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はじめに

生体運動はより良い環境へ自身を導き，生存ニッチ獲
得と生存範囲拡大のための重要な戦略であり，各々の生
活環に適合した様式へと進化してきた．細菌運動はVan 

が350年前その存在を発見して以来さま
ざまな研究がなされ，近年，細菌のべん毛運動について
はその構造や構築メカニズム，モータータンパク質の駆
動メカニズムが明らかになりつつある．一方，細菌運動
の多様性も知られ，他種多様な細菌がべん毛に依存しな
いメカニズムを用いて運動している．しかしながら，こ
れらの運動メカニズムはあまり解明されていない．筆者
らはその中でバクテロイデーテス細菌の滑走運動に注目
し研究している．

細菌の固体表面での運動

細菌の多くは液体中でべん毛をスクリューのように回
転させ遊泳している．一方，宿主の組織表面や，土や岩
などの環境中の固体表面では遊泳とは異なる運動性を持
つ細菌がいる． 運動はその中でもよく知られ，
ATPを駆動力として IV型線毛を線毛構成タンパク質の
重合・脱重合の繰り返しにより伸び縮みさせて固体表面
を掴み，菌体をたぐり寄せるようにして移動する．また
菌体が固体表面上を滑るように動く滑走運動（

）も知られている．滑走運動能はマイコプラズマ，
ミクソコッカス，バクテロイデーテス細菌が持つが，こ
れらの滑走運動関連遺伝子には類似性が見られないこと
から，それぞれまったく異なるメカニズムを用いて滑走
運動していると考えられる 1)．これらの運動は固体表面
にとどまりながらも，その生存範囲を広げるために有効
な運動様式であり，細菌の固体表面と液体中の棲み分け
がなされる過程で進化したものであると考えられる．

バクテロイデーテス細菌の滑走運動

バクテロイデーテス門はグラム陰性細菌の主要なグ
ループであり，これに属する細菌は宿主体内，海洋を中
心とした水系，土壌などさまざまな環境に広く分布して
いる．これらの多くは滑走運動能を有し，～5 
の非常に早いスピードで運動するものもいる．また，

滑走細菌のモデル生物として用いられる土壌細菌
Flavobacterium johnsoniaeはガラス，ポリスチレン，テ
フロンなどさまざまな個体表面上で滑走運動することが
できる．バクテロイデーテス細菌の滑走運動は固体表面
上で前進運動，菌体が行ったり来たりするスイッチバッ
ク，片極を接着させたまま菌体が立ち上がり異なる向き
に倒れることで滑走する方向を変えるフリッピングや立
ち上がったまま回転を続けるピボッティングといった動
きが組み合わさったもので（図1），これにより菌体はさ
まざまな方向に広がり，寒天培地上では薄く伸びたスプ
レディングコロニーを形成する．滑走運動には菌体の固
体への接着が必須であり，菌体が固体表面から外れてし
まうと運動できずに水中を漂うのみになってしまう．古
くから，菌体表面に小さなゴミやビーズが付着し，それ
らが菌体の長軸方向に直線的に動くことが観察されてお
り，その動きが滑走運動に関連していると考えられてき
たがメカニズムは不明であった．近年ようやく遺伝学，
生化学的アプローチによってバクテロイデーテス細菌の
滑走メカニズムが徐々に明らかになってきた．

