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三井 利夫､大島 広行

1.まえおき

本誌に載った論文 ｢バクテリア鞍毛モーターのモデル｣【1】に対し幾つかの質問が寄せ

られたので,読み返してみたところ,Bad2]が挙げた用件を満たすモデルが存在すること

の速報の感じが強く,モデルの基礎の説明等が不備である｡そこでこのⅡでその欠を補い,

質問にお答えすることとする｡

ll】で述べた主要な点は欠の(aト (e)の5つある｡このHでは括弧内に記した節で補足する

｡(a)回転子と固定子の間にある層は高分子溶き夜で粘弾性を示す筈であるが,従来のモデル

の困発はこの粘弾性系への入力を変形入力と考えたところにある｡入力を努断応力と仮定す

るとzkrgl21が挙げた用件を満たすモデルがつくれる e節)｡(b)チャンネルを通過するプロ

トンの電場によるピエゾ効果はかなり大きく,鞍毛回転に充分な努断応力をもたらしうる (

3節)0 (C)べん毛モーターi頒 電位差カ℃でもpHの差があれば動く｡プロトンチャンネルが

基本的には三層構造で,ここでpHの差が電場に変換されると仮定すると,プロトンのする

仕事へのエネルギー供給の説明が楽になる (4節)0(d)我々のモデルではぺん毛が回転方向

を逆転する棲横の説明ができる 6節)｡(e)このモデルでを細 P合成系でのATP加水分解に

よるプロトン汲み出しの機構を自然に導くことができ,γ分子の回転のエネルギー効率が極

めて良いことが予想される (7節)｡

2.粘弾性系への変型入力と応力入力

論文tl】では回転子と固定子の間の層をRS層と呼んだ｡この層は高分子の側鎖等の水溶

液と予想され 粘弾性を示すと期待される｡したがってRS層は､その弾性によって固定子

から回転子に力を伝え､その流体的性質によって回転子は回転の自由度を持つことになる｡

よって川では弾性部分と粘性に逆らって動く部分を直列につな5,RS層をマクスウェル模

型で扱った｡しかしそこでの論述には解り難い点が多かったようで,幾つかの質問をいただ

いた｡以下敬称書的な記述となるが､基本的な問題なので詳しく説明させていただく｡

マクスウェル模型は図1のように表される｡バネの部分の長さの変化をS.､ダシュポット

の長さの変化をSvで示す｡バネとダッシュポットを結ぶ直線は両者に働く力が同じであるこ

とを示すが,そ才1以上に島と封こ制約を与えるものではない｡直藻で結ばれていることから

バネが元の形に戻ればダッシュポットも元に戻るといった誤解からの質問もあったが,島と

Svは独立な変数である.

- 452-



バクテリアベん毛モーターのモデルⅡ

図 1. 粘弾性のマクスウェル模型

図2･ マクスウェル模型への入力の様式｡

(a)変形入力｡(b)応力入力｡

粘弾性系を記述する変数は変形古と力rであるが､粘弾性の教科書 (例え蛾3])に見ら

れるように､マクスウェル模型への入力が変形Sか応力Tかで応答が全く異なる｡図2(a)は

入力が変型の場合､(叫ま入力が応力の場合を図式的に示す｡系は線形なので任意の入力へ

の応召引iJlルス入力への応答から推測できる【3]｡よって入力を矩砂状パルスで考える｡

図3(al)に示すように,幅をW,高さを品の矩形の変形入力があったとするoバネとダッ

シュポットにかかる力nま

T-(環 -adSJd (2.1)

である.ここで､ciiバネの弾性定数で､aはグッシポットの粘度に比例する定数である｡図

2(a)により､0<t<Wでは､

Se+Sv-S)

である｡(2.1)と(2.2)から､

dS/d1--(daXSv-S))

となり､｣を定数として､

Sv-S)-Aex*(day)

となる｡I-0で乳-0という条件からAを決めると

Sv-S)(1leX*(day))

を得る｡(2.1)と(2.5)から

T-cS)ex* (a/am
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図3. マクスウェル模型の変形入力と応力入力への応答の違い｡

