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چکیده

جابجایی  برای  آن  از  باكتری  و  گرفته  جای  یاخته ای  غشاء  در  كه  می باشد  نانومتر   45 قطر  به  دوار  نانوماشین  یک  باكتریایی  تاژک 
پیچیدگی  دارای  و  آمده  پدید  تکامل  اولیه  سال  بیلیون  یک  طی  باشد،  می  تاژک  احتمالا  كه  تحركی  ساختار  اولین  می گیرد.  بهره 
باكتری ها  تاژک  دارند،  پیشرانه چرخشی  كه  یوكاریوتی  موجودات  تاژک  با  مقایسه  در  با محیط می باشد.  برای سازگاری  بالایی  بسیار 
است.  و رشته تشکیل شده  )قلاب(  اتصالگر عمومی  قاعده ای،  از سه قسمت كلی؛ جسم  تاژک  است. ساختار  پیشرانه چرخشی  دارای 
روشنی  تصویر  هنوز  ولی  گردیده  روشن  نیز  آن  كلی  پیکره  و  است  شده  مشخص  تاژک  سازنده  اجزاء  گذشته  مطالعات  نتیجه  در 
واسطه  به  یاخته ای،  برون  اجزاء  انتقال  و  ساختار  سرهم بندی  نیست.  دسترس  در  ساختار  این  چرخش  و  گشتاور  تولید  مکانیزم  از 
گشتاور  تولید  برای  موتور  توان  دارد.  همتایی  باكتری ها   III نوع  ترشحی  سیستم  با  كه  می گیرد  انجام  ویژه ای  ترشحی  دستگاه 
در  می شود.  گرفته  سیتوسل  سمت  به  داخلی  غشاء  عرض  از  سدیم  و  هیدروژن  پرانرژی  های  یون  پرفشار  جریان  از  چرخشی، 
گیرد. می  صورت  است  آمده  بدست  جدید  تکنیک های  از  استفاده  با  اخیر  دهه های  طی  كه  بر  پیشرفت هایی  تحلیلی  حاضر  مقاله 
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مقدمه

 توسعه تحرک یاخته ای در دوره های اولیه تکامل، اهمیت ویژه ای 
فرار  و  به شرایط مطلوب  امکان جلب  به كمک آن  زیرا  داشته 
از محیط های نامطلوب فراهم می شود و یاخته ها می توانستند با 
آمدن  پدید  كه  می رود  گمان  شوند.  سازگار  بهتر  زیستگاه شان 
اولین ساختار تحركی كه احتمالا تاژک است، طی یک بیلیون 
 )Falgellum( تاژک .)سال اولیه تکامل انجام گرفته است )34
از زبان لاتین گرفته شده است و به معنای شلاق می باشد. تاژک 
برای شناگری باكتری در محیط اطراف ضروری است، مطالعات  
انجام گرفته با میکروسکوپ الکترونی، مبین این موضوع است كه 
تاژک، ساختاری پروتئینی، مارپیچی و یکپارچه داشته و قطری 
در حدود 45 نانومتر و طولی در حدود 15 میکرومتر )20-10 
باكتریایی  یاخته  یک  كه  تاژكی  تعداد  دارد.  یاخته(   برابر طول 

می تواند داشته باشد متغیر بوده و تحت كنترل عوامل ژنتیکی 
است، از این رو بسته به گونه باكتری، تعدادشان و موقعیتشان 
متغیر است. تاژک ها در هردو گروه باكتری های گرم منفی و گرم 
مثبت وجود دارند. سرعت باكتری ها در شناگری بسیار بالا بوده 
به طوری كه می توانند در هر ثانیه 5-20 برابر طول خود حركت 
 Opuntia( ماهی  ترین  سریع  سرعت  از  مقدار  این  كه  نمایند 
به  آسانی  به  مقایسه می توان  این  از   ،)34( است  بیشتر   )tuna

توانایی باكتری ها در شناگری پی برد. نوع آرایش تاژک و تعداد 
تاژک اهمیت زیادی داشته ولی غلظت مایع موجود در محیط 

اطراف باكتری نیز نقش بسزایی دارد )20(.

