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1． まえおき

　　本誌に載 っ た論文 「バ クテ リア鞭毛モ
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，B   p亅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Hでそ の欠 を補い，

質問にお答えする こととする。

　　田 で述べ た主要な点 は次の（a＞v （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 問にある層は高分子溶液で粘弾性を示す筈で あるが
， 従来の モ デル

の 困難はこの 粘弾性系へ の 入力を変形入 力と考えたと ころにある 。 入力を剪断応力 と仮定 ず

る とBerg［21が挙げた用件を満たすモ テリレがつ 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，鞭毛回転に充分な剪断応力をもた らしうる （

3節）。 （c）べ ん毛モ ーターは膜電位差が0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）。（d）我々 の モデルで はべ ん毛が回転方向

を逆転する機構 の説明がで きる （5節）。 （e）この モデルで はATP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［1］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

液と予想さ札 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 て田 で は弾性 部分 と粘性に逆ら っ て 動 く部分 を直列につ なぎ，
RS層 をマ クス ウェ ル模

型で 扱っ た 。 しか しそ こでの 謎 に瞭 攤 い勲 ｛多か っ たようで
， 幾つ か礦 問をい ただ

いた 。 以下教科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Se、ダシ ュ ボッ ト

の長さの変化を＆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 それ以上 に＆と鼠 に制約を与え るもの で はない 。 直線で結ばれて 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，畠と

＆は独立な変数で ある 。
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図 1． 粘弾性の マ クス ウ ェ ル 模型
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図 2 ． マ クス ウ ェ ル 模型 へ の 入 力の 様式。

（a）変形λ力 。 （b）応力入力。

　　粘弾性系を記述する変数は変形Sと力π あるが 、 粘弾性の 教科書 （例え ば［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、（b）は入 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 応答はパ ル ス入 力へ の応答か ら推測で きる〔3】。よっ て入 力を矩形状パ ルス で考え る。

　　図3（al ）に示すように ， 幅 をw ，高さを＆の 矩形の 変形入力があっ た とする。バ ネとダッ

シ ュ ポッ トにかかる力Tは

　　　　　　　　 T・一（溝
・・

｛a弱 dr　　　　　　　　　　　 （2．1）

で ある 。 こ こで 、 cはバ ネの 弾性定数で 、
　a はダッ 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＋＆ ＝ 品

で ある 。 （2．1）と（2、2）か ら、

　　　　　　　　砥 ノd∫
＝一（面 ）（＆一品）

とな り、A を定数と して 、

　　　　　　　　 璃一勗 ＝ACXP（一（c／a ））

とな る 。 t；Oで＆
；0とい う条件か らA を決める と

　　　　　　　　畠
；
＆ ｛1・cxp（一（da）t）1

を得る。（2．1）と（2．5）か ら

　　　　　　　 T ＝ c ＆ eXP （一　（cla ∫）

（2．2）

（2．3）

（2．・4）

（2．5）

（2．・6）
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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 トに働 く力 ，

（a3 ）ダシ ュ ボ ッ トの 変形。

右図 ：応力入力 ；（bl）矩形波入力 ， （b2）ダ ッ シ ュ ボ ッ トに 働 く

力 ， （b3）ダ ッ シ ュ ボ ッ トの変 形 。

を得る。w ＜ tで は   2）と（2．・3）に相当する式は

　　　　　　　 ＆＋＆ ＝O

　　　　　　　 dWdf ＝ 一（da 鱗

とな り、t＝w では（2．　5）か ら

　　　　　　　 ＆＝
＆ ｛レ exp（一（da）w ）｝

なの で、

（2．7）

（2．8）

（2．　9）

　　　　　　畠；5b ｛1− e即（一（da）w ）｝eXP （一（c！aXt −　w））　　　　 （2．　lo）

を得る。 この 場合の 7鳳 （2．1）か ら

　　　　　　　 7コーc5 も｛1−eXP （一（（Ya）w ）｝exp （一（daXt − w ））　　 （2．11）

となる 。 図3（譴）には（2．・6）と（211 ）で与え られ る力遊 示す。 （お ）には（2．　5）と（2，10）で与え られ

るダッ シ ュ ポッ トの 変踟 を示す。 （2．10）か ら判るよ うに、5しは時間が経つ と0に近付く。

　　つ ぎに応力入 力の場合を考える 。 入力Ptrk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く w で は 、