滑走運動のアドヘジンタンパク質SprB

はF. jonsoniaeにおいて滑走運動に関与するタン
パク質群の中で最初に機能が同定されたタンパク質であ
り，菌体が固体表面に接着し滑走するためのアドヘジン
タンパク質の一つである． 欠損株は寒天上でのコ
ロニースプレディング能力を失う．F. jonsoniaeの
は分子量 万（6497アミノ酸残基）の 繰り返し
モチーフを持った非常に巨大なタンパク質であり，他の
滑走性バクテロイデーテス細菌にもモチーフの繰り返し
数が異なる が保存されている．F. jonsoniaeの
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図1．バクテロイデーテス細菌の滑走運動．三つの動きの組合
せによってバクテロイデーテス細菌はさまざまな方向に滑走
運動し広がっていく．
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は菌体表面に約 のフィラメント構造をしており，
この フィラメントを， 抗体を付けたプロテイ
ン ビーズや，蛍光免疫染色によって標識し軌跡を追う
と，菌体表面を滑走運動する菌体の移動速度とほぼ同じ
である2～3 の速さで長軸方向に約6 のピッ
チを持った左向きらせんループ（ヘリカルループ）に沿っ
て動く様子が観察できる 2)．また，菌体のガラス上への
接着や滑走運動は 抗体の濃度依存的に阻害される
ことからも が滑走運動に関与していることがわか
る 2)．一方，菌体の動きを調べるために菌体外膜表面上
の固定された分子を蛍光標識すると，菌体が反時計周り
に回転しながら前進する（1回転で約6 進む）様子も
観察される（Shibataら投稿中）．この菌体の回転は
が動くらせんピッチの軌跡を反映しており，これらのこ
とから菌体表面で動く が個体表面に付着すると，
菌体を押し出す推進力を生み出すキャタピラのような役
割をしていると考えられる（図2A）．

マルチレール構造

F. jonsoniae野生株や分裂阻害抗生物質により伸張さ
せた菌体上の を適当に希釈した抗体を使って，1
から数分子を限定的に標識すると，それらの複雑な動き
を捉えることができる（Shibataら投稿中）． のス
ピードに関して菌体上で異なるスピードで動く が
混在し，さらに減速やストップ・アンド・ゴーといった
速度変化もみられた．また，菌体上で速度の異なる二つ
の シグナルの動きを追うと，低速で動く シグ
ナルがそれより速く動く シグナルに追いつかれ，

追い越される様子が観察された．さらに，通常 は
両極でターンして菌体の周囲を循環しているが，稀に菌
体の極以外の場所でUターンして引き返す もあっ
た．そして，引き返した は再び極でターンし，反
対側の極へUターンすることなく向かい，通常の極から
極へ循環する動きに戻った．このことは が決まっ
たルート上を循環しない場合もあることを示している．
これらの観察から は複数のレーンを持ったらせん
ループトラック上を動いており，さらにレーンの変更が
可能であることを示唆している．

は菌体の周囲を戦車のキャタピラの板のように
均一に分布して循環しているわけでなく，さまざまなス
ピードで個々に動くことで，偏った分布となって循環し
ていると予想される．この偏りにより菌体の固体への接
着具合が変化し，スイッチバック，フリッピング，ピボッ
ティングなどダイナミックな滑走運動様式を生み出し，
その結果，菌体がさまざまな方向に広がっていくことを
可能にしていると考えられる．そして， の過度な
渋滞や詰まりを解消するために複数のレーンが存在し，
レーン変更しながら が動いていると予想される（図
2B）．

滑走運動マシナリーの可視化

の動きから推測された，らせんループトラック
構造が の根元にあるのだろうか？そこで菌体内部
の構造観察を試みた．培養した菌体を蒸留水で懸濁し浸
透圧ショックを与え破裂させたのち，酢酸ウランを用い
てネガティブ染色し，透過型顕微鏡で観察すると，外膜

図2．滑走運動モデル．A：左巻きらせんループ形状のマルチレー
ルに沿って が動き，固体表面に が接着すると菌体
を反時計回りに回転させながら押し出す．滑走方向は対向す
る の接着度合いによって変わる．B：マルチレール構造
上を はレーン変更，Uターン，追い越しなどしながら動く．