左図 :変形入力 ;(al)矩形波入力,(a2)ダシュポットに助く力,

(a3)ダシュポットの変形｡

右図 :応力入力 ;(bl)矩形波入力, (b2)ダッシュポットに撒く

力,(b3)ダッシュポットの変形｡

を得る｡W<tでlも(2.2)と(2.3)に相当する式は

S,+Sv-0

dVdl--(峨

となり､∫-Wでは(2_5)から

Lq,-Lq(I-ex〆-(da)W))

なので､

(2.9)

Lq-品(I-exft-(da)W))exft'-(a/aX'(-W)) (2.10)

を得る.この場合のnよ (2.i)から

T=-cS)(トex* (da)W)iexft-(daXf-W)) (2.ll)

となる｡図3(a2)には(2.6)と(2.ll)で与えられる力rを示す｡(a3)には(2.5)と(2.10)で与えられ
るダッシュポットの変軌 を示す｡(2.10)から判るように､Syt購 間が経つと0に近付く｡
つぎに応力入力の場合を考える｡入力nま図3(bl)に示すような矩形応力とし､幅をW,高
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さをToとする｡矩形応力はそのままバネに伝わり､またダッシュポットに伝わるので､

0<t<Wでは､

銭 -To

m dl-TTo

Sir-(To/ay

となる｡これより

を得る.W<tでは,nま0となるのでadVd1-0すなわち

dydt-0

(2･12)

(2.13)

(2.14)

(2.15)

となる｡ (2.14)から､I-Wでも-(To/a)岬なので､(1.15)からt>Wでは

Sv-(To/aP (2.16)

となる｡図3(b2)にはダッシュポットに働く力7笹示す｡バネは力をそのまま伝えるので,(b2)

嘲bl)と同じである｡(b3)には (2.14)と(2.16)によるダッシュポットの変軌 を示すOこの

場合才が大きくなっても鋸iOにならず､入力の効果が履歴として残る｡

図3(a3)のように変形入力では履歴が残らないが､(b3)のように応力入力に対して闇夏歴

が残る.論文【1]ではこの履歴が回転子の回転△釧こつながり､その累積が観測される回転

βになるとして,実験データを良く説明できた｡このように､RS層への入力を変形と考え

るか応力と考えるかは現象の説明に極めて重要である｡応力入力の表式については5節で論

じる｡

我々は最初､モットにはプロトンへの陪含位置が2つあり､プロトンの通過中に違う位

置にプロトンが結合することで､モットが変形し､これが回転子に力を及ぼし回転を起こす

というモデルを検討した｡しかしこれは図2(a)の場合に当たり､図3(a3)が示すように､プロ

トンの移動が終るとやがてダッシュポットの変位は元に戻る｡つまりこのような単純な機構

では回転怯巨らない｡実際に起こるのはもっと複雑で､モットが変形するときに回転子に結

合し､元に戻るときに結合が外れるような分子機構があるかも知れない｡しかし､もしそれ

を熱機関的に旗うと､FqyTmanl4]が議論しているように､生体内に極端に大きな温度差を

仮定しなくてはならず､ありそうもない話になる｡そこで何か或る力学的仕組みを仮定しな

くてはならないことになるが､Bergl2]によれは そのようなモデルで実験データの説明に

成功した例はない｡しかしながら､図2(叫のように入力を努断応力と考えるならは 図3(b3)

のように回転子の回転には履歴ACが残り､Bqgl2]の要件を満たすモデルがつくれる｡努

断応力とは一つの面を通して∵方が他方に対してずれ移動を引き起こす力であり,その時間

積分が正ならば回転△βが起こるわけである｡それでは応力入力はどのようにして可能かと
いうことになるが,【1】ではプロトンによる電場がべん毛回転に充分なほどの強さを持つこ

とを示した｡しかし【11の電場の計算には不備なところがあり,次節でその修正を含めて議
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論する｡