　　　　　　　　 巉
＝・To　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．12）

　　　　　　　　 adeVd ∫； To　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．13）

となる 。 これ よ り

　　　　　　　　＆．一＝（To∠a）t　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2・14）

を得る 。 w く ごで は　7は 0となるのでedSUdi＝Oすなわち

　　　　　　　　dlS／dr＝0　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．15）

となる 。 （2．」4 ）か ら、t＝ w で禺
＝
（乃切 w なの で 、 （M5 ）からt＞ w で は

　　　　　　　　5し＝（T（〕／atw 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2・16）

となる 。 図3（b2）にはダッ シ ュ ポッ トに働く力箆 示す。バネは力をそ の まま伝えるの で，（b2）

は（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 変型臨を示す。 この

場合が 大き くな っ て も5しは0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 しては履歴

が残 るe 論文【1］では この 履歴が回転子の 回転△ 0 につ な が り 、 そ の累積が観測 され る回転

θ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 結合位置が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

では回転は起 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

を熱機関的に扱うと、Fqynlman［4】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 、 Berg【2】によれば、 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（b）の ように入 力を剪断応力と考 えるな らば、図3（b3）

の よ うに回転子の 回転に は履歴 △ 0が残 り、 Berg［2】の 要件を満たすモ デルがつ くれる 。 剪

断応 力とは
一

つ の 面を通 して
一
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△ θ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 し田 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 鏡像法による解

　　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［1］の図2Φ）には ＋gが プロ トン としたときの 電驪 の 近似値を示 したが ， そ の後この電場に

は厳密な解がある 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ボア 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［5亅の鏡像法に基づ いて議論をする 。 個 には次節で指摘す 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 中の電場はボア 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 く髄想的な電荷±gの配列を考えると、 界面B1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。g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 座標はr ＝ O
． y ・ ・ O

．
尸 o で ある。プロ トンの膜遡 墨に伴Vla｝まOか らd＝7  

まで変る 。 プロ トンの周 りの電場は図4で
：

e　
＝ e とおい た電荷配 列か ら求まる 。 Mot　B分子の

大きさは坊 向に差 し渡 し5nm 程度なの で，回転子 と接する部分はチ ャ ンネルか ら3．5   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Ezの計算値

を図5（b）に示す。 d ＝ 　7　trm として ，
　 A の座標は（x　

一 ＝
　O．5d ＝ O．35・nm ，　 z ＝＝O．25cO

，
　 Bは （rc

・＝O．5d ＝

035  
，

z ＝0．7鋤 で ，
　 e ＝ 1．6× iO

−igC
， ε

一
ε， ε。，ε，

＝2
，

εo
＝8．85× 10

’i2
　F／m とおいて の

計算結果で ある 。 論文［1】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 e

　　後程5節で議論するように ， 剪断応力澱をもた らす には電場成分 として はEzよ りもx成分

β』の 方が有効と予想される 。 図5（c）にはA ， B点における盈の 計算値を示す 。 これ らの 図によ

ればモ ヅ トの 回転子に接するあた りでの電場の 大きさは 107V ！m 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 てべ ん毛の 回転 を起 し得るほ 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 ， 構造に異方性の ある物質では必ず起る現象で ，

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 4 ． 2 つ の導体に挾まれ たi誘電 体膜 中の 電 場 を鏡像法で 求め る。

導体 1

一
召　　 x 　♂

膜
A　 B
馨 ・層

、　　　
強

　 、θ

導体 2

ゼ

0 ：z 靄

α

漢 ：，
6

ぱ
』

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 。
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（b） A 点 と B 点での 電場

の i 成分 。

（c） A 点 と B 点での電場

の κ 成分 。
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4 　チ ャ ン ネルの 必要性と構造

41 物理的な観点か らチ ャ ンネル は何故必要か ？

　　論文［1］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。

　　まず膜中に存在するプロ 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体膜を考え る 。 右向きに z 軸 をとり、

膜の誘電率を ε とする。 膜中の電荷 ＋q 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 z 成分を El
。
．導体 2 中の 仮想電荷によ る電場の x 成分を Ez．そ れ