ساختار تاژک

ساختار كلی تاژک را می توان به سه قسمت اصلی شامل ساختار 
صدور  دستگاه  و  چرخشی  موتور  عنوان  به  قاعده ای  جسم 
تقسیم  غیر منعطف  رشته  و  پذیر  انعطاف  قلاب  یک  پروتئین، 

نمود كه در شکل 1 نمایش داده شد )6، 7، 33(.
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که  است  یافته  تشکیل  از چهار قسمت  ای  قاعده  جسم 
عبارتند از:

قسمت  دو  از  تاژک  موتور   :)Reversible motor( دوار  موتور   
مهم روتور و استاتور تشکیل شده است؛ روتور، شامل حلقه های 
نیز گفته می شود( می باشد،   MS )كه گاهی حلقه   S و   M  ،C
حلقه C از پروتئین های FliM ،FliN و دامنه FliGMC پروتئین 
پروتئین   FliGN دامنه  از   M حلقه  است.  شده  تشکیل   FliG

از   S حلقه  و  است  شده  ساخته   FliF پروتئین   FliFM و   FliG

دامنه FliFS پروتئین FliF تشکیل شده است )16(. استاتور از 
دو پروتئین اصلی MotA و MotB ساخته شده است و بخشی 
از جسم قاعده ای است كه انرژی بیوشیمیایی حاصله از جریان 
پرفشار یون های هیدروژن و سدیم را به انرژی مکانیکی گشتاور 
Protein se�( پروتئین  19(. دستگاه صدور   ،7 )تبدیل می كند 

cretory system(: سیستم ترشحی تاژک شباهت بسیار زیادی 

با سیستم ترشحی نوع 3 باكتری ها دارد، به طوری كه عقیده بر 
این است این دو سیستم  از یک جد مشترک مشتق شده اند )5( 
و گاهی آن را سیستم ترشحی نوع 3 تاژک نیز می گویند )13(. 
عقیده بر این است كه دستگاه ترشحی نوع 3 تاژک در داخل 
حلقه MS مونتاژ می شود، ساختمان دستگاه ترشحی شامل 6 
 FlhA, FlhB, FliO, FliP,FliQ, FliR غشایی  درون  پروتئین 
برای  FliH, FliI, FliJ می باشد كه  و 3 پروتئین سیتوپلاسمی 
قلاب  به  وابسته   ،)RAP1( میله  به  وابسته  پروتئین های  صدور 
.)22،24،29( ضروری اند   )FAP3( رشته  به  وابسته  و   )HAP2( 
prox�( بر اساس موقعیت قرارگیری، دو میله پایین :)Rod )میله 

imal rod( و میله بالا )distal rod( در ساختار تاژک وجود دارد. 

میله پایین از پروتئین های FlgB ،FlgC ،FlgF، و FliE و میله 
در  میله  واقع  در  كه  است  شده  ساخته   FlgG پروتئین  از  بالا 
آنگستروم   300 حدود  و  می گیرد  قرار   P و   L  ،S حلقه  داخل 
طول دارد. میله پایین از بالای سیستم ترشحی و از میان حلقه 
S آغاز و تا حلقه P ادامه می یابد، میله بالا از ابتدای حلقه P آغاز 
و از میان حلقه L نیز گذشته و به قلاب وصل می شود )جهت 
گرفته  كار  به  مشترک  میله ها یک كلاهک  این  هردوی  مونتاژ 

می شود( )9،25(.

غلاف )Bush(: از آنجایی كه هیچ یک از حلقه های پایین دست 
نقش استحکامی نداشته و منحصرا برای تولید گشتاور و صدور 
پروتئین تمایز یافته اند، از این رو حلقه های واقعی P و L، همانند 
غلاف هستند كه میله را در بر گرفته و آن را در جایگاه خود 
تثبیت می كنند، كه در واقع موجب پایداری رشته و قلاب نیز 
 L حلقه  و  پپتیدوگلیکان   دیواره  داخل  در   P حلقه  می شوند. 
دارد  قرار  منفی  گرم  باكتری های  لیپوپروتئینی  لایه  داخل  در 
 و به ترتیب از پروتئین های FlgL و FlgH تشکیل یافته اند )7(.

