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はじめに

細菌(パクテリア)の運動は，その動きの僚子や運

搬J器官の精進が他の生体運動系と全く異なるユニーク

な運動系である まず第一に，細菌はそー亨ー (へん

毛モーター)を持っており，らせん状のベん毛繊維を

回転させて推進力を得ている 第二に，そのエネノレギ

ーは ATPではなくて水素イオンの流れである 細菌

のベん毛は，同じ名前を持つために， しばしば原生動

物のベん毛と混同される しカ‘し，これら 2つのベん

毛はその情造も機能も全く異なることを?新ためて強調

しておきたいー

細菌だけが持つこのユニーずな運動系には研究上次

のような利点と欠点がある その利点は，へん毛 l本

の動きを見ることができるため他の系ではできない単

一機械の微妙な動きの保子が記録でき る.欠点は， ベ

ん毛モーターに九TP asヒ活性のような簡単に測定で

きる傍素活性がないために，生化学的あるいは構造学

的研究が立ち遅れた事である.その結果. r伺が何に
対して回っているのか}Jという根本的な問題をあい

まいにしたままで今日に至っている

Jtl:近，筆者ら 2)によるベん毛モーターの生化学的及

び遺伝学的解析の結果，従来ベん毛モーターと考え ら

れていた部分はその一部でしかないことが明らかにな

ると同時に，ベん毛モーターの機能の全体像が浮かび

上がってきたので紹介したい. ベん毛研究の現状を述

べる前に，その研究の歴史を簡単に振り返ることによ

り細菌ベん毛の特殊性を明 らかに してみたい.

べん毛研究の歴史

細菌は 17世紀末 Leeuwenhoekによって発見され

たが，その運動とベん毛の関係が議論され始めたのは

暗視野顕微鏡によって生きたままの細菌のベん毛が観

察できるようになった 20世紀初めのことである.

しかし，当時見えていたのは l本のベん毛ではなく，

多くのベん毛が集まってできた束であった 染色法で

は数本見えたへん毛も暗視野顕微鏡では 1本にしか見

えなかった.この 2つの観察法における見かけ上の矛

盾を通して，ベん毛が運動器官であるという税と“ア

ーチフ アウト"であるという説が激しく対立した 23)

この論争も電子顕微鏡の出現により ベん毛の権造が詳

しくわかるに従ぃ，次第にベん毛運動器官説へと傾い

ていった. 折し も， 筋肉の分野では Huxleyの「すベ

り説Jが復唱されて生体運動系の研究はその勃興期を

迎え，細菌の運動も筋肉の延長線上において捉える人

々が出てきた しかし.1960年代に入ってベん毛が精

製され tn vltro で再構成されるよう になって，ベん

毛は 1種類の蛋白質フランェ リノから成る結晶である

ことが証明され，その物性も筋肉タ ンパク質のそれと

は異なることが明 らかになった5). 1970年代に入り

日音視野顕微鏡に工夫が凝らされ個々のベん毛が見える

よう になり ll)• .¥0) .42) ベん毛のらせんの巻き方やそ

の動的変化が詳しく調べられた出 .l~J 当時の段も有

力なモデノレの lつでは， フラジェ リノの周期的な構造

変換によ って発生するベん毛に沿ったらせん波の伝播

により推進力が生じると説明された.しかし，ベん毛

を抗ベん毛体でスライド グラスに固定しでも菌体が回

転するという発見や，さらに，ベん毛のないポ リフ γ

ク変異株でも同僚のことが示されたために， ベん毛運

動はらせん波の伝婚ではなくてベん毛自身の回転によ

って生じる， と認識されるに至った53) これらの事実

を踏まえて，回転運動という他の生物系には見られな

u、奇妙な現象を査をもうま く説明したのが 1974年の

Berg ωのモデルである.彼は， その数年前に発見さ

れていたベん毛主主部体力:回転の発生場所であると考え

Tこ.

