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バクテリア鞭毛モーターのモデル

1. まえおき

筋収縮の理論についての夏の学校講演のテキストが本誌に印刷されたところ

[1]､ 読んで意見を寄せて下さった方もあり､生体運動のもう一つの問題であるバク

テリアの運動やATP合成の機構について考えたことも述べ､御批判をあおぐことに
する｡議論はかなり物性物理よりのものになる｡読者として生物物理学者と物性物理

学者を想定したので､それぞれにとって論述の一部が初等的になることを諒承された

い｡

大腸菌などのバクテリアは鞭毛を回転させて泳ぐ､またATP合成はγ蛋白分子
の回転と関係している｡これらの回転は細胞膜を通してのプロトンの流れによって起

る｡鞍毛については例えば解説[2,3.4]､ATP合成については例えば[2,5]などを参
照されたい｡Berg[41は鞭毛回転機構のモデルの満たすべき条件を挙げている (それ
については2.2節でまとめて述べる)｡いろいろのモデルが提案されているにもかか
わらず､その要件を満すモデルはまだない【41｡本稿の目的はその要件を満すモデルを
提案することである｡鞭毛の議論の後でATP合成についても触れる0

2.モデルの基本

2.1 鞍毛モーターの基本構造

細胞膜を通って流れ込むプロトンを使って鞭毛を回す仕組は鞭毛モーターと呼

ばれる｡図 1には鞭毛モーターの構造を単純化して示す｡(a)は上面図､(b)は断面図

である｡全体の直径は約45nmくらいで､これが厚さ平均7mmくらいの細胞膜の中

に埋め込まれている｡外側にある固定子は膜に固定されており､12個のMot複合体

(MotA+MotB､以下でモットと呼ぶ)からなる｡各モットにはプロトンが通るチャ

ンネルが1個ある｡チャンネルが膜に垂直かどうかははっきりしないようであるが､

図(b)には垂直に描いた｡チャンネルの構造については2.5節で幾つかの仮定をおく｡
回転子の中央から細胞外にらせん状の鞭毛が生えており､バクテ リアはこの鞭毛を回

して運動する｡鞭毛は外液の粘度に依存して 10Hzとか 100Hzといった速度で回る｡

回転子(rotor)と固定子(stator)の間の層を RS層と呼ぶことにするO図に示すように､
回転子の中心に座標原点0を置き､一つのチャンネルの中心､を通るようにx軸をとり

回転軸をZ軸とする｡これらに垂直にy軸をとる｡

2.2 モデルの満たすべき要件

Berg【41の挙げた鞭毛モーターのモデルが説明しなくてはならない観測事実は次
のようなものである｡

(1) 室温では､鞭毛回転の速度Oから約200Hzにかけてトルクはほとんど一定
である｡200Hzを越すと急に減少して300Hzあたりで0になる｡

(2) 回転が遅くトルクがほとんど一定の状態では､回転速度は膜をはさんでの電位差
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図 1. 鞭毛モーターの模型.｡(a)上面図｡ (b)断面図｡
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バクテリア鞭毛モーターのモデル

及び化学ポテンシャルの差に比例する｡

(3)鞭毛の回転が遅い場合､1回転あたり約1000個のプロトンのチャンネル通
過が必要である｡

(4) 鞭毛の1回転は少なくも400ステップからなる｡

(5) 回転が遅くトルクがほとんど一定の状態では､トルクは温度にあまり依存
しない｡

(6) 回転速度が大きくなるとトルクの減少が始まるが､トルクが減少し始め
る速度は温度の上昇につれて大きくなる｡

(7)回転速度が大きいところでのトルクの速度依存は高温ほど傾斜が緩やかで
ある｡

(8)回転が遅くトルクがほとんど一定の状態では､外液のH20を D20に代えて

もトルクはあまり変らない｡回転の速い嶺域ではD20置換でトルクはかな

り減少するO

(9)バクテリアは時々鞭毛を逆回転させる｡0から-100Hz(現在での測定限
界)にかけてのトルクの大きさは順回転と同じである｡

2.3 考え方の基本

文献【3】でも述べてあるように､鞍毛回転のモデルは当然熱力学の第二法則に矛盾
してはならないが､この矛盾を避けることはそう易しい問題ではない｡生物の回転モ

ーターのもう一つの例のATP合成で言えば､プロトンの流入がγ蛋白分子の回転を
もたらしADPとPiからATPがつくられる (後出の図11参照)｡またATPの加水
分解でγ蛋白分子が逆回転しプロトンが汲み出される｡この著しい可逆性は､モータ