3.膜中のプロトンのつくる電場

3.1 鍍除法による解

2つの導体に挟まれた誘電体膜の中に電荷+qが存在する場合の膜中の電場を考える｡論

文tl]の図20)には+gがプロトンとしたときの電場Fzの近似値を示したが,その後この電場に

粗鼓密な解があることを知り､それに基づくより正確な価を求めた｡

厳密な電場は直接にポアッソンン方程式を解いても得られるが (大島:未発表),ここ

ではt5]の鏡像法に基づいて議論をする｡q5]に魅欠節で指摘するミスプリントもあることか

ら,少し丁寧な説明をさせていただく｡)鏡像法では膜中の電場はポアッソン方程式を満た

し､導体との界面に垂直になるという条件を満たす場として求める｡このため図4に示すよ

うに導体中に無限に続く仮想的な電荷±qの配列を考えると､界面Blからみても､B2からみ

ても反対称な電荷分布となる｡この電荷配列で計算した膜内電場は上の条件を満たす解とな

るわけである｡

3.2 プロトン通過に伴う膜内の電場変動の大きさ

図5(a)は図4の中心部の拡大したもものである｡qをプロトン eとし鏡像電荷-eを2つだけ

示す.プロトンの座掛む-0,y-0,I-aである｡プロトンの膜通過に伴IbはOからd-7nm

まで変る｡プロトンの周りの電場は図4一句 -eとおいた電荷配列から求まる｡MotB分子の

大きさをむ方向に差し渡し5nm程度なので,回転子と揺する部分はチャンネルから3.5nm程

度離れているかと思われる｡例として図5(a)にAとBで示した点での電場のZ成分島の計算値

を図5(b)に示す｡ d-7nmとして,Aの座標は(x-0.5d-035nm,Z-0.254),Bは (x-0.5d-

0.35nm,I-0.75d)で,e-1.6×10-19C,E- ErEo,Er-2,E｡-8.85×10-12F/mとおいての
計算結果である｡論文t11の図2(b)は悪い近似計算の結果なので,この図で置き換えていただ
きたい｡

後程5節で議論するように,努断応力X,をもたらすには電場成分として8鑑 よりもx成分

島の方が有効と予想される｡図5(C)にi私 ,B点におけるE;の計算値を示す.これらの図によ
ればモットの回転子に接するあたりでの電場の大きさは1♂ Ⅵmの数倍程度である｡【1】で論

じたように,これは電気力学的効果 (簡単のため逆ピエゾ効果を含めてピエゾ効果と呼ぶ)

によってぺん毛の回転を起し得るはど大きさである｡なお,ピエゾ効果は結晶物理学の概念

ではないかといった意味の質問もあったが,構芦に異方性のある物質でも泌 ず起る現象で,

結晶に比べて生体高分子の構造対称性が低いので,ピエゾ変形は複雑になるだけである｡
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図5.誘電体膜中の電場｡

(a)図4の中央部分の拡大｡

プロトンeが膜を通過する際
のA,B点での電場の変化を
求める｡

(b) A点と B点での電場
のZ成分｡

(C) A点と B点での電場

の∫成分｡
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4.チャンネルの必要性と構造

4.1 物理的な観点からチャンネルは何故必要か?

論文Il】ではチャンネルの構造への提案も行ったが,議論に分りにくい点があったよう

なので丁寧に説明する｡

まず膜中に存密㌻るプロトンに働く電場とプロトンが持つ自己エネルギーについて考え

る.図4に示したように2つの導体にはさまれた誘電捧膜を考える｡右向きにZ軸をとり､

膜の誘電率をEとする｡膜中の電荷 +gの位置をaとb-d-aで表し,ここでの導体1中

の仮想電荷による電場の=成分をEln 導体2中の仮想電荷による電場のZ成分をE2Z,それ

らの和をEzとすると,次のような表式を得る｡
Etz-(q/47cc)モー】/(2a)2十1/(2a十2b)2-1/(4a+2b)2

+lJ(4a+4b)2-1/(6a+4b)2-･.･･)

E2=-(q/4花E)tlJt2b)2-1/(2a十2b)2+1/(2a十4b)2
-LJ(4a+4b)2+I/(4a+6b)2-････)

(4,1)

(4.2)

EI-ELr十E2r-(q/47rE)1'-】J(2a)2十l/(2b)2-1/(4a+2b)2
+1/(TiW+4b)2-1/(6aAb)2+I/(4α十砧)2 一･･) (4.3)

欄 5]には上の式中の】J(2a)2が1扉,1/(2b)2が1/b2となっており,ミスプリントと思われる｡
これらの式による計算もしたが,ここでは省略し,プロトンの持つ自己エネルギーについて