基部体の発見はそもそもへん毛がilli動器官であるか

否かの議論に端を発する へん毛は細胞表面の膜がこ

われてできたアーチファ ク卜であるという説を否定す

る人々は，多 くの電顕観察を行ない，ベん毛が細胞質
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にその根元をおいているこ とを示した. へん毛は，外

膜構造のこわれたスフエロプラ ストでも膜に固定され

ていて，その根元は白 く丸い塊として見えた lりこ の

塊(基部体 (basalbody) )は膜中に埋っていたので

鮮明な形態は見えなかったが， 1971年DePamphilis

と Adler12) ，13，14)はこの膜を界面活性斉IJで溶かすこ

とにより，基部体の付いたベん毛判を膜から単離し基

部体の微細情造をあきらかにした.大腸菌から単隣さ

れた基部体は，図 lに示すよ うに4枚のリ ングとl本

の軸からなる美しい回転対称体である.その機能につ

いては当初ベん毛を細胞につなぎとめているア ンカー

としての役割以上には議論されなかったが Bergの

モデJレが出てからはベん毛モーヲーの本体として重視

されるようになった
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図1 大腸菌のベん毛基部体の模式図 12)，13) 

やがて，ベん毛の回転には ATP11‘不必要であるこ

とが示され38) 当時やっと人々に受けいれられたM卜

tchellの「化学浸透圧説Jの水素イオンの流れが回転

のエネルギーであることが実証された ~U ，叫) . ~ 4) ， .t 5 ~ 

以後，い くつかの研究室でへん毛運動の解析が続け ら

れているが，大勢はその頃やっと科学的取り扱いが可

能になった走性の研究に移っていったけ 細菌の走性

に関しては本誌前々号の今栄句26)の総説をお読み頂き

fこレ、

走性研究の成果のうちベん毛運動に関連して特筆す

べき点は，長年議論の的であった感覚情報処理系から

運動系へのシグナノレの最有力候補にタンパク質か挙が

ってきたことである 8)，49) ，50) ，52) すなわち，へん

毛モーターは通常は一方向にだけ回転していて，この

.) ベん毛はベん毛織草色 7.，7，基部体の 3つの部分か
ら成る.従来 ベん毛と呼ばれていた部分は正確にはベ

ん毛繊維であるが， 慣例に従って，ただべん毛という時

は，二のベん毛織維を示す

生 物物 理 VυI . ~ (j NI且2(I !:I86! 

シクナノレタンパク質がモータ と相互作用をすると逆

回転方。起 きると考えられている

ここで我々は 「ベん毛はなぜ回るけと いう恨本的

な問題に立ち返 ることにしよう 生体の動 くメカニス

ムは，基本的には2つの成分の相互作用に起因する

アク チノ ・ミオンン系やダイニ /・チュープリノ系は

そのよ く知られた例である へん毛の回転運動では一

体.伺が伺に対 して回っているのであろうかコ

何が何に対して回るのか?

一般的に機械ωモー ターの回転は，回転子 と固定子

の問で生 じる べん毛モータ では，大腸菌の基部体

に見られる 4つの リノグのうち細胞膜に緩 している ¥l

リングを回転子と し， すく その外(WJのSリングを外膜

に結合 した固定子とするのが l3ergのモデルである.

細胞膜に媛しロ y ドを介してベん毛繊維に つながって

U 、る:--1リンクを回転子 と呼ぶのは妥当であるが，sリ
リン?を固定子とするには2つの矛盾がある まず大

腸菌のSリ/グはどこ にも固定されていなu、から固定

子にはなれない また，有柄細菌 (Cau.lobacter)で

は， 日リ ンクが2枚も観察されているが，それら;j.外

模に結合 しているとい 〉証拠はない 27) 日リ ンクの

機能は現在のところ不明である 2つ目の矛盾は，回

転のエネ /レギー源である水素イオ ンの流れは細胞膜の

内外にできるのであって，各種イ オンや低分子の自由

に通過できる外膜はエネルギ一変換の場になれない，

ということであるーすなわち，悶定子は細胞膜の中か

あるいはての近傍になければならない

へん毛モ ヲーの実態を明らかに寸るために， その

中心部である基部体山解析から始めよう

基部体の精製

DePamphilisと Adlerの方法で精製した基部体は

電子顕微鏡観察には 卜分な純度であった. しカーしーへ

ん毛全体のせいぜい )-2%でしかない基部体を生化

学的に分析するには更に純度の高い試料を多量に必要

とした 彼 らの方法によって得た基部体をさらに庶糖

密度勾配遠心法等で精製する ことも試みられたが，収

量が少な く再現性も悪かった 16) 以後，後で説明す

る数例を除いて，基部体0)解析がほとんどなされなか

ったのは次のよう な技術的な問題があったためである

0)法部体には ATPaseのよう な傍素活性がなく ，

簡単にその機能を計測する方法がない

(2)矯造が極めて小 さく，また，n莫中に埋まっている

ので，電子顕微鏡でもその細部および全容を見るこ

ハ
リ
サ
f
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へん毛モーず の実像を求めて (75) 

