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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。鞭毛につ い て は例えば解 説［2 ，
3．4］、 ATP 台成につ い て は 例えば匚2， 5］な どを参

照 され た い 。 Berg［4］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 22 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 ［4】。 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 。

2．モ デルの 基本

2．1　鞭毛モ 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 7   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

（Mot 　A ＋Mot 　B 、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 IOHz とか 100・Hz とい っ た速度で 回 る。

回転子（rotor ）と固定子（stat。r）の 間の 層 を RS 層 と呼ぶ こ とにす る 。 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 ［4］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 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 300　Hz 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 L　鞭毛モ ー
タ

ー
の 模型．。（a）上 面図。　（b）断面図 。
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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 IOOO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 領域で は D20 置換で トル クはかな

　　 り減少す る 。

（9） バ クテ リアは時々 鞭毛を逆回転 させ る 。 0 か ら 一100Hz （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 、 鞭毛回転 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 のづ くる電 場とモ ッ 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 ε
＝

ε r ε   とす る 。 ε r は比誘電率、 ε o 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 一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 と彝体面 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 d1と d2　＝d −　d， を比Ptp1と
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（b）

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 Ex。 プロ トン e が z 軸上 を dl　・・e か ら 4 まで動 くと き の 変化を示す。

p2 を使 っ て
，

　　　　　dl‘＝ P 匚d，　d2； P2d，　　Pl＋ P2
＝1　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2−4−1）

とおき 、 図 2（a）に示 した位置 に仮想的な電荷 91と q2を置き 、

　　　　　 g1
＝＿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 gi ＝ −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 g2 ＝ 一
ρ2e 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 0 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 7   と し、膜 の 比誘電率 ε ，

を 2 ［4］と置 き 、 図 2（a）の 点 A （x ・＝ 　−O．5d
，
z ＝ −O．25d）と B （x

・ 　 −O．5d，　z ； 　−O．75の で 電場の

z 成分 E
， を求めた 。 結果 を図 2（b）に曲線 A と B で 示す 。 縦軸の 単位は 107　V／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 × 107　V／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 io7　V／m 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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図 3，剪断歪 （ずれ）ろ を

正方形の 変形で 表す。 ろ

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 O．4e 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 は剪断歪 ろ が重要で ある 。　図 3 には b 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 な剪断歪の 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、 剪断歪 Xy は x6 と書 ける 。　E3

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 ＝d36　E3

例と して KH2PO4 結晶の d36の 大きさを挙げる と［6］、

　　　　d36＝2．O，× 10
’IIm1V

　（20℃ ）
〜1．4× 10

−9
　m 八」 （−150℃）

で ある 。 E3　＝ 　107　Vfm とすれ ば、（2−4−3）か ら

　　　　κ6
＝2．OXlO

’4 〜1．4× 10
’2
　　rad

（2−4−3）

（2−4−4）

（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 は鞭毛 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 △ θ

は

　　　　△ θ ； 2 π ！IO3＝ 6．28× 10
’3
　rad 　　　　　　　　　　　　　　（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 Xy 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 （［2］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 に接 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
’コ

　s）をおい て チ ャ ン ネル を通過す る 。

一
玉59 一

N 工工
一Eleotronlo 　Llbrary 　



Bussei Kenkyu

NII-Electronic Library Service

Bussel 　 Kenkyu

三 井　利夫

外ゲー
ト

トンネル

プロ トン

内ゲー ト

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 。

ろ　
＝d36Ez　（2−4−3）o

（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 ［41の Figure　1 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 ろ
＝

》も（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 y 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 。 そ の 結果 d36の 符号が 変 り、同 じ電場ベ ク トル に対 して 5．の 符号は逆

にな る 。 　（以下で特 に断わ らな い 限 り 、 1順回転 の 場台 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　剪断応力 の伝播

モ ッ ト内に歪 う が 生 じた 場合 にどの よ うな こ とが起る かを考 えよ う 。

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亅。　簡単の ため 1 次元の 場合
を例に とると 、 x を場所 、　t を時間 と して 、 ∫につ い て の 波動方程式は