ーにおける全体的な作用と応答の連鎖が基本的には力学過程であって確率過程の関

与が少ないことをうかがわせる｡しかしpHの差がATP合成をもたらすのであるか
ら最初の段階で確率過程が重要であることに間違いはない｡こういった困難を避ける

一つの道はプロトンが膜中につくる電場およびプロトンの移動につれてモットが変

形することを重視することと思われる｡次の節ではプロトンのつくる電場とモツトの

変形について考える｡

2.4膜中のプロトンのつくる電場とモットの変形

膜の単純な模型として､図2(a)に示すように導体 1と2に挟まれた薄い誘電体膜
を考え､その中にある素電荷e(プロトン)による電場を求めよう｡導体と誘電体を

横に無限に広がっているとし､両導体は等電位にあるとする｡膜の厚さをdとし､そ

の誘電率をE-ErE.とする｡8,は比誘電率､Eoは真空の誘電率である｡図に
示すようにx軸とZ軸をとり､プロトンeはZ軸上の-dlの位置にあるとする｡もし

導体が1つしかなく誘電体が半無限ならば,鏡像法で電場を求めることができる｡そ

の解では電気力線の密度はeの周辺とeと導体面の問で大きい｡このことを考慮して､

図2の場合の電場の近似値を次のように求める.つまりdlとd2-d-dlを比率plと
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図2. 導体で挟まれた薄い誘電体 (膜)中にあるプロトンeによる電場｡

(a)鏡像法で電場の近似値を求める｡(b)図(a)のA,B点での電場のZ成

分Ez｡プロトンeがZ軸上をd1--0からdまで動くときの変化を示す.

p2を使って,

dl-Pld,d2=p2d, pl+p2-1
とおき､図2(a)に示した位置に仮想的な電荷qlとq2を置き､

(2-4-1)

ql=-Ple､q2=-P2e (2-4-2)

とする.一方プロトンのeもpleとp2eに分割し､導体 1と半無限の誘電体だけがあ
ると仮想してpleとqi--ple との対で電場を求め､また導体2と半無限の誘電体だ
けがあると仮想してp2eとq2--P2eとの対で電場を求め､それらの和を図2の場合
の電場の近似解とする｡この解では両導体はほぼ等電位になる｡近似の度合は数値計

算で検討したが､電場のおおよその強さなどの議論には有用な近似と思われる｡

プロトンが膜を通過する際､つまりdlがOからdに変る際に周辺の電場がどの
ように変るかを見るため､ 上記の近似解で膜厚dを 7nmとし､膜の比誘電率Er

を2[4】と置き､図2(a)の点A(x--0.5d,I--0.25d)とB(x--0.5d,Zニー0.754)で電場の

Z成分Ezを求めたO 結果を図2(b)に曲線AとBで示す｡ 縦軸の単位は107V/mであ
る｡なお､膜を挟んでの電位差を120mVとすると､これをdで割って求めた電場は

1.7×107V/mであるから,膜にとって107V/m程度というのは珍しくない強さである｡

しかし107Ⅵ血とは例えばパラフィンの絶縁破壊電場の程度で日常の世界では大変強

い電場である｡

蛋白分子のように構造が極性で対称性が低い分子が電場の中に置かれた場合､
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バクテリア鞭毛モーターのモデル

図 3･努断歪 (ずれ)与を

正方形の変形で表す｡ 与.
は変形の角度にあたる｡

大きさは誇張して描いてあ

り､実際は0.4 0 の程度で
ある｡

ピエゾ効果の係数テンソルは多くの成分を持つが､モットの場合は鞭毛回転と関連し

ては努断歪みが重要である｡ 図3には与をx-y面に描いた正方形の変形で示す｡ xy
は変形角度にあたる｡

モット内の電場 Eが 107V/m程度の場合に可能な勢断歪の大きさの程度につい

て考えよう.慣用の記号を使うと､電場のZ成分はE3､努断歪み はズ6と書ける0E3
と歪み角度の関係はピエゾ係数d36を用いて次のように表される.

x6-d36E3 (2-4-3)

例としてKH2PO4結晶のd36の大きさを挙げると[6]､

d36-2.0.× 10-llmN (20℃)～1.4×1019 mⅣ (-150℃) (2-4-4)
である｡ E3-107V/mとすれば､(2-4-3)から

x6-2.0×10~4-1.4×10-2 rad (2-4-5)
となる｡つまりこの程度の歪み角が生ずることははありうる｡実験では坪毛 1回転あ

たり約 103個のプロトンが関与しているので[1]､1個のプロトンあたりの回転角△β
は

△8-27t/103-6.28×10-3rad (2-4-6)
となる｡これは (2-4-5)の値の間に入る.モットのように柔らかい分子ではd36が適当

に大きく､その変形x,が鞭毛回転を引き起こすことはありうることであろう｡

2.5 基本の仮定

最近のカリウムチャンネルの構造解析の結果 (【21参照)に見られるように､それ

ぞれのチャンネルは特徴的な内部構造をしているものと予想される｡プロトンチャン

ネルの構造等について次のことを仮定する｡

(α) チャンネルは図4に示すように3段構造になっていると仮定する｡仮にそれぞ

れの部分を外ゲート､トンネル､内ゲートと呼ぶことにする｡外ゲートは外液に､内

ゲートは内液に按している｡ゲートはプロトンだけを選択して通す｡プロトンの易動

度はトンネル内で大きいが､ゲート内では小さく､プロトンはかなりの時間間隔 (例

えば10~3S)をおいてチャンネルを通過する｡
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外ゲート

トンネル 図 4.プロトンチャンネルの模型｡
Ezはプロトンによる電場のZ成分｡

プロトン 与-d,6Fz(2-4-3).