とができない さて，基部体の情成成分はわかったが，これを構造

(3)基部体は菌体あたりせいぜい 10ケしかな く，また， と遺伝子に結びつける直後的な証拠はない そこで，

膜成分と相互作用があるので楕E裂が難しい これまでの基部体に関する断片的な情報を集め，個々

(4)べん毛の形態形成や機能発現には40ケもF漕 伝子 の情報の辻つまを合わせつつ lつの絵に統ー していつ

が関与していて，まだその機能のわからないものが た その過程で最 も重要な役割を果したのは遺伝学で

多い あった

筆者ら2)は (3)の難点を克服し，基部体を大量に精

製する方法を開発した.スフエロプラストを界面活性

剤で溶かすと大量の外膜小胞が生じる この外膜小胞

は基部体と同 じくらいのサイズで性質も似ているため

これ全基部体と完全に分殿することは難しい.筆者ら

は.試料溶液をアノレカリ性(サルモネラ菌で pH11. 

大腸菌で pH9 )にすると外膜小胞 が分解し可溶化す

ること金見つけた この処理の後，溶液中にある巨大

分子はベん毛だけであるから，これを超遠心で集める

とほとんど純粋のベん毛が得られた噌 pH 11とい う荒

っft，、処理でも基部体の形態には変化が見られなかっ

た.

精製したベん毛を酸(pH 2.5)で処理すると.繊維

は溶けてフックと基部体だけが残る これを SDSゲ

ル電気泳動 37>，'16)で分析すると， 10種類のタンパク

質(分子量:65K， 60K， 58K， 42K， 38K， 32K， 

30K， 27K， 16K. 14K)からなることがわかった.

このフ ックと基部体をさ らに pH 2.0で処理すると，

フックと ロ γ ドが溶けてリングだけが残る(図 2) 

このリング分画には 3種類のタンパク質 (65K. 38 K， 

27 K)が含まれていた. 個々のリング構造をさ らに

分函してタンパク質と対応づける試みはまだ成功して

いない.

図2 サルモネラ菌の基部体及びリングの電子顕微鏡写

真 (スケ-/レは lOOnm).
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べん毛の遺伝学 2.1).ω ，36) ，57) 

細菌の運動性を調べるには，運動性のない変異株を

調べるのがiH伝学の常套手段て'ある 現在までに， 多

くの突然変異体が集められ FI a -. ¥101 -， C he ーとい う

3つのグループに大別されている.

F la 変異株{まベん毛を もっていない (この変異の

原因となる遺伝子を jla遺伝子と呼ぶ. 以下同僚 ). 

¥101 変異株はへん毛 をもつが運動できない すなわ

ち，このベん毛は回転しない (mot遺伝子) 仁川 一

変異株は回転をするへん毛を もら運動すること ができ

るが，回転逆回転の頻度が正常でな く真直く(smoo-

!h)泳ぐか，同 じ所 でギク シぉ クして (lumbly)止

まって，.る そのために走化性 (chemo!axis)を示喜

ζ l、(che遺伝子 )

ベん毛遺伝子は，大腸菌およびサルモネラ菌で共に

約 40ケ見つ/)，ってい る これらベん毛遺伝子は染色

体上の3ケ所でヲラス ヲーを形成しており .reglOn 

1， 11. IIJ と呼ばれている 大腸菌王サルモネラ菌の

遺伝子の名前は歴史的理由によりそれぞれ異なってい

る1，'， ほとんどのi宣伝子は機能の上から両風間で l対

lの対応がついている 叫 つまり ，あるJ宣伝千を欠 '

サルモネ ラ菌にそれに対応する大級菌の遺伝子を獲人

すると正常に働 く ~G)