　　　　 ∂
2s
（x ，

・t）1∂〜− v2 ∂
2s
（x，’）1∂ノ

とな る 。 v は伝播速度で あ る 。 そ の 鰐 は一一一般に

　　　　 s（x ，
　’）

＝s（x − vt）

（34 −1）

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　 （3−1−2）
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
，
100m ！s 、 横波の 音速は 2

，
840　m ！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 45   を走る時間は 45 × 10
’911

．5× 103　・・　3×

10
”ii　s とな り、モ ッ ト内 に剪断歪 麹 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、ろ 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。現場的に剪断歪 ＆ を引き

起 こ す の は剪断応力 Xy で あるが、上 の 3× 10
’11

　s は極 めて 短い 時間な の で 、 モ ッ ト内
で ち が形成された後で それが外に伝播する と考 え るよ りは 、剪断応力 苓が モ ッ ト内
で ろ 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 苓 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

（viscoelastic 且uid ） 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 り剪断歪 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 Maxwe11 模型が 使われ る

［8］。 力 を T
，
ばねの 歪み を S

， （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

　　　　　　71＝ cSe 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3−2−1）
が成 り立つ 。 こ れ によ っ て 力 T 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 S
。 （v ：viscous ）と し 、 ζを粘性係数 η 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 ＝ ζ　dSVdr　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（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 カ T が加 わ っ た ときの S ， と S．
の 変化 を示す 。 T の 立 ち上が りへ の S

，
の 応答が S

。1で 、
　 T が

一
定値に留 ま る 問に S

． は
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T

3

t

t

（a） （b）

図 5， 粘弾性の Maxwell 模型 。　（a）回路 図 。　 （b）上 の 図は時間 t の 関数 と し

て の張 力 T。 下の 図 はばね の 伸び S
， とダッ シ ポ ッ トの伸び S

，
の T へ の 応答 。

8． 1だ け変る 。 Tが 0 に 戻 る ときの S、
の 応答が S

。2 で 、大きさは S， 1に等 しい 。 よ っ て

T が 0か ら始ま っ て 0 に終わ る場合 も 、 ダッ シポ ッ トに は 7
ー
へ の 応答の履歴 8。2

・・S． 1

が残 る 。

一
方 ばね の 伸び S

。
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 る毎に剪断応力考 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 、 Xy は主 に 回転子 の 方向に 伝播す る と予想 さ れ る 。 回転子 に 回転 の 自由度がな

ければ 澱 は回転子 内 を Xy （x ＋ vt）とい っ た感 じで 伝播す る で あろ う。 しか し回転子

は回転 の 自由度 を持ち、剪断応力とは面を通 して
一

方が他方 に面 に平行な 滑 りを与え

る 力な の で 、苓 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 は波革 （x 　＋　vt ）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 剪断応力苓 の波の 発生機が ある 。 考 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 剪断応 力 考 を伝 える こ とが で き る 。 RS 層は薄い の で そ の 中の Xyの 場所
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剪断応力発生機

　 （モ ッ ト）

吸収体

亀

RS層

回転子の 回転

θ∫v 8v θ

回転子 中を伝播する弾性波

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 、 考 は時間 だけの 関数と して 扱う 。 RS 層で Xy

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 一
鴫 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（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 S
。
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 ダッ シ ポ ッ トと回転子 を

表す ダッ シポ ッ トを並列 に描き、両方の 回転変位 を同 じ S
， で 示す 。

　　RS 層 の ばね S
。 に働 く剪断応力 丁 は 、

　 S
。
の 弾性定数を Cllsとす れば 、

　　　　　 T ＝
ゆ e　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3−3−2）

で 与え られ る。∫， 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 θ 、 回転

子 の 半径 を rR と して

　　　　　 Sv；「R　θ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3−3−3）
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とな る。ζ　RS と ζ R 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 ・一＝ζ　
．，

　as
．
／dt＋ ζ R お Jd∫

　　　　　　
＝

（ζ RS ＋ 　ζR ）rRd θ1（シ　　　　　　　　　　　　　　　　（3−3−4）
となる 。 （ζ ms ＋ ζR ）はべ ん 毛の 存在する液 の 粘性係数 η に比例す る と仮定 す る と、

b を定数と して

　　　　　（ζ　RS ＋ ζ・ ）・R
＝6 η 　 　 　 　 　 　 　 （3−3−5）

と書け、（3−3−4）は

　　　　　T ＝b η dO1 （シ 　　　　　　　　　　　　　　　　（3−3−6a）
または

　　　　　dOfdt ＝ Tf（b η）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（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 。 平均時 間間隔 を τ と し 、 （3−3−6b）を 0 か ら τ まで 積分す る 。　T の 積
分を ／