内ゲート

(β) 図2(a)では均質な誘電体を考えた結果として､(b)の曲線AとBは対称的になっ

ている｡しかし文献【4】のFig∬elの示すようにモットの構造は極めて非対称であり､

主要な部分の電場は曲線Aのように､プロトンの位置dlの変化につれて積分すれば

正になると仮定する｡またモットのピエゾ変形与-X6(2-4-3)はプロトンの通過につれ
平均として図3に描いたような変形をすると仮定する｡

(Y) 一般の蛋白分子のようにモットの構造は極性であろうが､図1の右端のモット

でいえば､そのγ軸にそっての極性は強誘電体の場合のように自発分極で表わされ､

外力で反転可能と仮定する｡また梗毛モーター内には或る制御機構があって､梗毛を

逆回転させるときには固定子内のモット分子の上記 1軸自発分極を一斉に反転させ

ると仮定するOその結果d36の符号が変り､同じ電場ベクトルに対してう,の符号は逆
になる｡ (以下で特に断わらない限り､順回転の場合について議論する｡)

仮定 (α)でチャンネルの各部でのプロトンの易動度は一定としたので､固定子

を単位時間に通過するプロトンの数は膜をはさむ電気化学ポテンシャルの差に比例

することになる｡しかしプロトンはトンネル通過の際にモットを弾性的に変形させる

という仕事をする｡つまりモットに力を及ぼすので､その反作用を受ける｡具体的に

は弾性変形を元にもどそうとする力がチャンネル周辺を分極させ､トンネル内に外向

きの空洞電場をつくるものと思われる｡プロトンはこのような反電場に逆らって動く

ことになるので､そのための駆動力が必要になる｡仮定 (α)はこの駆動力を提供する
ためでもある｡ゲートはプロトンだけを選択して通しそのプロトン易動度はトンネル

内に比べて小さいと仮定したから､外液のプロトン濃度が内液よりも大きいときは､

外ゲート内のプロトン濃度は内ゲートよりも大きくなり､トンネル内に内向きの電場

を発生させることになる｡この際外ゲートの電位は外液よりはかなり高く､内ゲート

の電位は内液よりも少し高くなっているであろう｡このように外液と内液が等電位で

も､プロトン濃度に差があれば､ゲートが電場をつくってプロトンに仕事をする能力

を与えることになる｡
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3. モデルの定式化

3.1 努断応力の伝播

モット内に歪みが生じた場合にどのようなことが起るかを考えようO一般に物体

中に生じた歪Sは波動方程式に従って周辺に伝播する【7]O 簡単のため 1次元の場合

を例にとると､Jを場所､Jを時間として､Sについての波動方程式は

82S(x,t)/at2-V2a2S(x,t)/ax2 (3-1-1)

となる.Vは伝播速度であるOその解は一般に

S(x,t)-S(x-vt) (3-ト2)

で与えられる.例えば正弦波 sink(x-vt)を考えると､クラウンガラス中の縦波では
音速は5,loom/S､横波の音速は2,840mノSである｡水 (23-27℃)を伝わる縦波の音

速は 1,500m/Sである｡仮に回転子に回転の自由がないとし鞭毛モーター内の横波の
速度を1,500m/Sとすればモーターの直径45mmを走る時間は4.5×10-8/1.5×103-3×

10~llsとなり､モット内に努断歪みが発生した影響はパルス波として極めて短時間に

モーターの端まで伝わる｡鞭毛モーターは大変不均一な構造であるが､x,発生の影響

は周辺にパルス波的に伝播することに変りはないであろう｡現場的に努断歪みを引き

起こすのは努断応力x,であるが､上の3×10-llsは極めて短い時間なので､モット内

で与が形成された後でそれが外に伝播すると考えるよりは､努断応力Xvがモット内

で与を作りつつも､外に向けて伝播すると考える方が実情に合いそうである｡3･3節

以降ではこのように Xyがパルス波として周辺に伝播すると考える.

3.2 粘弾性流体とMaxwell模型

通常流体は粘性を示すが弾性を示さない｡しかし高分子溶液などは顕著な弾性を

示す【8,9】｡このように 粘性と弾性を兼ね備えた性質を顕著に示す流体を粘弾性流体

(viscoelasticnuid)という.粘弾性流体は早く変化する外力には弾性体のように､遅
い外力には流体の様に応答する｡粘弾性流体は横波つまり努断歪の波も伝えることが

できる｡RS層は水に高分子の一部が混じたような系で典型的な粘弾性流体と予想さ

れる｡

粘弾性流体の簡単な模型としては､図5(a)に示すような､ばねとねばい液中を抵

抗に逆らいながら上下するダッシュポットを直列に結いだMaxwell模型が使われる

[8]｡力をT,ばねの歪みをSe(e･.elastic)で表し､フックの法則に従うとすると､ Cを
ばねの弾性定数として

T=cSe (3-2-1)
が成り立つ｡これによって力γはそのままダッシュポットに届く｡ダッシュポットの

伸びをSv(V:viscous)とし､∈を粘性係数丁目こ比例する定数とすれば､Newtonの粘性
法則が成り立つとして､

T-IdSJdt (3-2-2)