らの和を E
，
とすると，次のよ うな表式を得る。

　　　 Ela＝（q14π ε）｛−II（勿）
2

＋1！（hα ÷ 2b）
2− 1／（4α ＋ 2b）

2

　　　　　　＋1ゾ（4α ＋ 4b）
2 −11（6α ＋4ゐ）

2 −・・一｝

砺
一
（q！4 π ε）｛11（2b）

2− 11（勿 ＋ th）
2
＋ lf（跏 ＋ 4b）

2

　　　　　　− 11（4α ＋ 4ム）
2
＋ 匹1（4a ÷ 6b）

2−　…　　噂
｝

毋 Etr＋E 、，
・
・＝
（9〆4π ε）｛−11（2α）

2
÷1／（2の

2 −1／（4a ＋ th）
2

　　　　　　＋ 1ノ（2α ＋ 4b）
2
　− 1／1〔6α＋4b ）

2
＋ 1／（4a−，−6b）

2

（4．　1）

（4．　2）

一・・
｝　　（43）

文献［5】には上 の 式中の ll（2a）
2
が 1が

，
　lf（

’
2b）

i
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。 膜内の 電荷＋q の 自己エ ネルギー
σ は図 4 の電黼 己置から次の よう

になる。

　　　 び簫
（g 4 π ε）｛−1／（2の一11（2み）＋ 2κ2α ＋ 2b）

　　　　　　一　ll（4a　＋　2b）　一・　IY（2a ＋ 4b）＋　Z’

（4a＋ 4b）

　　　　　　− ll（6a ＋ 4b）一董ノ
’

（4a＋ 6ゐ）　＋　
・…
　｝＋ U

． 　　　　　　　　　　　　　　　　（44）

こ こで U ． 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 。

解説［61に見 られるように ， ParsegiajnL）ek 電荷 g 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 。 誘電体中の プロ トンはゼ ロ点振勸の 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柝の 結果な どか らみて ，結晶中で のその 広が りの 半径

は O．1   以下で あろ う。 ［61で は他のイオ ンに対 してで あ るが半径を 0．2   とおい て計算し

て い るの ℃ 膜中で の広が りの 半径 rp を同じく 02   とおい て ， 無限に広が っ た誘電体 中

の プロ トンの 自己 エ ネルギーを

　　　　　　u
．
　− e2x（8π εゆ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　（4、5）

で計算しよ う。g ・
　e ＝ 1．6× 10

’ig
　q ε

，

− Z　dv7 × lO
’9
　m とす ると ，
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（

3
α

210

　　　　　　　 Clee＝7e　kT　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．6）
とな る 。 た だし k はボルッマ ン定数で ，T − 300℃ とおい た。 この （」

． を使い（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 CIIk7で 示す 。
　 U は α

＝ b ・’ aV2 で極大になるが ， こ

れを α  と記すと，（4．4）か ら

　　 Clm
。
　・・　｛921（4 π ・E・）｝｛−1・ ｝n − IB ＋ lf4・一　lf5＋ 一

｝＋ u ．

　　　　　　　　　　＝・−e×1n2κ2π εの ＋ ‘fca　　　　　　　　　　　（4．7）

となる 。 右辺の 第 1項は q
・・e

， ε ，

＝2
，

d＝7× 1ゲ m として

　　　　　　　一〜× 1泌 （2 π εcO “−6kT　　　　　　　　　　　　　（48）

とな る 。 よ っ て図 6 の最大値は

　　　　　　　Umx　一 ＝　64　kT　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（49）

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 U
。 。 したが っ て（49）の U． ux

の値は大変おお まかな もの であるカ〜 kT に比べ て非常に大きい こ とに間違い はない であろ

う。 囹 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 困難と思われ る 。

42 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 。 ［1】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 トは膜面に接 した矩形 で示 す。＋ は プ ロ トン 、一は膜中の 陰電荷 ， 丸 を付
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図 7． プ ロ トン チ ャ ン ネル の三層 簿造 とプ ロ トンの 空孔の

hopping に よる移動 。

けた 一は水 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 りには陰電荷が分布 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）〜（0に示 すよ うに，空孔 を埋め るよ うにプロ トンが h喞 ng 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 Umx に比べ てはるかに低いで あろ う。 実際のチャ ンネル構造
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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。