， と記 す 。 すなわ ち

　　　　　ノ广 ∫ Tdt 　 　 　 　 　 　 　 （3−3．7）
と し 、 （3−3−6b）の 左辺 の 積分を △ θと記す と

　　　　　△ 0 −
」il（b η）一

（／，／・b）〆η 　 　 　 　 　 〔3 −3−8）
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 T の 符号が変 り、 IT した が っ て △ θ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。 RS 層内の 弾性工 ネル ギー密度は （3−3−2）の 弾性定数 （kSを用 い て （1120RS）革
2

で 与え られ る 。 こ れが（3−3−1）の 面積 遵 上 に分布 し 、 速度 ソ 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 avは （1！2（kS）Xy2Av とな り、（3−3−1）

を用 い て 、

　　　　　 W ＝
（v12 （剏 ｛）7

’2
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4−i−1）
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 − b η dO ！dr （3・3・6a）
に 回転子 の 表 面 の 速度 rR　d θ1drを掛 けて 、

　　　　　 D ＝ b η rR （d　O／dt）
2

で 与 え られ る 。 d θ1dt　・一？T／（b η）（3−3−6b）を用 い て 、 こ れ は

　　　　　 D ＝b η 厂RT21 （b η）
2 ＝rR7

’2
！（b η）

と書 ける 。 これ を （4−1−1）の m で割 る と、

　　　　　 ∠）！W −＝
（2CkS　rRIA ！bv）／η

となる 。 η　 kn （kn ：  ee）を

（4−1−2）

（4−1−3）

（4−1−4）
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図 7， 粘性係数の 逆数の 相対値 （ηk。1η）の 関数 として

の 鞭毛 回転数。 a）　kn12 π 司 80　Hz と して計算。

（ω ）：（4−1−12）。 　（ω
＊

）：（4−2−6）。

　　　 　　 η kn
＝2CRS　rRA 　1（b　v ）

で定義す る と、 （41 −4）は

　　　　　 D ！if　一　η kn　1η

（4一レ5）

（4斗 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、D1　ur＜ 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

　 　 　 　 　 η 〉 　η  

で な くて はな らない 。

（4 −1−7）

　　　　　　　　　　 （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 。 ） ηが この 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 △ θ；1〆 （b η）（3−3−8）も

そ の ままで よく 、 （4一レ5）の η   を使う と

△ θ 　
＝
（v ／i12CRsrRA ）（η   ！η） （4−1−8）

とな る 。 2．・4 節の 仮定 （a ）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 v とした 。

通 過す るプロ トン の 数を n と記す と、

　 　 　 　 　 n ＝121：

とな る 。

ある 。 この n と（4−1−8）を用 い て 回転子 の 回転速度 ω （radian！s）は

固定子 を 1秒間に

固定子 は 12個 の チ ャ ンネ ル を持つ の で 、 n は

（4−1−9）
n 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

　　　　 ω
：＝　n △ θ＝

（nvlTf2CRsrRA ）（η kn1 η）・　 η 〉 η  

とな る 。 η
＝

η   に対す る ω を ω   と記 すと、

　　　　 ω kn　
＃　nvl 〆 （2CRsrR．4）

となる 。 こ の ω   を使 うと、 （4一レ 10）は

（4−1−10）

（4−1−1ユ）
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　　　　 ω 1ω kn　
＝
　η   1η ，　　　 η 〉　η  

とな る 。 な お 、（4−1−5）と （4−1−11）か ら

　　　　 η   ω kn　
＝
　n ／ilb

（4−1−12）

（4−1−13）
な る関 係が 得 られ る。（4−1−12）に よれば 、 η   1η＜ 1 で ω は η kn1　O に比例する 。 図 7
に ω   12π 冨 180Hz とお い て 計算 した結果を（ω ）で 示 す。