となる｡図5(b)には､横軸を時間tにとって矩形波的な力Tが加わったときのSeと Sv

の変化を示す.Tの立ち上がりへのSeの応答がselで､Tが一定値に留まる間にSvは
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図 5.粘弾性のMaxwell模型｡ (a)回路図｡ (b)上の図は時間才の関数とし
ての張力T｡下の図はばねの伸びseとダッシポットの伸びsvのTへの応答o

Svlだけ変る｡Tが0に戻るときのSeの応答がse2で､大きさはSelに等しいOよって
Tが0から始まって0に終わる場合も､グッシポットにはTへの応答の履歴Sv2-Svl

が残るO一方ばねの伸びseは (3-2-1)によって0に戻る｡

3.3 鞭毛モーターの回路模型

3.1節で論じたように､モットにはプロトンが通過する毎に勢断応力X,が発生
し､周辺にパルス波的に伝播する｡固定子の回転子に向いた面は動きが比較的自由な

ので､ X,は主に回転子の方向に伝播すると予想される0回転子に回転の自由度がな

ければ x,は回転子内を X,(x+vt)といった感じで伝播するであろうoしかし回転子
は回転の自由度を持ち､革断応力とは面を通して一方が他方に面に平行な滑りを与え

る力なので､X,は回転子を回転させる｡この回転はXy波のエネルギーの一部を吸収

する｡つまり回転子の回転の自由度は波x,(x+vf)に対する吸収体のような働きをす
る｡以上のことを図6のような回路図で考えることにする｡すなわち上部にモットに

対応して努断応力xyの波の発生機がある｡X,波の一部は回転子の回転で吸収され､
残りは回転子の中へと伝播する｡図の下部の枠内にその波を示す｡回転子回転の効果

を中間の枠内に吸収体として示す｡

上記のようにRS層は水に高分子の一部が混じたような系であろうから､粘弾性

流体として努断応力X,を伝えることができる｡ RS層は薄いのでその中のX,の場所
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図 6.鞭毛モーターの回路模型.

依存は考えなくてもよいであろうから､x,は時間だけの関数として扱う.RS層でX,
が有効な大きさを持つ面積をAとすると､回転子に働く力Tは

T=AXy (3-3-1)
で表される｡ 図6ではRS層をこのような力rを入力とするMaxwell模型で表し､

ばねの伸びをSeとする｡回転子の回転へのRS層の粘性抵抗と鞭毛の回転に起因する

粘性抵抗が共に回転子の回転速度に比例するので､RS層のグッシポットと回転子を

表すグッシポットを並列に描き､両方の回転変位を同じSvで示す｡

RS層のばねSeに働く努断応力Tは､ Seの弾性定数をcRSとすれば､

T-cR9Se (3-3-2)

で与えられる.Svは回転子表面の回転による変位なので､回転子の回転角を8､回転

子の半径を rRとして

Sv-rRe
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となる.ERSとERをそれぞれRS層とべん毛の存在する外液の粘性に比例する定数

とすれば,Newtonの粘性法則が成り立つとして､

T-ERSdSJdt+ERdSv/dl
-(ERS+ ER)rRde/dt (3-3-4)

となる｡(IRS+ ER)はべん毛の存在する液の粘性係数 がこ比例すると仮定すると､
bを定数として(ERS+ ER)rR-b77
と書け､(3-3-4)は

T-b77de/dt

または

de/dt-T/(bn)

(3-3-5)

(3-3-6a)

(3-3-6b)

と書ける｡仮定 (α)で述べたように､プロトンはかなりの時間間隔をおいてチャン

ネルを通過するO平均時間間隔をTとし､(3-3-6b)を0からTまで積分するoTの積

分を J′と記す｡すなわち

IT- ∫ Tdt

とし､ (3-3-6b)の左辺の積分を△βと記すと

△8- Id(b〝)-(IT/b)/77
となる｡

仮定(Y)で､モットは自発分極しており､鞭毛モーター内には或る制御機構があっ

て､鞭毛を逆回転させるときにはモットの自発分極の向きを逆転させるとした｡その

結果 rの符号が変り､ 万 したがって△βの符号も逆になる｡

4.鞭毛回転の角速度

4.1 粘性の大きい場合

回転子が回転するときの各瞬間のエネルギーの供給と吸収のバランスについて

考えようoRS層内の弾性エネルギー密度は(313-2)の弾性定数cRSを用いて (1/2cRS拭.2
で与えられるOこれが(3-3-1)の面積A上に分布し､速度 VでRS層を通過するとすれ

ば､モットからRS層に流入するエネルギーの流れ wtま(1/2cRS)X,2Avとなり､(3-3-1)
を用いて､

W-(V/2cRy4)T2 (4-1-I)
となる｡一方回転子の回転によるエネルギー散逸速度Dは､T-b77de/dI(3-316a)