43　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， 電位鋤 雪この仕事をする こ とにな る 。 膜を挟んで 電位に差

はなく pH の差だけがある場合で 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 トン濃度力漓 い とすれば 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

えは牝学ポテ 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 IO
’3’
秒くらい

の 間隔をお いて ，ポツ ンポツン 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 は揺 らぎによる熱工 ネルギー

とい う

こ とになろ う。 しか し揺らぎに基づくモテ
：
］レで Berg の要件［2亅を満たす成功例はないようで

ある 。

　　論文田 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 内に電場を発生

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， 外液の 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 。 図 7 で は外ゲー

ト内の ＋ を 3 個に し内ゲー トの ＋ 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Arp 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f8］。 野生株の バ クテ リアで は ，

一定方向に運動

する ときはすべ 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 ら看巻きになっ て束が ほくれ 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

が順回転するよ 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 ことになるが
． 元 とは違う方向の 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が小 さ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。べ
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アL
（a1 ） （b1）

L
・

ア

図 8．SWitch　complex 　Fli　M
，
　N の 傾 きとモ ッ トの 分極 。

Px ：プ ロ トン に よ る誘 起分 極。

Pby：Fli　M ，
　N の 傾 きで 決ま る分極 。

（al ）P广 0
， 馬 ＞ 0 ；（a2 ）Px ≠ O，　R。ア

＞ 0．

（b1）Px ＝ 0
，
　P 〔り　く　0 ；（b2）ノ

）

x　≠　0 ，　POy く 0　。

（a2 ）と （b2）の平行四辺 形は勢断応力 毒 を裹わす 。

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］。 論文［1］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 sWitch 　complex は Fli　M ，　Fli　N と Fli・G か らなる 。 ［2］の

Figtme　1 に示されて い るように、 賊 M 珊 N はモ ッ トA に結合 し、　Fli　G は回転 子に結合し

て い る。 図 8（al）と （bl）で はモ ッ トを長方形で 示 し，それに結合した F匠M と Fli　N をまと

めて影を付けた矩形で 示す 。 x 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 。

γ 軸は膜面に平行で 回転子の 顯回転方向を向く。 モ ッ トの FtiMN のモ ッ トへ の結合の 安定

位置は図 8 （bl）と（bI）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 Ji軸に平行な分極成分を持たないが，　 Fli・M
，
　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 馬 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A とピェ ゾ変形 XyPU をもた らす 。

一一
定温度で の モ ッ トの状態を歪 と分極を変数と

して議論するにはヘ ルム ホルツの 自由エ ネルギーA 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と剪断歪 b に関係した部分を△A で 表わす こ とにする。△A

は P〜とずに比例す る項を含む。 馬 が大きい場合 ， テ ンソル成分として Xy と同じ変換則

に従 う項として は P／？byがある［10】。よ っ て 禪 砂
に比例する項 も現礼 △A は良い近似で

　　　　 △A −
（112）Z 、

p
．

2
＋ （1！2）曜 ＋ 讎 溜 砂　　　　　　（5．1）

と表わせ る 。 こ こで x 、，q ，ag は定数で ある 。 これよ り電場成分4 と応力成分Xy｝ま

　　　　　　　　Ex　＝ ∂ノ41∂Pi 　qsR （b，K．＋ XIPx　　　　　　　　　　　　　　　　　（5．2）

　　　　　　　　Xy＝∂A／∂蜘
＝
鰯

＋ 媚 蹟 　　　　　　　　　　　（5．3）

で与えられる【10】。 これは 4 つ の変数 都 Xp 盈 ，
Px の間の 2 つ の 関係で あ り， これ にモ

ッ 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 （自由状態）， Xy＝（騨 曜 砂
一〇となる。 もし周辺が硬 く，変形が起こ

らなければ （束縛状態）， 晦
一〇で る

一
蝦 砂

となる 。 いずれ の場合にも＆ は興 に比例し，

　　　　　　　　Px＝ （1／Zl
’
）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 あろうカ〜 （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：い近似と予想