4，2　粘性の 小さ い 場合

　　上の 議論に よれ ば、液の 粘性係数 ηが小 さ くな り、

　　　　 η ＜ η kn 　 　　 　　 　　 　　 　　 　　 　　 （4−2−1）
となる と、等価 回路 による議論は よ り基 本的な D ＜ m とい う要請か ら見 直 しが必要 と

な る 。 こ の 場合 剪断応 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 D ＝ 　rvとお い て （4−1−2）と（4・1−1）を用 い る と、

　　　　　b η　rR （d θ！dr）
2−

（v／2CR、・1）T2　 　 　 　 　 （4−2−2）
とな り、

　　　　　d θ〆d∫‘

｛v1 （2CRS　b　rRA η｝
レ2

　T 　　　　　　　　 （4−2−3）
とな り 、 両辺 を t＝J　O か ら τ （次の プロ トン が通過 す る まで の 時間） まで 積分する と

△ 0 の上 限が得 られる こ と とな る 。 これ を △ 0 ＊

と記 す と、（3−5−7）の ITと（4−1−5）の η kn

を使 っ て

　　　　△ θ＊ ＝
｛v∬τ1（2Clls　rRA ）｝（η  

／η）
1！2
、　η 〈 η k皿 　　（4−2−4）

を得る 。 η ＜ η   で の △ θ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 ω
＊は

　　 ω
＊ ＝

n △ θ＊ ＝
（nvl

「

T ／（2CRS　rRA ））（η kn　1η）
ln

、 η く η kn　　（4−2−5）
とな る。　（4−1−11）の ω   を 用 い る と 、 （4−2−5）は

　　 ω
＊！ω   ヨ η   ！η）

ln
　・ η く η   　 　 　 　 　 （4−2−6）

とな る 。 図 7 に （4−2−6）で ω   12π 一180Hz と した と きの ω
＊
の 計算結果 を曲線

（ω つで 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

べ ん 毛 回転 の 論文で は トル クの 相対値が 回転周 波数 ω ／2 π （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 ω ！2 π の 関数 と し

て 示す 。 丸 は文献 ［4］の 実験デー
タ 。 直線 （ω ） は（5一レ 1）の 関係、 曲線

（ω
＊
）は （5−1−3）で ω

一
ω

＊ とお い た計算値 を示 す 。 （a）23℃ の デー タ と

ω   ！2 π 一 　180　Hz とお い たの 計算値 。 （b）16℃ の デー タと co・kn！2 π ＝ 　80　Hz

とお い た 計算値 。 デー タ点は直線 （ω ）に つ いて はそ の 周辺 、曲線 （ca＊ ）

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 ω ／2 π 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

ω η1（60　kn η   ）にあた る。粘性が大 き く、η 〉 η　kr、 つ ま り ω く ω   な る場合は 、

（4−1−12）が成 り立 ち

　　　　 η ω 1 （η　kn ω   ）− 1、　 ω ＜ cv・kn 　 　 　 　 （5−1−1）

とな る 。

　　粘性が 小 さく、 η 〈 η   つ ま りω 〉 （o　knな る場合は 、 （4−2−6）か ら

　　　　 η ω
＊2　

・・

η   ω kn2， 　　 ω 〉 ω kn 　　　　　 （5−1−2）
とな る 。 こ れ を（5−1−1）と 同 じ相対値 で 書 くと 、

　　　　 η ω
＊！（η kn ω kn）

＝
ω

 
1ω ＊

，　　 ω 〉 ω kn　　　　 （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 ω ！ （2 π ） の 関数 と し

て 計算した結果を示 す。 co　knf！（2 π ）
＝ 180　Hz と置 い て の 計算で ある 。　 （ω ）と示 した

直線は （5一王一t）で あ り、 ω 〈 ω k．
で はデー

タ点 は こ の 近 くに分布 して い る 。 （ω
＊

）と

示 した 曲線 は（5−1−3）で ω
＊ を ω 置 い た 計算結果 で あ る 。 ω 〉 ω   で は ω

寧 は ω の 最大

値なの で 、測定され る横軸の ω は ω
＊ よ り小さ く、縦軸の トル ク η ω は η ω

＊

よ り小さ

い 。 よ っ て デー
タ点は （ω

＊

）曲線 よ りも左下 に く る 筈で ある 。 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 、 T の 符 号が 変 り、そ の 積分 fT（3−