図3．滑走運動装置．A：F. johnsoniaeのマルチレール構造，B：
菌体から脱落したF. johnsoniaeのマルチレール構造，C：S. 
grandisのマルチレール構造，D：菌体から脱落したS. grandis
のマルチレール構造．B，Dとも フィラメントがマルチレー
ル構造に付随しているのが見える． ．
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から剥がれるように2本から12本の繊維が並んで束に
なった，まさしくレール状の構造が観察された（図3A，
B）．さらに，この構造に が付随していることが免
疫電験や 変異株との構造比較により確かめられた．
また，透過型顕微鏡による透過像からは構造の位置を特
定することが難しかったため，フリーズフラクチャー電
子顕微鏡法やクライオ電子線トモグラフィーによって菌
体を立体的に観察し，構造が外膜の内側に位置している
ことを明らかにした（Shibataら投稿中）．これらのこと
から，観察された構造は が動くためのマルチレー
ル構造として滑走運動に関与していると考えられる．同
様な構造は海洋性滑走細菌Saprospira grandis中にも存
在する（図3C，D）．S. grandisでは菌体全体がマルチレー
ル構造に覆われ，また非常に多くのフィラメントが付随
していた．細菌べん毛では本数や存在位置（極毛や周毛
など）は種によって異なり，環境に適合した“はえ方”
をしていると考えられている．滑走運動装置も同様にマ
ルチレール構造のレーン数や菌体表面の フィラメ
ントの数は菌種によって異なっていると思われる．

マルチレール構造構成タンパク質

F. jonsoniaeの滑走運動には の他に少なくとも滑
走運動コア構成タンパク質 種（ ，B，D，F，
，H-O）とアクセサリータンパク質（ ，T，

）が関与している 3)（図4）．これらの滑走運動関
連タンパク質の変異株についてマルチレール構造の有無
を調べた．するとgld遺伝子が一つでも変異すると構造
は欠失した．つまり， タンパク質は協調的に機能し

滑走運動装置の形成や滑走運動に関与していることが示
唆された．一方，アクセサリータンパク質の変異はマル
チレール構造の構築には影響を与えなかった．次に，
タンパク質や タンパク質に対する抗体を使用し

た免疫電子顕微鏡解析によってマルチレール構造に含ま
れるタンパク質の同定を行った．その結果， 抗体が
マルチレール構造と反応しマルチレール構造に局在して
いる様子が観察できた． は膜タンパク質として外
膜内側でらせん状に局在することも報告されており 4)，

がマルチレール構造のコンポーネントの一つであ
ると考えられる．またアクセサリータンパク質 も
マルチレール構造に含まれていた（未発表）． は

とともに と関連することが知られている 5)の
で のマルチレール構造上での動きに関与している
と考えられる．

滑走運動のエネルギー

プロトン駆動力（PMF）の阻害剤であるプロトノイ
オノフォアCCCPを培養液中に添加すると，菌体表面
の の動きは速やかに停止し滑走運動も止まる．そ
して，培養液を交換しCCCPを取り除くと の動き
は可逆的に回復し菌体は滑走する．一方，このような滑
走運動の阻害はATP合成阻害剤のシアン化物では見ら
れない．このことから滑走運動にはPMFが用いられて
いると考えられる 2)．PMFは膜を隔てたプロトンの電気
化学ポテンシャルの差によって生み出されることから，
内膜に局在し膜貫通領域を持つ分子がモーター分子の候
補としてあげられる．F. johnsoniaeでは ， ，

， が膜貫通領域を持ち，内膜に位置する．
中でも の 端の膜貫通領域にはプロトン結合部位
になり得る酸性のグルタミン酸残基が保存されており，

と は複合体を形成し，モーター分子として
機能している可能性があるが，未だ直接的な証拠は得ら
れていない． ， については と共に複合
体を作りABCトランスポーターとして機能することが
予想されている 3)．また ， を持たない滑走性
のバクテロイデーテス細菌もいるため，これらは滑走に
必須ではないと考えられる．
プロトン駆動型モーターはべん毛モーターのように回
転しているものやタンパク質輸送装置の一部である
SecDFのように反復運動するものがある 6)．滑走運動に
使われているプロトン駆動型モーターがどのように