に回転子の表面の速度rRd∂他 を掛けて､

D-bnrR(de/df)2

で与えられる｡de/df-Ty(b77)(3-3-6b)を用いて､これは

D-b77rRT2/(b77)2-,RT2/(b77)

と書ける｡これを (41ト1)のWで割ると､

D/W-(2qRSrRA/bv)/〟
となる｡ 77kn(kn :knee)を
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図 7.粘性係数の逆数の相対値 (77knh7)の関数として

の鞭毛回転数｡w kn/27t -180Hzとして計算｡

(〟):(4-1-12)0 (〟*):(4-2-6)0

7?kn-2cRSrRA/(bv) (4-ト5)

で定義すると､ (4-1-4)は

D/W- 77kn/77 (4-1-6)

となる｡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､〟/附く1でなくて

はならない｡よって力の釣合(3-3-6)が成り立つためには

77> 77kn (4-1-7)

でなくてはならない｡ (上の導出から判るように､この条件はTの大小にも正負にも

依存しない.)77カに の条件を満たせば､力の釣合(3-3-6)が成り立つことを前提とし

た議論に矛盾はなく､そのまま受け入れてよい｡よって△8-IT/(b7?)(3-3-8)も

そのままでよく､ (4-1-5)の〝 b を使うと

Ae -(VIT/2cRSrRA)(77kn/77) (4-1-8)

となる｡2.4節の仮定 (α)でプロトンはかなりの時間間隔をおいてチャンネルを通過

するとし､(3-3-7)での積分ではその平均の時間間隔をrとしたo 固定子を1秒間に

通過するプロトンの数を〃と記すと､ 固定子は12個のチャンネルを持つので､〃は
n-12/T (4-1-9)

となる｡ 〃は外液と内液の電気化学ポテンシャルの差が大きいほど大きくなる量で

ある｡この刀と(4-I-8)を用いて回転子の回転速度〟(radian/S)は
W-n△8-(nvI〆2cRSrRA)(77kn/77)､ 77> 77kn (4-1-10)

となるon- 77knに対するWをuhと記すと､
a)kn-nvIT/(2cRSrRA)

となる.このuknを使うと､ (4-1-10)は
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a)/a)kn- 77kn/77, 77> 77kn

となる｡なお､(4-1-5)と (411-ll)から

(4-1-12)

77knWkn-nIT/b (4-ト13)
なる関係が得られる｡(4-1-12)によれば､77kn/77<1でWは77kn/かこ比例する｡図7

にw kn/23t-180Hzとおいて計算した結果を(a)で示すo

4.2 粘性の小さい場合

上の議論によれば､液の粘性係数77が小さくなり､

77< 77kn (4-2-1)

となると､等価回路による議論はより基本的なD<Wという要請から見直しが必要と

なる｡この場合努断応力の波が回転で吸収されてしまい､図6の回路図では下の枠内

の ｢回転子中を伝播する弾性波｣が消えることに相当する｡エネルギー消費の能力が

過度に大きくなるので､或る時刻ではRS層への入力エネルギーは回転に使われ過ぎ

て回転が一次的に速くなるがやがて遅くなり､またエネルギーがたまって再び回転が

速くなる､といったことの繰り返しになるかと思われる｡このように回転に加速と減

速の段階がまじると流体の流れも乱れて回転の効率は落ち､固定子の放出するエネル

ギーは全部有効に回転に使われなくなる｡したがってエネルギーが全部有効に回転で

吸収される場合を仮想すれば､ステップ回転角の上限が得られることになる｡すなわ

ちか-肝とおいて (4-ト2)と(4-ト1)を用いると､

b77rR(d8/dl)2-(V/2触 4)T2 (4-2-2)

となり､

de/dt-(V/(2cRSbrRA77)lr2T (4-2-3)

となり､両辺を7-0から㌃(次のプロトンが通過するまでの時間)まで積分すると

Aβの上限が得られることとなる｡これを△∂*と記すと､(3-5-7)の万と(4-1-5)の 〟 b
を使って

△e*-(VIT/(2cRSrRA))(77h/〟)1r2､ 77< 77kn (4-2-4)

を得る.77< 77hでの△0の測定値はこの値を超えることはない.よって回転子の
回転速度の上限W*は

u*-n△8*-(nvIT/.I(2cRSrRA))(〝kn/77)lr2､77< 77kn (4-2-5)
となる. (41ト11)のuknを用いると､ (4-2-5)は

u*/a)kn-(77kn/77)ln､ 77< 符h (4-2-6)

となる｡図7に(4-2-6)でu kn/27t-180HzとしたときのW*の計算結果を曲線
(α*)で示す｡

5.実験データの説明と議論

5.1 回転速度の関数としてのトルク

ベん毛回転の論文ではトルクの相対値が回転周波数W/27C(Hz)の関数とし与え
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図8.鞭毛回転におけるトルクの相対値を回転速度 a)/27Tの関数とし

て示す｡丸は文献[41の実験データ｡直線 (〟)は(5-1-1)の関係､曲線

(W')は (5-ト3)でW - W*とおいた計算値を示す｡ (a)23℃のデータと

w kn/27t-180Hzとおいたの計算値｡(b)16℃のデータとw kn/27C-80Hz
とおいた計算値｡データ点は直線 (a)についてはその周辺､曲線 (u*)