される。（5．4）を（5．2）に入れ ると

　　　　　　　 Xy ＝ （Xl
’ − X1＞Pr　f （b6Pby）　　　　　　　　（5．5）

となり，（5．3）は

　　　　　　　 X
，
・
・r
｛（％ （X 、

’

　
−
X 、）1 （げ ♂〉）・ 砺 ｝瑠 x （5．6）

となる 。 （5．6）によれ ば， Pbyの符号が逆転すれば邸 の符号も逆転する ことになる 。 ｛｝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 P （レ

＞ 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脇 が生 じる ことにな る。その

結果回転は順方向に起る 。 （bl）の Pby＜ 0 の場合には（b2）のような変形を起こす応力澱 が生

じ， 回転は逆方向に起る 。

　　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 。 sWiteh 　cσmplex の うち Fli　M 　FIi　N はモ ッ トに結合 し
，
　 F五G 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 e モ
ー

タ
ー

が順方向に回転 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 馬 ＞ 0 の状態にある（Exによる変形は省略）。回転方向が逆

転する ときは （b）の よ うに， 1っ のモー
タ

ー中の総て の FhG が横に移動 して FliMN に接

触 し、 Fli　M 　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 馬 が逆転 し Xy の

符号が逆転 し
， 鞭毛の 回転は逆転する 。 回転を1幀方向に戻すには （d）の ように Fli・G がまた

Fli　M
，
　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 Fli　G が 亠 斉に動くこ とによるもの と思われる。
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（a）

　 　 　　 　RS層
回転子

　 ↓

↑　 Fli　G

モ ツ ト

（b）

（c） ↓
− Fli　G

（d）

（c ） 争舞Fli　G 津

　 ，「韓
！礁．

鱶羅v ．by

図 9． べ ん 毛の回転方向が逆転す る ときの Switch　comptex
Fli　G と Fh　M 　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

　　論文［1］の 6 節の 項目   で 述べ た ように，べ ん毛回転で は 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 ウ　 モ ッ ト

（・・）「］
　　 　 A
十　POyEx

　
＝’

　o

チ ャ ンネル

　　亨

（… 国
楽弼 A

  画
（・・）［］

B　

O

Φ

＝

レ
壊 囮

咽 物
B

　　　　　
ンL

レ

圃
七

図 10．プ ロ トン 通 過の 協力 性。

（al ），（ad）：モ ッ トA での プロ トンの チ ャ ン ネル 通過。

（b1）， （b2）：モ v 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 形は剪断応力 痴 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。［1］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 ， 隈を用い て もう少し具体的に説明する。

　　図 10には 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 xz 断面を示す。同じモーター
の属する 2 つ の モ ッ トA （（aI）， （a2）） と B （（blX（b2））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（b1），その 分

極 馬 を大き くし 馬
’

に変 える。 この分極の増大は トンネル の両端に分極電荷 ＋ と 一を誘

起 し
， 電場 βr 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

な状態にあれば 電場 ET はΦ2）の よ うに プロ トン p の通過 を誘発 し，　Ex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 Arp 合成系で Arp 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 。

7Arp 加水分解によるプロ トンの汲み 出し

　　AIP 合成系では プロ トンの 膜通過による Arp の合成と Arp 加水分解によ っ て プロ ト

ンの汲み出 しに は著 しい 可逆性が感じら札 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。 Arp エ ネルギーの回転子の 回転エ ネルギー
へ の変換効率が loo％ に近い

こ と［i1］からも同 じ印象を受ける 。 4．3 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 。 論文田で 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 ， A ［P 合成系における γ蛋白分子等 Φ」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 型 断面 ， 左側にチャ ン ネル近傍の xz 断面を示 す。図（a）で はモ ッ トが順回転に対応する

上向きの分極 馬 を持っ て い るカ〜 回転は起きてい ない。Φ）は Arp 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 剪断応力が働 く。 図 8 に示 したよ うにモ ッ トの分極 Pbyの符号は剪断応力 ろの 符号

を決めるの で，逆に 澱 が 馬 の 符号を決める こ とにな り， （a）の分極は反転 して（b）では下向

き 馬 になる と期待される。 その 結果チ ャ ンネル 内には ＋
，

一で示すよ 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 。 その結果（c）に矢印 p で示 したようにプ