の直線的な動きを生み出すのかは謎である．

図4．滑走運動関連タンパク質とT9SS． ， ，
， ，PorV， はT9SSを構成する． ，D，H，

I， はリポタンパク質であり，その中で はマルチレール
構造を構成する． ，F，AはABCトランスポーターを構
成する． ，ChiA， はSec，T9SSを通って菌体外へ
分泌される．内膜に位置するプロトン駆動モーター分子とそ
の駆動力がどのように の動きを生み出すかは未だ不明で
ある．
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走化性

F. johnsoniaeでは グルコースや
を培地中に添加すると，スムーズに直線的に滑走してい
た菌体のスイッチバックの頻度が上昇し，その場でバタ
バタ動く様子が観察できる（未発表）．このようにF. 
johnsoniaeは環境を認識し滑走運動様式を変化させるの
で走化性を有していると思われる．しかしながら滑走運
動の変化がどのように起こるかなど，走化性シグナル伝
達系の解明も含めて今後の課題である．

滑走運動とIX型分泌機構

F.   johnsoniaeの滑走運動関連タンパク質 ，
， ， は滑走運動だけでなく， やレ

クチンタンパク質 ，キチン分解酵素ChiAが菌体
表面への輸送にも関与する 3)．また，これらは非滑走性
のバクテロイデーテス細菌にも保存されており，ヒトの
歯周病原細菌Porphyromonas gingivalisでは病原因子を
分泌するための IX型分泌機構（T9SS）を構成するタン
パク質 ， ， ，PorTとそれぞれ類似性
を示す 7)．つまり，T9SSが滑走運動とタンパク質分泌
という二つの役割をつかさどっており，細菌べん毛と
III型分泌機構と同様な関係にあると思われる．T9SSは
これまでに知られた細菌の分泌機構（I-VIII型）のいず
れとも異なるバクテロイデーテス細菌特有の分泌機構で
ある．T9SSによって分泌されるタンパク質は 末端に
Sec輸送シグナル配列を有し，C末端にT9SS認識配列
（T9SS分泌シグナル）を有する．これらはまずSec装置
によって内膜を通過し，T9SSにより外膜を通過し菌体
外に分泌される．この過程でシグナル配列とT9SS分泌
シグナルは切断され，分泌されたタンパク質は機能を発
揮する 8)．

T9SSが滑走運動に必須であることは明らかであるが，
それらが滑走運動装置自身として機能しているのか，そ
れとも滑走運動装置の構築に必要であるのかは定かでは
ない．しかしながら滑走運動のモーター分子候補にあげ
られた （PorL）と （PorM）はT9SSの一部
であることから，滑走，分泌両方のモーターとして機能
している可能性もあり，これらの機能解析は今後の重要
な研究テーマである．

病原性と滑走運動

病原性細菌の運動性はその病原性に寄与する．人畜共
通感染症を引き起こすCapnocytophaga canimorsusや魚
類感染症病原菌Flavobacterium psychrophilum，歯周病
関連細菌Capnocytophaga ochraceaなどは滑走運動能力
を持った病原性バクテロイデーテスであり，滑走運動の
病原性への関与が疑われている．実際にC. ochraceaでは
病原性と関係のあるバイオフィルム形成が ，

， 変異によって低下することから滑走運動の
病原性への関与が示唆されている 9)．

まとめ

バクテロイデーテス細菌は分泌機構として独自の
T9SSを進化させてきた．これに伴い，滑走運動という
ユニークな細菌運動を獲得したと思われる．これまで，
細菌べん毛運動とT3SSの研究が発展してきたように，
バクテロイデーテス細菌の滑走運動とT9SSの機能解明
が進めば，バクテロイデーテス細菌による感染症の感染
制御や治療アプローチとしての有用性が生まれる．また，
滑走運動装置による直線的な動きを生み出すメカニズム
は工学的な観点からも非常に面白いターゲットであると
考えられる．モーター分子の特定や の根元に存在
する滑走運動装置の詳細な解明が今後の中心な課題と思
われる．
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