についてはその下方に分布することが期待される｡
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られることが多い｡トルクの相対値とはaJ/27Tの小さいところでの値で規準化したも

のである｡図8(a)のデータ点はその一例である｡この相対値は我々のモデルでいえば

wn/(a)kn77kn)にあたる.粘性が大きく､77> 77knつまりaJ< wknなる場合は､

(4-ト12)が成り立ち

77u/(77knukn )-1､ u < wkn (5-1-1)

となる｡

粘性が小さく､〟 < 77kn つまりW > wbなる場合は､(4-2-6)から

77W*2- 17kna)kn2, a)> wkn (5-1-2)

となる｡これを(5-1-1)と同じ相対値で書くと､

77u*/(77knWkn)- ukn/W*, W > Wkn (5-1-3)

となる｡

図8(a)の実線はこれらの式でトルクの相対値を回転速度u/(27T)の関数とし

て計算した結果を示すoukn//(27T)-180Hzと置いての計算である｡ (a)と示した

直線は (5-1-1)であり､(i)< (vknではデータ点はこの近くに分布している｡ ((V*)と

示した曲線は(5-1-3)でW*をu置いた計算結果である｡a > wknではu*はWの最大

値なので､測定される横軸のWはW*より小さく､縦軸のトルク77Wは77W*より小さ

い｡よってデータ点は (W*)曲線よりも左下にくる筈であるo実験データの分布はこ
の予想に合っている｡

2.5節の仮定(Y)で述べたスイッチ機構が働くと､γの符号が変り､その積分存(3-

3-7)と △8-(IT/b)/77(3-3-8)の符号が変って回転方向が逆になる.この際bと77は
スイッチの影響を受けないので､トルクの大きさは変らず､逆回転のトルクの大きさ

の (〟)曲線は順回転の (〟)曲線を負のαに延長したものとなろう｡実験結果 (【4]

のFigure2)もそうなっている｡

5.2 温度の効果

77kn-2w RA/(bv)(4-ト5),ah-nVIT/(2cRSrRA)(4-1-ll),〟kna)kn-nI〆b(4-1-13)と

いった表式に含まれるパラメータの温度依存を考える｡ rRは回転子の半径で､あは

鞭毛の形状,ノ‖まXyの分布する面積に関係する量で温度にほとんど依存しないであろ
う｡′‖ま膜をはさんでの電位差と化学ポテンシャルの差に依存し､それらを一定に保

っての比較ならば､温度にあまり依存しないであろうoTの積分IT(3-4-7)はx,で決ま
り､モットの弾性的性質があまり温度に依存しないならばあまり温度に依存しない｡

同様にVもそれほど温度に依存しないであろう｡一方粘弾性流体の性質は温度に敏感

で温度が上がるにつれ液体的になり､温度が下がるにつれ弾性的になるから､弾性的

硬さを表すcRSは一番温度に敏感で､温度が下がるにつれかなり大きくなることが期

待される｡

このような予想と上の77knaJknの表式から､温度が変っても77kn(i)knは大体一

定に留まることが期待される.Wの小さいところでは､77W -符knWkn(5-1-1)なの

で､トルクはあまり温度に依存しないことになる｡この結論は2.2節の項目(5)で逆ベ
た実験観測に整合する｡

上のaJknの表式から温度が下がりcRSが大きくなるとwkn小さくなる.これは2.2
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節の項目(6)で述べた観測に合う｡例として図8(b)には16℃のトルクを示す｡実線は

w kn//(27T)-80Hzとおいての計算結果である｡ (a)同様にデータ点は(a)の周りと

(W')の左下に分布している｡ (a)の23℃の場合はw h//(27C)-180Hzであったから､

aJknはかなり小さくなっている｡

図8(a)と(b)を比較すると､a > wknでのトルクの実験値は高温の(a)の方がW依

存が緩やかである｡これは2.2節の項目(7)で述べた観測結果の一例である｡ (a)*)の

計算値にも同じ傾向が見られる｡

5.3 H20をD20で置き換える効果

ChenとBerg【101は外液のH20をD20で置き換えることのトルクへの効果を調べ

ている｡ D20にするとトルク発生の効率が下がるが､一般に生物にとってD20は

H20より棲みにくい環境であるから､ChenとBergが論じているようにこの効果は生

物的なものかと思われる｡

H20 とD20に対する量にはそれぞれ下付きの添字HとDを付けて記すことにす

る｡図9の丸に示すように､実験データはDとHについてのトルクの比較値

p- (〝W)D/(77a))Hを u/27Tの関数として与えてある｡実験データから

a)knD< a)knHと思われるので､次の3つの街域でトルクの比と関係したp,p*,p**
を求めることで理論的な考察をする｡

(1)領域 u < uknD

p- (77u)D/(77W)H

を考える｡これは (5-ト1)から

p- (77knWkn )D/(nknu h ) H
となる｡下の議論との関係で

m-(符kna)kn)D/(77knWkn)H
とおくと､

P=m

(5-3-1)