 قلاب )Hook(: قلاب ساختاری لوله ای و خمیده دارد كه موتور 
تاژک را به رشته بلند تاژک متصل می كند. قلاب از حدود 120 
به  دلیل  چندین  به  است.  شده  ساخته   FlgE پروتئین  نسخه 
همانند  قلاب  می شود؛  اطلاق  عمومی  اتصالگر  اصطلاح  قلاب، 
متحدالمركز  رشته  با  اینکه  با  و  كرده  عمل  خودرو  گاردان 
 نیست ولی به طور كارآمدی گشتاور را از موتور به رشته منتقل 
یاخته  از یک  می نماید، قلاب چرخش هماهنگ چندین رشته 
سوی  از  و  می كند  پذیر  امکان  را  متفاوت  موتورهای  با  واحد 
 .)32( بغلتند  لزوم  هنگام  در  تا  می سازد  قادر  را  باكتری  دیگر 
را  زاویه  این  با  پیچش  امکان  و  بوده  غیرمنعطف  بسیار  رشته 
جهت،  تغییر  مستقیم،  حركت  هنگام  در  كه  طوری  به  ندارد، 
چرخش و حتی غلتیدن4، تکانه وارده تا حدی شدید است كه 
شده،  یاد  پروتئین  بر  علاوه  ندارد.  را  آن  تحمل  توانایی   رشته 

شکل 1- تصویر شماتیکی تاژک. ساختار تاژک از سه قسمت تشکیل شده 
است: 1. جسم قاعده ای شامل دستگاه ترشحی 2. قلاب منعطف 3. رشته غیر 

.))Erhardt et al., 2010( منعطف ) برگرفته از

1�Rod Associated Proteins
2�Hook Associated Proteins
3�Filament Associated Proteins
4�Tumbling

1391، تاژک و.... تازه های بیو تکنولوژی سلولی - مولکولی دوره سوم، شماره نهم، زمستان 
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دو پروتئین دیگر نیز در ساختار قلاب وجود دارند، پروتئین 1 
 )HAP3( و پروتئین 3 وابسته به قلاب )HAP11( وابسته به قلاب
نیز در ساختار قلاب دیده می شوند )پروتئین 2 وابسته به قلاب، 
ساختار كلاهک قلاب را تشکیل می دهد( )10(. این پروتئین ها 
در انتهای قلاب قرار گرفته و احتمالا به دلیل تفاوت های زیاد 
مبدل های  عنوان  به  پروتئین  دو  این  رشته  و  قلاب  ساختاری 
حدواسط بین قلاب  و رشته قرار می گیرند زیرا قلاب یک ساختار 
بسیار منعطف است حال آنکه رشته بسیار سخت می باشد )18(. 
طول قلاب كاملا كنترل شده بوده و حدود 6±55 نانومتر است 
)البته مطالعات نشان می دهد كه در صورت جهش زایی در دو 
 ،FlhB و FliK پروتئین دخیل در صدور اجزای پروتئینی یعنی
طول آن ممکن است بلندتر باشد(. از لحاظ تقارن ساختار قلاب 
 11 هردوپیچ،  ازای  به  كه  طوری  به  است  رشته  مشابه  بسیار 
آمینواسیدی  ترادف  ولی  می گیرند  قرار  هم  كنار  در  واحد  زیر 
 .)32  ،31( می باشد  متفاوت  بسیار  دو  این   زیرواحدهای 
مارپیچی  مانند  شلاق  ساختاری  رشته   :)Filament( رشته 
قطر،  آنگستروم   120-150 و  طول  میکرومتر   15 حدود  با 
نسخه های  از  رشته  دارد.  عهده  بر  را  باكتری  تحرک  وظیفه 
رشته  است.  شده  ساخته  )فلاژلین(   FliC پروتئین  متعدد 
پروتوفیلامنت   11 از  دور،  دو  هر  در  و  داشته  لوله ای  ساختار 
شده  تشکیل  چپگرد  و  راستگرد  متفاوت  صورت بندی2  دو  با 
غلتش  یا  و  رانش3  به صورت  غالبا  باكتری  تحرک   .)38( است 
است، به هنگام رانش تاژک پادساعت گرد می چرخد كه در این 
به  ولی  است  چپگرد  رشته  زیرواحدهای  صورت بندی  حالت 
پیدا كرده  تغییر  موتور  یکباره جهت چرخش  به  هنگام غلتش 
و به صورت ساعت گرد در می آید كه به دنبال آن صورت بندی 
.)40( می آیند  در  راستگرد  حالت  به  نیز  رشته   زیرواحدهای 

پروتئین های مهم تشکیل دهنده تاژک
بر حدود 30 نوع هستند كه به تعداد مختلف دستگاه تاژک را 
در  اندازه شان  و  وظایف  پروتئین ها،  این  از  فهرستی  می سازند، 

جدول 1 آمده است.