の計算結果だけを示す｡艇内の電荷+qの自己エネルギーUは図 4の電荷配置から次のよう

になる｡

U-(qFi47TE)(-I/(2a)-1/(2by2/(2a+2b)

-i/(4a+2b)-1A(2a+4b)十2i･1(4a+4b)

-I/(6a+4b)-1it4a+6b)+-1 +UQ (4.4)

ここで亡友はaとbが無限大になったとき,すなわち膜厚が無限大になったときのUであるO

解説【61に見られるように,P耶画anl7]以来,電荷 qが水中から膜中に入ったときその自己

エネルギーは極めて大きくなることについてはいろいろの考察がある｡ここでは(4.4)による

計算でそれを補足するO誘電体中のプロトンはビロ点振動の結果有限の大きさを持つと考え

られる｡中性子回折による結晶構造解析の結果などからみて,結晶中でのその広がりの半径

は0.1nm以下であろう｡lqでは他のイオンに対してであるが半径を0.2rm とおいて計算し

ているので,膜中での広がりの半径rpを同じく0.2nmとおいて,無限に広がった誘電陣中

のプロトンの自己エネルギーを

Uw-e2/(8花Er.,)

で計算しよう.q-e-I.6×10~19C,Er-2,d-7×10-9mとすると,

- 458-
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図6･プロトンが膜を
通過するときの自己

エネルギーの変化｡

(4.6)

となる｡ただしkはボルツマン定数で,T-300℃とおいた｡このUoを使叫4.4)であらわに

書いた項だけを用いての計算値を図6にt_nkTで示す｡Uはa-b-02で極大になるが,こ

れを Um と記すと,(4.4)から

Unm-iq2/(47CEa)I卜l+lJ211B←li4-1/5+ - -)+UQ

--q2×h2/(27TE功+Uw
となる｡ 右辺の第1項はq-e,E.-2,d-7×10-9mとして

-e2×ln2/(27T珂 --6kT
となる｡よって図6の最大値は

(4.7)

(4.8)

UmR-64kT (4.9)

となる筈である｡図6の最大値は大体この価になっている｡(4_6)のUB,したがって(4.9)のUrrK

の値は大変おおまかなものであるが,kTに比べて非常に大きいことに間違いはないであろ

う｡【6]に引用されている幾つかの論文で論じられているように,プロトンが誘電体膜の中

に入るのはチャンネルといった特殊な構造なしでは極めて困発と思われる｡

4.2 チャンネルの三層構造

以上の結果からプロトンの膜通過には或る特殊な構造が必要となるが,[6]の引用文献

に見られるように,負電荷が連なってプロトン通過の路をつくる可能性が大きい｡[11で論

じた三層構造のチャンネルはその一例で;その意味が分りにくいとのコメントがあったので,

図を使って説明する.

図 7はチャンネルが外ゲート,トンネル,内ゲートの三層構造をしていること

を示す.ゲートは投面に接した矩形で示す｡十はプロトン､-1胡莫中の陰電荷,丸を付
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+○

+○

+○

外咽
トンネル
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外液 出
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図7. プロトンチャンネルの三層括道とプロトンの空孔の