(5-3-2)

(5-3-3)

(5-3-4)

となる｡77knW kn-nIT/b(4-ト13)中のbtま回転子の形状に関係するパラメータであ
るから､H20とD20で同じであろう｡よって

m-(nIT)D/(nlr)H
という関係が得られる｡

(2)飯域 〟bD< α < 〟bH

p*- (77W*)D/(77W)H
を考える｡(5-1-1)と(5-3-3)から

p8-m (77W *) D/(77knWkn)D
となる｡

(3)飯域 〟bH< α

p**-(77u*)D/(77u*)D
を考える｡ (5-1-3)と (4-1-ll)､ (4-1-13)を使うと77u*は

(5-3-5)

(5-3-8)

77u*-(n2vIT2/(2bw RA)i/W*, W > akn (5-3-9)

と書ける｡V,b,CRS,rR,Aはあまり生理機能に関係せず､H20とD20で大体同じであ

- 169-



三井 利夫

0 50 100 150 200 250 300

u/2Jt(Hz)

0 50 100 150 200 250 300

W/27t(Hz)

図9.外液のH20をD20で置き換えたときのトルクの比｡ 横軸は鞭毛

の回転数W/23t｡丸 :文献 [10】の実験データ｡ 実線 :伍)は(5-3-1),
伊*)は(5-3-6),(〆*)は(5-3-8)で定義された比.(a)22.7℃ ｡(b)15.8℃｡
データ点は伍)ではその周辺に､Q'*)と伊**)ではその下方に分布する
ことが期待される｡
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ろうから､ (5-3-5)を使って

p**-(nIT)D2/(nIT)H2-m2
となる｡

(5-3-10)

図9(a)と(b)に実線でp､p8,p+*の計算結果 (実線)を実験データと比較して示すO

(a)は22.7℃での実験データとm-0.867,(uknh/27t-169Hzとおいたとき計算結

果である. (これらの数値の組からは (a)kn)H/27t-195Hzとなる｡) (b)は15.8℃

での実験データとm-0.824､ (a)kn)D/27T-93Hzとおいた計算結果である｡ (こ

れらの数値の組からは (ukn)H/27C-113HzとなるO) 実験データはpの周辺に

分布することが期待される｡ 〆では図8の〟*の場合同様に､ データ点は〆の下

方に分布することが期待される. また図8で(a)と(b)を比較すると､wknの小さな (b)

の方がデータ点が (α*)より離れてより下方に分布する傾向があり､ このことが

〆*にも反映することが期待される｡このように計算結果は観測の大体の様相を再現
している｡

5.4 エネルギー効率

鞭毛モーターのエネルギー効率は､鞭毛回転の仕事に直接消費されるエネルギー

をプロトンのチャンネル通過で失われる膜系のギプス自由エネルギーで割ったもの

になる｡これについては30%とか90%とかいう値が報告されている[4】｡図2(b)の曲
線Aが一時負になることが示唆するように､ステップ回転△βは一時的に負になる

こともあり得るが､その場合はエネルギーは無駄になる｡このような事状もあり△∂

生成のエネルギー効率を論じるのは難しいが､外液の粘性を変えたときのエネルギー

効率の相対的変化については次のような考察が可能である｡

4.1節で論じたように､粘性の大きい場合に､各瞬間のべん毛回転によるエネル

ギー消費率 βとRS層に流れ込む弾性エネルギー肝 との比は明確な意味を持つ｡こ

わをe,(r:relative)で表す.すなわち
e,-D/W

とおく｡ (4-ト6)から､これは

er- nkn/77, 77> T)kn

となり､(4-1-12)によって､

e.= W/ub, W < Wkn

とも書ける.図10の (er)はこの関係を示す.

Wが増えてwknに近付けば (5-4-3)によってerは 1に近づく｡Wがさらに増え

てaJknを越すと､4.2節で議論したように､力の釣合がとれなくなってe,は1より小
さくなるであろう｡よってα*にならって

er*-1, 〟 > 〟b (5-4-4)

なるer*を考えると､e,<er*となる.図 10には(5-4-4)を(er*)で示した.

鞍毛モーターの実際のエネルギー効率をeとし､77kn- 77でのeをem｡xとすれば､
eは

e=eremax, W < Wkn

e<er*emax, u > wkn
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となる｡
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図10.a/whの関数としてのエネルギー相対効率er｡

5.5ATP合成系について

図11(a)はADPとPiからATPを合成する機構を鞭毛モーターとの類推で描いた
モデルである｡蛋白分子Foのチャンネルをプロトンが通ると､蛋白分子γの回転ス
テップ(A♂)が起り､粘弾性層vE(viscoelastic)を通じてATP合成を行う蛋白分子βに
内在するばねSを変形させる｡ばねSの復元力があまり大きくないとすれば､図5(b)
に示した粘弾性の性質から､ステップ状の変形の履歴が残る｡チャンネルをプロトン