مونتاژ
مونتاژ تاژک فرآیند بدون وقفه ای است و برای سهولت مطالعه 
كلی  نمای  كنند،  می  تقسیم بندی  متعددی  مراحل  به  را  آن 

مونتاژ در شکل 2 آمده است.

مونتاژ حلقه MS و اجزاء غشاء سیستم ترشحی
سیستم  طــــریق  از  كه  بوده  غشائی  اجزای  با  مونتاژ  شروع 
 MS ترشحی نوع 2 به غشاء ترشح می شوند. مونتاژ اجزای حلقه
از سایر اجزای تاژک مستقل بوده و این پروتئین خودمونتاژگر 
)domain( خود عمل مونتاژ حلقه  به كمک دامنه های  و  است 
را انجام می دهد. جزئیات دقیق فرآیند مونتاژ  مشخص نیست 
ولی احتمالا پروتیئن های حلقه MS و اجزای سیستم ترشحی 
با هماهنگی یکدیگر ترشح و مونتاژ می شوند )15(. دو احتمال 
این فرضیه را تقویت می كند؛ اول اینکه پروتیئن های ترشحی 
با اجزای حلقه FliF ،MS در تعامل اند، كه این موضوع در مورد 
اجزای  اینکه  دوم  و  است  رســیده  اثبات  به   FlhA پروتئین 
 MS حلقه  اجزای  در  جهش  ایجاد  هنگام  به  ترشحی  سیستم 
بسیار  نقش   MS حلقه  بنابراین  شوند.  مونتاژ  نمی توانند  دیگر 
 .)17( می كند  ایفا  تاژک  عملکرد  و  مونتاژ  درساختار،  مهمی 
روتورسوئیچ  مونتاژ  برای  صفحه ای  عنوان  به  اولا  حلقه  این 
عمل می كند، ثانیا با FliE برهم كنش برقرار نموده و چرخش 
ثالثا به عنوان محفظه ای برای  تاژک را امکان پذیر می نماید و 
گیری  شکل   .)17  ،11( می كند  عمل  ترشحی  سیستم  اجزای 
انجام می پذیرد،  انتشار ساده  با   MotB MotA و  پروتئین های 
به  می شوند  دایمر  استاتور  مجموعه  داخل  در  پروتئین ها  این 
 MotB همیشه دوبرابر دایمر MotA طوری كه تعداد دایمرهای
است، دایمر MotB در مركز قرار گرفته و دایمرهای MotA در 
لایه  به   MotB دیگر  سوی  از   .)38( می شوند  ردیف  آن   حول 
پپتیدوگلیکان متصل می شود و مجموعه را استحکام می بخشد 

 .)17 ،7(

1�Hook Associated Protein
2�conformation
3�run

تازه های بیوتکنولوژی سلولی - مولکولی دوره سوم، شماره نهم ، سعید حسین زاده و همکاران
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جدول 1- پروتئین های تشکیل دهنده دستگاه تاژک b در سالمونلا و E.coli )برگرفته از )3، 17((