hoppingによる移動｡

0

0

+

+

けた _は水中の陰イオンを示す｡電解質溶液中でのプロトンは周辺の水分子の配向分極

による衣を着,さらにイオン雰囲気の衣を重ねている｡プロトンの膜通過の第一段階は膜の

表面近くに存在する負電荷の助けによって,これらの衣を脱ぐことであろう｡そのための場

所が外ゲート,内ゲートであり,そのあたりには陰電荷力扮布している.ゲートをつなぐト

ンネルに沿っても陰電荷が連なっており,プロトンはそれを渡り歩く｡図7では簡単のため

トンネルに沿って負電荷は2つしか描いていないが,おそらくもっと多く存在すると予想さ

れる｡内液には陰イオンが多いので,図7(a)に示すように陰イオンが内ゲートに近付く

確率が高い｡(b)のように内ゲートのプロトンが誘い出されると,プロトンの空孔ができる｡

(C)～(i)に示すように,空孔を埋めるようにプロトンがhopdngで動く｡この種の移動におけ

るポテンシャル障壁は図6の Um に比べてはるかに低いであろう｡実際のチャンネル構造

-460-



バクテリアベん毛モーターのモデルⅢ

はもっと複雑であろうが,基本的には図7のような三層構造をしているものと期待される｡

4.3 プロトンがする仕事のエネルギー的考察

我々のモデルではプロトンは膜を通過する際にべん毛を回転させるという仕事をする｡

外液の電位が内液より高い場合,亀鑑差がこの仕事をすることになる｡膜を挟んで電位に差

はなくpfIの差だを瀬音ある場合でもべん毛の回転は起こる｡この場合外液のpHが低いつま

りプロトン濃度が高いとすれ拭 内向きに通過するプロトンの方が多いから,熱力学的に言

えば化学ポテンシャルの差が仕事をすることになる｡しかしながらプロトンは10~3秒くらい

の間隔をおいて,ボツンポッンとチャンネルを通過する｡1つのプロトンが通過するという

素過程を考えると,現場的にエネルギーを供給できるの蛾害らぎによる熱エネルギーといラ

ことになろう｡しかし揺らぎに基づくモデルで Be唱の要件Ⅰ21を満たす成功例はないようで

ある｡

論文川では,チャンネルの 3層構造がプロトン濃度の差からトンネル内に電場を発坐

させることを指摘した｡つまり外液と内液に電位の差がないときでも,外被のプロトンの濃

度が高いときは,外ゲート中のプロトン濃度は内ゲートよりも高くなるO 図 7では外ゲー

ト内の 十を3個にし内ゲートの十を2個に描いてそれを図示することを試みた｡このた

め内向きの電場が発生しこれがプロトンに仕事をさせると考えると,熱エネルギーが仕事を

すると考える必要はなくなり,物理的には考え易い過程になる｡【1]でも述べたように,こ

のモデルではÅⅣ合成系の可逆性が自然に導ける｡これについては7節で論じる｡

5.べん毛モーターの回転方向の制御機構

バクテリアのべん毛はらせん構造をしている｡らせんは多形で,左巻き右巻き或いはピ

ッチの違うものといろいろの形をとり得るr8】｡野生株のバクテリアでは,一定方向に運動

するときは㌻べてのべん毛は同じピッチの左巻きらせんになっており,菌体を押す方向に回

転する｡この際すべてのべん毛は束を形成する｡このモーターの回転方向を順方向と呼ぶこ

とにする｡運動方向を変えるときにはべん毛モーターの一部もしくは全部を逆回転させる【9].

回転方向の逆転によって生じるねじれの力でべん毛フィラメントのらせん構造は多形転移し,

左巻きから右巻きになって束がほぐれ,バクテリアはつまずくようにその場に留まる｡やが

て再び総てのモーターが椴回転するようになると,左巻きらせんの束ができて,バクテリア

は直線運動することになる釈 元とは量う方向の運動となる｡バクテリアには直線運動につ

れて食べ物すなわち有機化合物の濃度力叫 さヽくなると方向変化の頻度が大きくなる仕組みが

備わっており,結果として有機化合物の濃度が高い所に集まること (化学走性)になる｡ベ
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(bl)

図 8.SwitchcomplexFliM,Nの傾きとモットの分極｡

Px:プロトンによる誘起分極｡

Pqv:FliM,Nの傾きで決まる分極｡
(al)Pr-0,Poy>0;(a2)Px ≠ 0,Poy>0｡

(bl)Px-0,Pop< 0;(b2)Pr≠0,Poy<0｡
(a2)と (b2)の平行四辺形は努断応力Xyを表わす｡

ん毛が逆回転しているときにべん毛1本あたり発生するトルクの絶対値は順方向と同じであ

る【2]O 論文tl]ではこのことを説明するために仮定 (γ)を置いたが,意味がよく判らない

という コメントがあった｡以下同じ仮定を図を用いて説明する｡

回転方向を制御すると思われるSwitch00mPexはFli叫FliNとFhGからなるo l2]の
Figurelに示されているように､ FhM,FliNはモットAに結合し､FliGは回転子に結合し