が次々と通ると､変形の履歴が累積Lsには弾性エネルギーが蓄積する｡各ステップ

でβに供給される弾性エネルギーは膜電位差等から考えて 10kTの程度であろうが､

粘弾性体vEの履歴蓄積はこれらを集めてATP合成に必要なエネルギー20kT以上に
することをを可能にする｡ なお､βとFoの問には図のRG(regdator)のようなつなが
りがあり､ADPとpiがβに結合するとFoのチャンネルが開くようになっているので
はないかと思われる｡

ATP分解によるプロトンの汲み出し機構は､基本的には図11(b)のようなもので
あろう｡βにATPが結合するとRGを通してF｡のプロトンチャンネルが開く｡βが
ATPを加水分解するとばねSの変形を通してγに努断応力が伝わり､γは図11(a)の
場合とは逆方向に回転する｡その結果鞭毛回転の際のピエゾ効果の逆効果でF｡のチ
ャンネル内に外向きの電場が生じ､内ゲートのプロトン濃度は外ゲートより低くなる｡

その結果内液から内ゲートへ､外ゲートから外液へのプロトンの流れが生ずる｡すな

わちプロトンが汲み出されることになる｡
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(a) (b )

図11.ATP合成系のモデル｡(a)プロトン流入を利用してADPとPi

からATPを合成｡ (b)ATPの加水分解でプロトンを汲み出す｡

6. まとめ

2･5節で述べた仮定 (α),(β),(Y)を基に､多くの実験事実を説明するモデルがつく

れた02･2節でBerg[4】が挙げた鞭毛モーターのモデルが説明しなくてはならない観

測事実を項目(1)～(9)として整理したので､それらを ｢｣内に再記し､ついで我々の
モデルによる答を述べる｡

(1) ｢室温では､回転速度は0から約200Hzにかけてトルクはほとんど一定である｡

200Hzを越すと急に減少して300Hzあたりで0になる｡｣ 計算結果の例は図8に
示したが､観測結果と良く整合している｡

(2) ｢回転が遅くトルクがほとんど一定の状態では､回転速度は膜問の電位差及び化

学ポテンシャルの差に比例するo｣ 2･5節の終りの方で議論したように,チャンネ

ル構造についての仮定 (α)でプロトンの易動度は一定としたのでこのような結果に

なる｡また電位差同様に化学ポテンシャルの差からプロトンへの電気的躯動力を生ま

れる｡よって化学ポテンシャルの差だけでも鞭毛回転が起ることになる｡

(3) 噸 毛の回転の遅い場合､1回転あたり約 1000個のプロトンのチャンネル通過が

必要である｡｣ 2･4節で､この程度のプロトンの通過で観測されるような鞭毛の回
転が可能なことを論じた｡
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(4) ｢鞍毛回転は1回転あたり少なくも400ステップからなる｡｣ 項目(3)と併せ考
えると､ 2つか3つのプロトンが引き続いてチャンネルを通過する如くにみえる｡

1つのモットで努断歪が起きると､弾性的な相互作用で両隣のモットにも同じような

歪を起すことになる｡その結果両隣のモットでプロトンがチャンネル内に誘い込まれ

る確率が増え､2つか3つのプロトンが同期的に固定子を通過するといった可能性が

考えられる｡

(5) ｢回転が遅くトルクがほとんど一定の状態では､トルクは温度にあまり依存し
ない｡｣ 5.2節で説明したように､このような結論が得られた｡

(6) ｢回転速度が大きくくなるとトルクは減少し始めるが､トルクの減少し始める速
度は温度の上昇につれて大きくなる｡｣ 5.2節で説明したように､モデルからもこ

のような結果が得られた｡図8(a)と(b)で計算例を示した｡

(7) ｢回転速度が大きいところでのトルクの速度依存は高温はど傾斜が緩やかに

なる｡｣ 図8(a)と(b)の(W*)の計算結果を比較すると､そのような傾向が見られる｡

(8) ｢回転が遅くトルクがほとんど一定の状態では､H20 を D20 に代えてもトクは

あまり変らないO回転の速い坂城ではD20置換でトルクはかなり減少する｡｣ 図9

の計算結果はそのような様相を示した｡

(9)｢バクテリアは時々鞭毛を逆回転させる｡0から-100Hzにかけてのトルクの大き

さは順回転と同じである｡｣ 仮定(Y)で､モットは1軸に沿って反転可能な自発分極

を持つとし､鞭毛モーター内には或る制御機構があって､鞭毛を逆回転させるときに

は固定子内のモットの1軸自発分極を一斉に逆転させるとした｡5.1節の終りに述べ

たように､この仮定から逆回転と順回転でトルクの大きさは同じになることが導ける｡

回転を逆転させる制御機構がどのようなものであるかは関係蛋白の構造解析が解決

すべき問題であろう｡

ATP合成系におけるγ蛋白分子の回転は､小さいエネルギーを集積してADP合

成に必要な20kTくらいにすることを可能にする｡電気 ･力学的相互作用の連鎖を考

えることでATP合成系が可逆的であることが無理なく導け､ATP加水分解によるプ

ロトン汲み出しの機構について論じた｡
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