ロ トンが汲み出される 。 この プロ トンの 移動はモ ッ ト内に電場取 を発生させ ， モ ッ トを
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　 　 RS層

回転 子 壷　 モ ッ ト

（・）■ 个　POyEx

　
＝：O

チ ャ ンネル

　　豊

膕
（・）国 十　POyEx

　
＝ o

  国国
  田 i　POyEx

　
＝＝
　o

（・）口
  国

↓弼
Ex ＝ o

・L レ

膕

国
兇＿

図 IL 　ATP 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（f）の 平行四辺形は剪断応力 ろ 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，
Arp 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 ． AIP 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，分極は長い矢印 Pby
‘
で示すように大きくな り，チャ ンネル 内には電荷 ＋

，

一が

発生 した状態を示す。 これは  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， 状態は（d）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）， （Dの繰

り返しで続いて ゆ くもの と思われ る 。 こ の 際  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【11］は，（c）や（f）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

　　べ 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 応力入力の方を選び，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 ， Bqg ［2］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， 1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

合 ， 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 sWitch 　comPlex の うちモ ッ トに結合した Fli　M 　FIi　N 複合体には 2 つ

の 向きがあっ て ， それが剪断応力の符号を変える と仮定した （図 8）。 この仮定によれ ば

図 9 に示 したよ うに，理 M 珊 N 複 合体の 向きが回転子に結合 した Fti　G 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 亘つ 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。

　　A［［P の合成系で は プロ トン の流入 が γ蛋 白分子の 回転をもた らして 組 P が合成され

逆に Arp の 加水分解で γ蛋自分子 （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

11）。 AIP 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 100％に近い【11］が，

この ことはプロ トン通過が γ蛋自分子の 回転を助ける とい っ たフィ
ール ドバ ッ クの存ff（図
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H ）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
一

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は 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。

　　べ ん毛や筋肉の議論で ｝よ 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

（例えば分極揺 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。

欝

　　べ ん毛モ
ー

タの逆転につ いて御教示 いただい た阪大難波啓
一教授，有益なコ メン トをい

ただいた明大吉村英恭教授 に感謝する 。

参照文献

12

勹

」

△
15

三井利夫 ：物性研 究 79．No ．2（2002）154−175．

HC ．　Berg ：Ph汢 T1鎚 ．　R．　Soc．Lond．　B　355（2000）491491−501．

斉藤信彦 ：高分子物理学、裳華房　（1976）； 第 7章6

ファ インマ ン物理学 9 光　熱 波動、岩波書店　 （富山小太郎訳）； pp．294N2985。

尾 本義一
， 小郷寛 ：電気磁気演 習、共立出版 （1951） p．130。

一 469 一

N 工工
一Eleotronlo 　Llbrary 　



Bussei Kenkyu

NII-Electronic Library Service

Bussel 　 Kenkyu

三井　利夫 、大島　広行

6． 大島広行 ： 日本生物物理学会シ リ
ーズ ニ ュ

ーバイオフ ィジクス　5　［イオン透過の

　　物理勃 共立出版 （1997）。 第2章，第 3 節　
“

イオンチャ ンネル ー 電気信号をつ く

　 る 分子
”

。

7． VA ．　P衂 an ：Natu【e　221（1969）8tl4唱846，

8． 難波啓
一

：タンパ ク質の かたちと物性 （中村春木 有坂文雄 編集），共立出帆 （1998）

　　13 節　タンパク質集合体の対称洗 および， 回転するナノマ シ ン ーべ ん毛の構造と動

　　きに迫る ， DVD （2003）。

9． L．rTumer
，
　W 　S．　Ryu　arXi　Hl　C．　Berg：工BacterioL　93（2000）2793−2801．

1α　三井利夫 達崎達， 中村英二 ：強誘電体．槙書店 （1976）第 2 章 ． および An 　lmoduction

　　 ω the　P取ysics　ofFe 肛ude 血 cs，（｝Qrdoii＆ Breach（1976）Chap雄r　IL

ll．　 K ．　KinoshitaJr，　R 　Yastrda．　H ．　NOf 　arKl　K 　Adachi：Phil．　Trans．R．　Soc．　Lond 　B　355（2000）

　 　 473・489．

一470 一

N 工工
一Eleotronlo 　Llbrary 　