3−7）と △ 0 ；
（idbY η （3−3−8）の 符号が変 っ て 回転方向 が逆 にな る。 こ の際 b と η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 （ω ）曲線 は1順回 転 の （ω ）曲線 を負の ω に延長 した もの とな ろ う。実験結果 （［4］
の Flgure　2） もそ うな っ て い る 。

5，2 温度 の 効果

　 η kn　
＝

　2cRsrRA1（bv）（4−1−5），ω  
＝

nvJil （2cRsrRi4）（4−1−11）， η   cti　kn　
＝

　n ／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 、　 b は

鞭毛 の 形 状，A は 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。
n は膜をは 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。 T の 積分 Ir（3−4−7）は 尋 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 っ れ弾性的 に なる か ら 、 弾性的

硬 さを表す （Rs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 η   ω   の 表式か ら、温度が変 っ て も η k、
a）　kn は大体一

定 に留ま る こ とが 期待 され る 。 ω の 小 さ い と こ ろで は 、 η ω
＝

η kn ω   （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 述 べ

た実験 観測 に整合す る 。

　　上 の a）　kn の 表式か ら温度が下 が り CRs が大 き くなる と ω   小 さくな る。これは 22
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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

ω   〃（2 π ）− 80Hz とおい ての 計算結果 で ある 。 （a）同様 にデー
タ点は（ω ）の 周 りと

（ω
＊

）の 左下 に分布して い る 。 （a）の 23℃ の 場合は a）　k。
1f（2 π ）

＝ 180　Hz で あっ たか ら 、

ω   はかな り小 さ くな っ て い る。

　　図 8（a）と（b）を比較する と、 ω 〉 ω   で の トル クの 実験値は高温 の （a ）の 方が ω 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 。 （ω
＊
）の

計算値に も同 じ傾 向が見 られ る。

5，3HzO を D20 で 置 き換 える効果

　　Chen と Berg　［10］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
ー
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 ＝ 　（η ω ）D1 （η ω ）H を ω 12 π の 関数 と して 与 えて ある 。実験デー タ か ら

ω knD 〈 ω   H と思わ れ るの で 、 次の 3 つ の 領域で 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 ω ＜ tO・knD

　　　　　P　
・＝
　（η ω ）D ！（η ω ）H 　　　　　　　　　　　　　 （5−3−1）

を考 え る 。 これ は （54 −1）か ら

　　　　　p
ニ 　（η kn ω   ）D ！ （η kn ω   ）H 　　　　　　（5−3−2）

とな る。下 の 議論 との 関係で

　　　　　 m 二 （η   ω   ） D1 （η kn ω   ） H 　　　　　　 （5−3−3）
とお く と、

　　　　　 P ＝m 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5−3−4）
とな る 。 η kn　ca　kn　

・　n／Ofb（4−1−13）中 の b は回 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 　
＝＝

（nfT ） D1 （妨 丿H 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 （5−3−5）
と い う関係が 得 られ る 。

（2）領域 ω   D ＜ ω ＜ ω   ll

　　　　　 p
＊ ＝ （η ω

＊

） D1 （η ω ） H 　　　　　　　　　　　　　　（5−3−6）
を考える 。 （5−1−1）と（5−3−3）か ら

　　　　　 p
’ ＝m （η ω

＊）D〆 （η   ω kll ）D 　　　　　　　　　　（5−3−7）
とな る 。

（3）領域 ω   H 〈 ω

　　　　　 p
＊ ＊ ＝

（η ω
＊） 1）／（η ω

＊）D 　　　　　　　　　　　　　 （5−3−8）
を考える 。 （5−1−3）と （4−1−11）、　（4−1−13）を使 うと η ω

＊

は

　　　　　 η ω
＊ ＝

‘η
2vl

β1（2b《：RsrRA ）｝1 ω
＊

，　　 ω 〉 ω   　　　　（5−3−9）
と書ける 。 v

，
b

，
（kS，　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
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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 ω／2π。丸 ：文献 ［IO】の 実験デー タ 。 実線 ：（p）は（5−3−1），