ている.図叫al)と (bl)ではモットを長方形で示し,それに結合したFuMとFliNをまと

めて影を付けた矩形で示す｡∫軸はべん毛モーターの動径方向でモットの中央を通るとする｡

y軸闇莫面に平行で回転子の版回転方向を向く｡モットのFliM,Nのモットへの結合の安定

位置は図8(al)と仲1)に矩形の傾きで示したように2通りあると仮定する｡またモット自

体はy軸に平行な分極成分を持たないが.Fli叫 Nが結合すると,それぞれの結合状態に応

じて,図8(al)と(bl)にPQyで示すようにそれぞれに反対向きのy成分分極を持つようにな
ると仮定する｡

プロトンがチャンネルを通過すると,図5(C)に示したような電場Exが発生する｡こ
れは分極pxとピエゾ変形xy等をもたらす｡一定温度でのモットの状態を歪と分極を変数と

して議論するにはへルムホルツの自由エネルギrAが好適である【10]｡Aを歪と分極を変数
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としてテーラー展開し,分極pxと努断歪与に関係した部分を△Aで表わすことにする｡△A

はPx2とx,2に比例する項を含む｡ PQ,が大きい場合,テンソル成分としてx,と同じ変換則
に従う項としてはPJも,がある【101｡よってず xPQvに比例する項も現れ △ノ=ま良い近似で

△A - (I/2)xIPx2+(I/2kry2+adriPJも, (5.I)

と表わせる｡ここでzl,C6,晦は定数であるoこれより電場成分Exと応力成分Xyは

Ex-∂A/∂Px-鋤 +xIPx (5.2)

Xy-∂A/∂x.V-叫 +榔 (5･3)

で与えられる【10】｡これは4つの変数x,,x,,Ex,Pxの間の2つの関係であり,これにモ

ツトの置かれた境界条件を考慮することで変数間の関係が決まる｡例えばモットの変形が自

由に起こり得れば (自由状齢 ,x,-cgy+EbPxPq,-0となる｡もし周辺が硬く,変形が起こ

らなければ (束縛状勘 ,斗-0でX,-qPJも,となる｡いずれの場合にもPxは鋸 こ比例し,
Px-(1/xl')Ex (5,4)

と書ける｡ただしxl'は境界条件に依存する定数である｡実際は自由状態と束縛状態の中間

であろうが,(5.4)の比例関係は両極端で成り立つので実際の境界条件でも良い近似と予悲

される｡(5.4)を(5.2)に入れると

xy-(xl'-Xl)pr/(dq,) (5.5)

となり,(5.3)は

xy-((C6(xl'-Xl)/(twq72))+a6iPbPx (5.6)
となる｡(5.6)によれ昧 pQyの符号が逆転すればxyの符号も逆転することになるoiiの中

の記号は結論に関係しないので以下では正と考えて議論する｡

図8に戻ると,(al)のようにPqJ>0の場合,プロトンのチャンネル通過で(a2)のように

Pxが生じると,(5.6)によって,図のような変形を起こす応力xyが生じることになる.その

結果回転は臆方向に起るO (bl)のPq,<0の場合に嘲b2)のような変形を起こす応力X,が生

じ,回転をお里方向に起る｡

以上の考察に基づいて,べん毛の回転の方向制御の機構は図9に示すようなものと予想

される｡Switchm plexのうちFliM,FliNはモットに結合し,FliGは回転子に結合してい

る【2】｡回転子内の矢印は回転方向を示す｡モーターが艦方向に回転しているときにはその

中の総てのモットは図9(a)に示すpq,>0の状態にある(鋸 こよる変形は省略).回転方向が逆

転するときは,(叫のように,1つのモーター中の総てのFuGが横に移動してFliM,Nに接

触し､mM,Nの配向を(C)のように変えるとしよう｡その結果モットのPqyが逆転LXyの

符号が逆転し,鞍毛の回転は藍転する｡回転を順方向に戻すに怯 (d)のようにFhGがまた

FliM,Nに接触してその配向を(e)のように変える.べん毛の回転の方向制御はこのように一

つのモーター内のF血Gが一斉に動くことによるものと思われる｡
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回転子 モツト

± :

巨 頭 率 直司

図9･ペん毛の回転方向が逆転するときのSwitchcomplex
FliGとFliM,Nの動き｡
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6.プロトンのチャンネル通過における協力性