さて.40余り もあるへん毛遺伝子は， へん毛形成に

あたって全 く無秩序に発現されるわけではな く，いく

つかの階層情造を持って発現される. jlhr.l:l. j!uE 
1 :立 7 スター遺伝子と呼ばれ，他のすべてのベん毛i宣

伝子の発現を制御している ついで，中間グループの

遺伝子が発現されそ-"1ーが形成される そし て.~

後のステップでへん毛繊維の遺伝子 A吋，回転運動に

必要な motA， Bおよひ'走化性に関係する che遺伝子

が発現される 32)

従って，もし中間グノレープのあるj宣伝子に突然変異

が起こると，不完全な部品をモータ の構造の中に組

.) 二の名前から来る混乱をできるだけ遊けるために大腸

菌の遺伝子には E. サルモ下ラ薗のそれにはSの係字を

つけるニとにする また.大腸菌のftα遺伝子の一部は

ft b遺伝子と呼ばれる.
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み入れるこ とができなカ‘ったり，あるいはそれより下

位にある遺伝子の発現が抑制されたりして不完全なへ

ん毛が形成される.

基部体の前駆体

Suzukiら5-l)155) ，56)は多くの Fla 変異株をつぶ

してその膜画分を電子顕微鏡で調べた.その結果.そ

の中には，フ ンクまで出来ているものや， 基部体の部

分情造を持つものが見つかった.そして，見つかった

部分権造を小さい方から11債に並べていくと，基部体形

成の経路が出来上がったー

ニの経路図は基部体の部品とその構造遺伝子を対応

づけるのに大変貴重である. 例えは¥ jlasF DCと

jlαSFlに変異が起こ ると L 1)ングのない基部体が

できるカ‘ら.両方あるいはどちら均、力.Lリングの構成

宇/パク 質の情造遺伝子である可能性が大きいという

ことである さらにこの図泊、らわかったこ とは.reg-

ion 1にある遺伝子鮮が基部体の大部分を形成してい

るということである 従って，その遺伝子群を集中的

に調べれば基部体の構成成分が同定できるかもしれな

し、とい うことである.

しかし，現在の方法ではベん毛を持たない基部体を

精製するこ とはできない.そこで，あ る条件下ではベ

ん毛 を生やす，条件付きのFla-変呉株を用いて基部

{本を精製した

温度感受性 Fla-変異株の基部体

J選動のilnl度感受性変異抹は. 40 Cで成育するとベ

ん毛泊・なく 泳くことができないが. 30じで生育する

とへん毛泊‘生えて正常に泳く.サルモネラ菌の温度感

受性変呉株会 30'Cで培養してその基部体を精製し，

電子顕微鏡でその形態を観察したが聖子生株との聞に差

は見つからなかった また， これらの基部体は，黙や

酸に対して里子生妹のそれと同じ くらい安定であった

このこ とは. 30'Cで生育した菌を 40"Cに移しても，

しばらく( 1時間位)泳ぎ続け ることから も予想され

る

温度感受性変異株から精製した基部体を SDSゲノレ

で解析すると，聖子生株のものと同僚に10種類のタ ンパ

ク質が検出された.ところが， そのうちある1種類の

タンパク質のゲル中での移動度が里子生株のものとわず

かに異なっていたのである 例えば jtasF Vはフyク

の構造遺伝子とわかっているが3.1) その変異株の l

つではフ γクのタ Jパク質 42Kの移動度だけが遅 く

なったー 同僚にして reglOn1の遺伝子 jtαsF ¥11. 

jtαs f ¥ll. jtas F IXの変異がそれそ'れ基部体の僑

成タンパク質 32K.30h. 38K の移動度全変化させ

ることがわかった.また.65 Kタンパク質は全く別の

領岐にある jlaSAll'I遺伝子に対応付け られた(図

3 ). 
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図5 サルモネラ菌のf!.-と変異稼から精製した基部体

のSDS'ゲルの"守一ン

温度感受性株のすべてがこのような変化を示すわけ

ではない 里子生抹と全然差のないものもある. しかし

今まで調べた所，約20%の確率でそのよう に移動度の

異なるものが見つかる 中にはその移動度の変化が小

さいために里子生株との差が見つけにくいものもあり，

その差の検出には泳動条件乞厳密にコントロールする

など注意乞援する_ SDSゲル中での タンパク質の移

動度は大ぎつばにはその分子量に比例するが，微細に

見ると各ア ミノ 酸残基の電荷ゃ部分的二次構造に影響

されるこ と均‘知 りれている.