（〆 ）は（5−3−6）， （p＊ ＊

）は（5−3−8）で 定義された 比。 （a）22．7 ℃ 。（b）15．8℃。

デー
タ点 は ψ）で はそ の 周辺 に、（〆 ）と（p

＊ ＊

）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

　　　　　ρ
＊＊ 一

（・ノ，）D21（・ノr）H2
一

脚
2
　 　 　 　 　 　 　 　 （5・3−10）

となる 。

　　図 9（a）と（b）に実線で p 、p
＊

，p
＊＊ の 計算結 果 （実線）を実験データ と比較 して 示す 。

（a）は 22．7℃ で の 実験デー タ と m … 　O．867
， （ω   ）D ／2 π

＝’　169・Hz とお い た と き計算結

果で ある 。 （こ れ らの 数値の 組か らは （ω   ）H ！2 π
＝＝

　195・Hz とな る 。 ） （b）は 15．8℃
で の 実験デー

タと m 　・・O．824、 （ω   ）D／2 π 耳 93Hz とお い た計 算結果で ある。　（こ

れ らの数値の組か らは （ω   ）H12 π ’・　113・Hz となる 。 〉　 実験 データ は p の 周辺 に

分布す る こ とが期待さ れ る 。　 p
＊で は 図 8 の ω

＊ の 場合同様 に、　デー タ点は p
＊
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 、ω   の 小さ な （b）
の 方がデー

タ点が （ω
＊
）よ り離れ て よ り下方 に分 布す る 傾向が あ り 、　 こ の こ とが

p
＊ ＊ 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 ギブス 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 △ 0 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△ θ

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 D と RS 層 に流れ 込 む 弾性 エ ネルギー m との 比は明確な意 味を持つ 。 こ

れ を e
， （r ：relative）で 表す 。 すなわち

　　　　　 各
二D1〃

厂

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　 （5−4−1）
とお く。 （4−1−6）か ら 、 これ は

　　　　　 eT ＝
η   1η ， 　　　 η 〉 η   　　　　　　　　　（5−4−2）

とな り 、 （4−1−12）によ っ て 、

　　　　　θr
＝

ω 1ω   ，　　 ω 〈 ω   　　　　　　　　　　　　　（5−4，3）
と も書 ける 。 図 10 の （e ，）は こ の 関係 を 示す 。

　　 ω が 増えて ω ・kn に近付けば （5−4−3）によ っ て er は 1 に 近づ く。 ω が さら に増え

て ω   を越す と 、 42 節で 議論 した よ うに、力 の 釣合 が とれ な くな っ て q は 1よ り小

さくな るで あろ う。 よ っ て ω
＊ に な らっ て

　　　　　 er
＊ ；1

， 　 　 ω 〉 ω   　 　 　 　 　 　 　 　 　（5−44 ）
な る e

，

＊ を考 える と 、 e
，
〈 e

，

＊ とな る。図 10 に は（5−4−4）を（e ，

＊

）で 示 した 。

　　鞭毛モ
ー

タ
ー

の 実際の エ ネル ギー効率 を e と し、 rp　kn 一
ηで の e を ema

、 とすれ ば 、

e は

　　　 　　 e　
＝

　erernfix
， 　 　 　 ω 〈 ω   　 　 　 　 　 　 　 （5−4−5a）

　　　　　 e 〈 er＊e
，nax ， 　 　 　 ω 〉 ω kn 　　 　 　　 　 　　 　 （5−4−5b）
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とな る 。

1．4

　 　1．2

　　LO
N

」

0β

　　0．6

　　0．4

　　0．2

　　 00
．0 0．5 1　．0　 　　 1．5

ω 〆ω  

2．0

図 10．ω 〆ω   の 関数 と して の エ ネ ルギー相対効率 e
，
。

5，5　ATP 合成系につ い て

　　図 ll（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（△ θ）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 し S 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 IOkT 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 F。の 問に は 図 の RG （regUlator）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 Fo 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 剪断応 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 Fo 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。 2．2 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 300　Hz 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 。 ユ　 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） 「鞭毛 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。 j　 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）　 「鞭毛回転 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 剪断歪が 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 ほ ど傾斜が緩や か に

な る。」　 図 8（a ）と（b）の （ω
＊

）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 。 回 転の 速い 領域で 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 ら一100Hz 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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