論苅 1]の6節の項目 (4)で述べたように,べん毛回転で払 2つか3つのプロトンが
同期的にチャンネルを通過する｡これは1つのプロトンのチャンネル通過が他のチャンネル

RS層

回転子 †

･声

- ,∩

b2,rq

モット

-I-t T

図 10.プロトン通過の協力性｡

(al),(a2):モットAでのプロトンのチャンネル通過｡

(bl),(b2):モットBでの誘発されたプロトンのチャ

ンネル通過｡

(a2)と (b2)の平行四辺形は勇断応力Xyを表わす｡
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のトンネル通過を誘発する機構の存在を示唆する｡【11でのこの関係の議論がよくわからな

いということなので,図を用いてもう少し具体的に説明する｡

図10に払 右側にRS層を挟む回転子とモツトの一部のxy断面,左側にチャンネル近

傍のxz断面を示すこ同じモーターの属する2つのモットA ((al),(a2))とB ((bl),(班))を

考える｡(al)はモーターが回転していない状態でのモットAである｡(a2)で矢印pで示した
ようにプロトンがトンネルを通過すると,モットが変形し,白抜きで示した応力が回転子に

加わり,回転が起こる｡この回転はRS層を通して他のモットBに力を及ぼし仲1),その分

極 pq,を大きくLpy'に変える｡この分極の増大はトンネルの両端に分極電荷 十と-を誘

起し,電場ETをもたらす｡もしモットBがプロトンがもう少しでトンネルに飛び出すよう

な状態にあれ拭 電場ET与恥 2)のようにプロトンpの通過を誘発し,Erを発生させ,回転
子の回転を助長することになる｡このように2つか3つのプロトンが同期的に膜を通過する

ということは起こりそうである｡似たような機構はまたjuP合成系でAIP加水分解による

γ分子回転のエネルギー変換効率が高いことの説明にもなる｡次節でこのことを論じる｡

7 ATP加水分解によるプロトンの汲み出し

ÅⅣ 合成系では,プロトンの膜通過によるÅⅣ の合成とÅⅣ加水分解によってプロト

ンの汲み出しには著しい可逆性が感じられ,確率過程はあまり関与せず力学過程が中心のよ

うな印象を受ける｡ÅⅠ?エネルギーの回転子の回転エネルギーへの変換効率が 100%に近い

こと【11]からも同じ印象を受ける｡43節で述べたpHの差だけでもトンネル内に電場が発生

しそれがプロトンに仕事をさせるというモデルでは,プロトンの汲み出しは力学系の逆回転

の問題になり,そういった印象に沿うものになる｡論文【1】でのこの関係の議論が判り難い

ということなので 図を用いて説明する｡

図 11には簡単のため,ÅⅣ 合成系におけるγ蛋白分子等 (Ⅲの図 11参照)をべん毛

の場合に準じて回転子;RS層,モットと記す｡右側にRS層を挟む回転子とモットの一部

の xy 断面,左側にチャンネル近傍の ㍊ 断面を示す｡図(a)ではモツトが順回転に対応する

上向きの分極pq,を持っている航 回転は起きていない｡(坤まÅ汀 の加水分解によって回

転子がその中の矢印の方向に回転を始めたところを示す｡その結果RS層を通してモットに

下向きの努断応力が働く｡図8に示したようにモットの分極Pq,の符号は勢断応力X,の符号

を決めるので,逆にXyがPQ,の符号を決めることになり,(a)の分極は反転して仲)では下向

きpq,になると期待される｡その鮭菓チャンネル内には十, -で示すような分極電荷が発

生し,トンネル内にはETと記した電場が発生する｡その結鞄 )に矢印pで示したようにプ

ロトンが汲み出されるOこのプロトンの移動はモット内に電場Exを発生させ,モットを
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RS層

回転子 t モット

一･'tT

チャンネル

活

｢ 軒

｢ 軒

｢ 訂

｢ 雷

臓

二し 丁

図 11. ArP加水分解によるγ蛋白分子 (回転子)

の回転とプロトンの汲み出し｡

(C)と(0の平行四辺形は努断応力Xvを表わす｡
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変形させようとする力 xyを発生させる｡これは白抜きの矢印で示すように回転子に下向き