以上の知見を総合し て.(j互いに辻つまがあ うかど

うかを考慮しつつ務理した、ηが表 lである これから

わカ‘ることは.

(1)基部体の成分は，ほと んと region1のjLαsF 

II operonの遺伝子によ ってカ ードされている.

(2) !¥-Iリ/'7と思われる 1;51，タンパク 質の遺伝子，-t.

region IIIのjLasAII. 1である.

(3)基部体の中には，モーターが回転するために必要

な mot遺伝子の産物が全然含まれていない.

(3)の事実は，基部体がモーターの一部であってそ

の全部ではないとい うことを示している.基部体がモ

ータの機能を来たすためには，mot遺伝子の産物が必

須である.筆者らの方法で単降した主主部体にはそれが

含まれていなかった では，そのmot遺伝子の産物は

どこにあるのだろうか'

MotA.B遺伝子

mot A. I:l古伝子の欠失変異株は正常のへん毛や基

部体を持っている 12) mol A，臼遺伝子はへん毛の
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ベん毛モータ の実像を求めて (77) 

表1 サルモネラ菌のベん毛基部体に関する遺伝子ーヲ ンパヲ質ー情造の相関図

分子量 等t邑点 遺伝子 情造と機能

65 Kd 6.8ー7.3.. f1a A Il. 1 Mリング
60 5.0 f1aW 7" '7.ベん毛繊維結合ヲ ノパヲ質

58 4.8 H2 フラジェリン1.2抗原
53 5.2 Hl フラジェリン 2抗原

42 4.7 f1a FV フ yク ヲンパヲ質

38 > 9" lIa FIX Pリンク'

32 4.5 lIa FVJ ロy ド

30 4.6 f1a FVII ロッド

27 7.5 .. f1a FVlIl Lリング
16 5.4 

14 5.5 f1a F 111 

(12 7.3 )** 

sリング
fla F f'I ロンド. 7.， '7結合タンパヲ質

.. 2次元電気泳動で spotにならずI diffuscする

帥 いつもではない抗 しばしは現われるヲンパヲ質

構造形成に影響しないばかりか. ベん毛が完成した後

でこの遺伝子産物を加えてもベん毛は回転するこ とが

できる. 例えば.mot B遺伝子の欠失変異株に，遺伝

子工学のテクニンクを使って motB遺伝子を導入しそ

れを特異的に発現させると，それまで動かなかったベ

ん毛が徐々に回転を始めるようになる il mot A遺伝

表2 多機能遺伝子

下la- MOl-

fla All 2 mot C 

fla N 皿引 D

fla Q motE 

Cheー

che V 

che N 

che C 

子についても同僚のことが確かめられた.以上の事笑 型を示すこ とを発見 した(表 2). 

は. mot:¥. Bタンパク質が基部体の中ではなく，そ これらの遺伝子は，欠失突然変異が生じると基部体を

の周辺に存在することを示唆している. 含めてベん毛情造が全く 形成されないから間違いなく

現在.すでに motA. B遺伝子の全塩基配列が明 ら jta遺伝子である.ところ丹、点突然変異の場合にはi賞

かにされており 11) このタンパク質の大量精製も試 伝子内でのその位置によって，ベん毛の形成されない

みられている しかし，その局在場所に関しては，絢 FJa¥ ベん毛はできるが回転しないI¥1ot • へん毛

胞膜中にある 51)ということ以外には何もわかっていな が形成され回転するが正回転しかできない Che-C CC 

い W )，そして逆回転しかできない Che-CC¥V). の4

reglOn且にある motA. B は古くから知られてお 種類の突然変異表現型を生じるーつまり，これら3つ

り15) 言わば純正の mot遺伝子であるが，最近 re- の遺伝子は基部体の形成に関与し. しかも回転運動に

gJOn皿 に3つの条件付き mot遺伝子が見つかった. 必須であり，また，正・逆回転の制御にも関与してい

条件付mot遺伝子

サJレモネラ菌の reglOo皿にある jtasAII.2遺伝

子は ch.eV. また jtasQ遺伝子は ch.eC遺伝子とも

呼ばれ，その 2つの機能からこれらの遺伝子産物はベ

ん毛モーターの一部を形成し正・逆回転を制御するス

ウィッチ ・タンパク質であると考えられている 41)・匂)

最近，筆者ら 58)はこれらの遺伝子が Mot の表現

型も示すこと，さらに jtasN も同僚に 3種類の表現

-23 

ふいわば多機能遺伝子である.これらの遺伝子は一

体どのようにして 4つの異なる機能に関与しているの

であろうか?