の力を及ぼし,ÅⅣ 分解による回転を助けることになる｡(d)はプロトンの移動が終り,白

抜きの矢印が消えた状態を示すが,AJP分解による回転力で回転は続いている｡(e)は回転

がさらに進み,分極杜良い矢印Pq:で示すように大きくなり,チャンネル内には電荷+,-が

発生した状態を示す｡これは(Dのようにに,プロトンの移動を引き起こし,モットを変形さ

せ,回転子の回転を助長する｡プロトンの移動で分極電荷が消えるので分極は元の大きさと

なり,状態を湘 )に戻る｡AIP加水分解によるプロトン汲み出しはこのような(d),(e),(i)の繰

り返しで続いてゆくものと思われる｡この際のの白抜き矢印で示したように,プロトンの汲

み出しは回転子の回転を助けるフィールドバックになる｡ ArP加水分解エネルギーの回転

子回転へのエネルギー変換の効率が非常に良く 100%に近いことr111は,(C)や(i)の白抜き矢

印のようなフィールドバック機構の存在によるのではないかと思われる｡

8.まとめ

ベん毛回転の議論には,RS層への入力が変型入力か応力入力かという2つの入り口が

ある (図2)｡我々の主張の眼目は,応力入力の方を選鵠 応力発生の仕組みとしてプロト

ンの電場によるピエゾ効果を考えると,Bergl2]の用件を満たすモデルが比較的容易に作れ

るということである｡

プロトンチャンネルが図7のような三層構造であることは物理的には自然な予想と思わ

れる (4節)｡膜電位差が0でpHの差だけがある場合,l個のプロトンがトンネルを通過す

る素過程でする仕事のエネルギーがどのように供給されるかが問題であるが,三層構造の場

令,pHの差がトンネル内に電場をもたらし,この電場がエネルギーを供給することになる｡

回転方向を制御するsdtchc叫 exのうちモットに結合したmM,FliN複合体には2つ

の向きがあって,それが努断応力の符号を変えると仮定した (図8)oこの仮定によれば,

図9に示したように,FhM,FhN複合体の向きが回転子に結合したFliGによって変えられ

回転モーターの向きが逆転することが可能になる｡

図10で説明したように,同じモーター内では1つのモット内のプロトン通過が他のモ

ット内のプロトン通過を誘起するといった協力性が予想される｡

ATPの合成系ではプロトンの挽人がγ蛋白分子の回転をもたらしてAIPが合成され

逆にATPの加水分解でγ蛋白分子 (回転子)が逆回転しプロトンが汲み出される｡我々の

モデルでは確率過程がなく,力学過程の連続なので,こういった可逆性が自然に導ける (図

I1)｡ATPのエネルギーのγ蛋白分子の回転のエネルギーへの変換効率はl00%に近い【11]が,

このことはプロトン通過がγ蛋白分子の回転を助けるといったフィールドバックの存在 (図
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ll)から理解できる｡

バクテリアの化学走性では 直線的に動いて行くにつれて栄養分が少なくなると立ち止

まって運動方向をでたらめに変える｡これは∵見バクテリアの運動が確率過程を基本にして

いるような印象を受ける｡しかし人間でも一方向に歩いて行くにつれだんだんと感じが悪く

なるとき,それだけの情報ではどちらに向きを変えたらよいかは判らず,とりあえずどちら

かに方向を変えることしか考えられない｡むしろバクテリアの行動の基礎に柱,動くにつれ

て化学成分が変化することを感じ取るセンサーや,それにつれてべん毛の回転方向を変える

仕組みがかなりきちんと備わっていることに注目すべきであろう｡

ベん毛や筋肉の議論では,しばしばブラウン運動の重要性が指摘される｡しかし揺らぎ

(例えを彩}極揺らぎ)の相関関数は揺動散逸定理によって現象論的パラメータ (例えば分極

率)と結ばれている｡その結果時間平均に関する限り,揺らぎを考えて得られる物性のほと

んどは現象論敵パラメータを用いての議論で処理でき,ブラウン運動から出発しても特別な

結果が得られる場合は少ない｡生理現象でも似たことかと思われる｡生物現象にマクスウェ

ルの魔物が現れることを期待する向きもあるようであるが,生物の分子機械も物理学の常識

に従って作られているように思われる｡
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