前述のように，基部体の中にはこれら 3つの遺伝子

の産物は検出されなカか‘つた しカか‘し， これらの遺伝子

産物がモ一夕一の有情旨造中にあるとい う積極的な証拠は

~y 1と呼ぱれる1温昆度感受性突然変異株の存在にあるJ

この株は fμtasA立 2に変異があり .40"Cで生育す

るとベん毛は拷つているが扮泳くげない. しカ・し. 30"C 
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では正常に泳ぐこと ができる.すなわち，条件付きの

MOI 変異株である この菌を 30'Cで生育した後にい

きなり 40.Cに移すと， それま で正常に泳いでいた菌

が突然(1秒以内 )に動かな くなる もし，それが制

御遺伝子ならばタ ノパク質の発現までに10分以上か

かるから，この現象企説明することはできない これ

は明 らかに jtαSAIl.2がモーターの機能に関与する

タンパク質の情造遺伝子であることを示 している.

jtas Nや jtasQの遺伝子産物がjtasA 1I.2同僚

にモータ ーの情造の一部を形成していることは，その

表現型の類似性から推測lできるが，以下に述べるタノ

パク質問相互作用の研究によりさ らに強く示唆される.

べん毛モーターの中枢部品

Parkinsonら，9).50)は，復帰突然変異傑の解析に

より，サノレモネラ菌の jtusQ.jta.SA且.2に相当す

る大腸菌の jtαEA.jLa.EBが cAeY. cAe Zと相互作

用していることを示した.復帰突然変異妹とは，ある

突然変異株が次に起こ った突然変異によ って元の機能

を完全に回復したものを指すが，その大半は初めの突

然変異遺伝子内に二番目の突然変異が起こ ったもので

ある. しかし，中には別の遺伝子に突然変異が起こっ

て，失われた機能を回復するものもある.後者のよ う

な復帰突然変異株を解析すれば，異なる遺伝子聞の相

互作用がわかる この方法は間後的ではあるが，異な

るタンパク質問の相互作用を調べる有力な方法の 1つ

である.

Parkinsonらの方法では，二番目の突然変異遺伝子

が初めの突然変異遺伝子から充分隠れた所にある時に

しか解析できないという欠点があった. 筆者ら 59)は.

機能の一部だけが回復した擬似復帰突然変異株を解析

すれば互いに隣り合っている遺伝子問の相互作用をも

検出できるとい うこ とを見つけ，この方法を前述の

jta.SN. jtaSQ. jtasAll.2遺伝子に適用してみた.

すなわち，へん毛を持っているのに泳げない MOl型

から真直ぐにしか泳げない Che-'( srnoolh )型を，あ

るいは真直ぐにしか泳げ伝い Che-( smoolh )型から

ギクシャクとしか泳げない Cheー(lumbly )型を多数

単離しその遺伝解析を行なった.その結果，図 4に示

すようにこれら 3つの遺伝子は互いに相互作用してい

ること，さらに jtasNとjtαsQは cAeZと，jta A 

II.2はcAeYとも相互作用していることがわかった

この解析は現在も進行中である.

以上の事を総合すると，これらの遺伝子産物は，そ

れ自身が3つの独立した機能を持つのではな く，異な

図4 多骨量能遺伝子及びcAe遺伝子の相互作用

る機能を持つ3種類(jtα. mot. cAe )の遺伝子産物

と相互作用をすることにより多機能性を発揮している

らしい すなわち，多機能遺伝子産物は複合体を形成

し，

(1)へん毛基部体形成1こ際して重合の核あるいは起点

として働く.

( 2)何らかの形でmotA. I:lタ J パク質と共同しエネ

ルギ一変換器として機能する

(3) che Y. che Zタンパク質と結合して回転方向を

変えるスウインチとしても機能する.

この複合体こそが基部体精製の際に落ちてしまった部

品，すなわちベん毛モー ターの中心部であるエネルギ

一変換器兼固定子なのではなかろ うか.図 5は多機能

θθ  
図5 ベん毛モーターの主要構成成分の仮守的配置図.

遺伝子産物と他の jta..mot， cAe遺伝子産物との関

連を推測した想像図である.Aquastiπllum seゆens

の内膜の内仮11にリ ング状桝造体があ るという 報告も

ある 9)が，この複合体に相当するものかも しれない.

筆者らは遺伝解析の進んだ大腸菌やサルモネラ菌で，

そのような構造を検出することを目下計画中である.
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べん毛モータ一回転の様子

さて.これまでへん毛モーターの情造を中心に述べ

てきたが，ここ でベん毛モーターが実際にはどのよう

に回転しているか見てみよう.ベん毛モーターの回転

はベん毛の回転を観察して行なわれるが，太さ 20nm

のベん毛を観察するのは容易でないー通常は，ベん毛

を抗ベん毛抗体でスライドグラ スに固定し菌体の回転

を観察する方法がとられている.従って， 回転の測定

も厳密な意味で定量的なものはないが次のような事が

わかっている.

(1)なめらかに回転するー

(2)ゆっく りも回るし，早くも回る (1Hz-1001lz) 

(3)回転のエネルギーが一定の時，回転の トルクは一

定である.

(4)温度変化は回転に影響しない 30)

(5)水 をD
2
0に置換えても回転に変化はない30)

生理的環境下ではベん毛は水素イオ ンの電気化学的

ホ・テンシャルc11μH+)によって回転している. この

電気化学的ポテノシヤ Jレは膜電位と水素イオンの濃度

勾配 (dpH)によるエネノレギーの2つの和から成って

いるが， 実験的に膜電位が零で dpHだけがあるよう

な条件下でもベん毛は回転する43)，44) このことは，

ベん毛モーターが dμH十のエントロピ一成分だけでも

回転できることを示し，他の生体系では見られないエ

ネルギ一変換機構として注目される この機構を解明

すべくいくつかのモデノレが提唱されているが 30)，:19)，相}

回転子や幽定子の詳細が不明なため概念的なものに止

まっている.

べん毛モーターの変種

これまで述べてきたベん毛モーターは，大腸菌やサ

ノレモネラ菌の知見をもとにしたものであるが，最近こ

れらのそー亨ーと性質の異なるモーターを持つ細菌が

見つかって きている.

(1)好アルカリ性 Bacillusでは， 回転を起こすのは

水素イオンではな くて，ナトリウムイオンの流れで

ある 17)，18) 

(2) CauLobacterは右巻き らせんのベん毛を l本だ

けをもっていて，これを時計方向に回して進む.大

腸菌では左巻きのベん毛を反時計回りに回して前進

するから，CauLobacteァのモーターの回転方向は

大腸菌と反対である 35)

(3) Rhodopseudomonas sphearoidesには， ベん

毛が菌体の償っ腹に 1;本だけ生えている このへん

毛は一方向だけに しか回転しない.そして，ベん毛

が回転しない瞬間もある 大腸菌のそれが正転か逆

転かどちらかにいつも回!伝していて止ま ることがな

いのと比較すると，この細菌のモーターは逆転の機

構をもっていないのだろうり

(4) HaLobacteriumは，数十本のベん毛が極にかた

まって生えている.個々 のへん毛は回転しないが，

ベん毛の東がーかたまり になって回転するとい うぬ

ベん毛の束の根元に大きな回転板のようなものがあ

るのかもしれない.もしそ うならば，これは大腸菌

等のベん毛モーターとは全く別の物であろ う.

以上のような，従来のものとは性質を異にするへん

毛モータ ーの研究が進めば，大腸菌やサルモネ ラ菌で

は得られないよ うな情報が期待できるであろ う

べん毛研究の行方

ベん毛モーターには酵素活性がないだけに，物理学

者に も生物につきものの些細な現象論にま どわされる

ことな く問題に立ち向か うこと かできる.その問題は

極めて純粋であって 「水素イオ/の統計的な流れをど

のよう にして回転とい う古典力学的な運動に変換する

ことができるのかけというこ とであるー現在，次々

とモデノレの拍象化が進み， もはやその対象はベん毛モ

ーターである必要さえな くなりつつある.そ こには，

黙的ゆらぎをエ /卜 ロビー的カによ って意味のある運

動に変換するといった 7 クス ウェノレの悪魔まがいのも

のまで出現している また，欧米流の機械論的 “Ti-

ght Coupling"説が主流を占める中で，Jレースさこ

そ生物機械の本質であるとする Oosawa471.48)の

“Loose Coupling"説が，生物のエネノレギ一変換一

般に関して新たな問題を提起 している これらの抽象

論は極めて魅力的であり，その示唆すると ころも大き

い.そして，それをより具体的にするために，生理学

及び遺伝学から得られたベん毛モーター像を，実際の

ベん毛モーヲーの構造と どのよう に対応付けてい くの

かが当面の課題であろう.

ここでは，紙面の制約上省略したが，ベん毛モー タ

ーにはタ ンパク質の運搬機構も備わっている フラジ

ェリンやフックタンパク質を始めい くつかの種類のタ

ンパク 質が.このベん毛モ一宇ーを通って菌体外に述

ばれており 21)，25) その制御機構も少しずつ解明され

つつある.また，ベん毛基部体の形悠形成は大変複雑

な過程であるが，フ yクと へん毛繊維の聞には「糊」

の役割をしている亨ンパク質が見っかり 20J高次情造

体の形成の秘密が徐々に解き明かされている.ベん毛

R
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4
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モーターの魅力が少しでも読者の心に止まるよ う祈っ

て量産を置 く.

盈後になり ましたが・・・

鈴木裕子.御手洗薫の両織にはタイプ，図表作成を

手伝って頂きました また，以下の方々には原稿を批

判して頂きました.あり がとうございました (敬称

略)

今栄康雄，秋浜良三，宮本宏.梅村鎮男，沓主幹和弘，

豊玉英樹.芦川育夫，岡本lIIf一，古谷里子有.

本稿で紹介した筆者らの研究は Yale大学の Macnab

教俊との共同によ るものである.
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ABSTRACT 

A New Turn of Flagellar Motor 

Shin-ichi AIZAWA 

Research Development Corporation 01' Japan 

Shigeru Y AMAGUCHI 

Department 01' Biolo且y，School of Education. Waseda University 

FlagelJ.ar motor of bacteria is a rotary apparatus driven by protonmotive force. 

FlagelJar basal body has been believ巴dto be the major part of the motor， because it 

is the oTUY structure detectable at the proximal巴ndof the flagelJum. 

We develop巴da new method for the purification of the basal body and analys巴d

the components by SDS-PAGE. The results showed th巴absenceof mot gene products 

in the structure， suggesting that the functional part of the motor was lost during the 

purifica tion of th巴 basalbody 

ηlree flagellar genes of Salmonella (flaQ， flaN and fla AII. 2) were found to be 

muJtifunctional，巴achgiving rise to three distinct mutant phenotypes (Fla一， Mot-and 

Che -). The phenotypica1 diversity of these genes implys the participation of the gene 

products in flagellar assembly， motor rotation and control of the sens巴 ofrotation 

Genetic analysis of pseudorevertants from Mot-or Che-mutants of the multi-

functional genes revealed the interaction among th巴threegenes， suggesting that these 

gene products make a complex. 

We present a new image of the motor， wher巴 acomplex of the multifunctional 

gene products sits beneath the basal body as the stator of motor and has interaction 

with motA， B proteins and cheY， Z proteins 
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あ い ざわ しんいち
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昭和24年広島県生まれ.昭和 49年東北大学物理科卒業 名古屋大学

分子生物学研究施設で6年間の大学院生活 エール大学で約 4年半のポ

スドク生活の後，昭和60年元日付で現職. 包味ー名古屋時代の麻雀，

パチンコがアメリカではコツレフと映画にと ってかわったー筑波にやって

きて，それが俳句と書道になった

宮 029747-8909 or 8822 

や ま ぐち しげる

昭和30年東京教育大生物学科卒業. 声高校教員を7年間勤めた後，大

学院に進学 41年に研究生として国立遺伝研微生物遺伝部(当時飯野

徹綾部長)に付き，そこで初めて細菌のベん毛に出合 う. 以来20年間l

ベん毛と付き合っている.我ながら長い付き合いと恩 うが，次々に面白

し、現象が見つかって来るので，当分荷量れられそうにもない
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