اندازه مولکولی وظیفه
نام پروتئینaموقعیت قرار گیری)کیلودالتون(

FliFغشای داخلی552بدنه روتور

FlhAداخل حلقه 692MSصدور پروتئین

FlhBداخل حلقه 382MSکنترل طول قلاب

FliOداخل حلقه 121MSسیستم تیپ 3 ترشحی تاژک

FliPداخل حلقه 245MSسیستم تیپ 3 ترشحی تاژک

FliQداخل حلقه 89MSسیستم تیپ 3 ترشحی تاژک

FliRداخل حلقه 261MSسیستم تیپ 3 ترشحی تاژک

FliIطرف سیتوپلاسمی غشا457سیستم تیپ 3 ترشحی تاژک

FliHطرف سیتوپلاسمی غشا235سیستم تیپ 3 ترشحی تاژک

FliJطرف سیتوپلاسمی غشا147سیستم تیپ 3 ترشحی تاژک

FliMطرف سیتوپلاسمی غشا334روتور/ تغییر جهت چرخش

FliNطرف سیتوپلاسمی غشا137روتور/ تغییر جهت چرخش

FliGطرف سیتوپلاسمی غشا331روتور/ تغییر جهت چرخش

FlgIدیواره پپتیدوگلیکان365بوش

FlgHغشای خارجی232بوش

P حدفاصل پری پلاسمی219مونتاژ حلقهFlgA

FliEحدفاصل پری پلاسمی104محور محرکه

FlgJحدفاصل پری پلاسمی313کلاهک میله

FlgBدیواره پپتیدوگلیکان138محور محرکه

FlgCدیواره پپتیدوگلیکان134محور محرکه

FlgFدیواره پپتیدوگلیکان251محور محرکه

FlgGبیرون از یاخته260محور محرکه

FlgEبیرون از یاخته402ساختار قلاب

FlgDبیرون از یاخته231کلاهک قلاب

FlgKبیرون از یاخته547اتصالگر

FlgLبیرون از یاخته317اتصالگر

FliCبیرون از یاخته498رشته

FliDبیرون از یاخته468کلاهک رشته

MotAغشای درونی/سیتوپلاسم295موتور/استاتور

MotBغشای درونی/دیواره پپتیدوگلیکان308استاتور

a اسامی اصلی ژن و پروتئین های تاژک مربوط به سالمونلا و ا.کلای  توسط نام گذاری سال 1988 اصلاح و جایگزین شده است.

b اعتقاد بر این است که تمامی این پروتئین ها به طور بهم پیوسته در غشاء و دور منفذ و داخل حلقه MS گرد هم آمده اند. 

1391، تاژک و.... تازه های بیو تکنولوژی سلولی - مولکولی دوره سوم، شماره نهم، زمستان 
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مونتاژ روتور/سوئیچ

حلقه C و پروتئین FliG از بین پروتئین ها غشائی نقش منحصر 
با یکدیگر ساختار روتور/سوئیچ را می سازند  به فردی دارند و 
اتصال  آنجایی كه  از   .)8( MS سوار می شوند  برروی حلقه  كه 
این  ابتدا  در  احتمالا  است،  محکم  بسیار   MS حلقه  به   FliG

 C متصل می شود، و سپس اجزای حلقه MS پروتئین به حلقه
یعنی پروتئین های FliM و FliN به دنبال آن مونتاژ می شوند 
ولی اینکه به چه شکلی و به چه قسمتی از حلقه FliG متصل 
سیستم  اجزای  كه  صورتی  در  نیست.  مشخص  هنوز  می شوند 
ترشحی وجود نداشته باشند اجزای حلقه C و FliG می توانند 
مورد  در  موضوع  این  ولی  شوند  مونتاژ   MS حلقه  داخل  در 
با این وجود،  یاخته های نوع وحشی بعید به نظر می رسد )2(. 
ساختار  مونتاژ  زمینه  در  اندكی  بسیار  آزمایشگاهی  اطلاعات 
مونتاژگر  خود  اجزاء  این  نظر  به  ولی  دارد  وجود  روتور/سوئیچ 
هستند. پروتئین هایFliN ،FliM، و FliG با همدیگر مجموعه 
است  ممکن  باسیلوس  جنس  در  البته  می سازند.  را  سوئیچ 
پروتئین CheY-فسفاتاز موسوم به FliY، نیز در این مجموعه 
قرار گیرد )36(. این مجموعه سوئیپچ برای اعمالی همانند مونتاژ 
تاژک، تولید گشتاور، اتصال به پروتئین CheY�P و تغییر جهت 

چرخش ضروری است )11، 17(.

مونتاژ سیستم ترشحی نوع 3 تاژک

جز  به  تاژک  بالادست  ساختارهای  پروتئینی  اجزای  بیشتر 
اجزای حلقه های P و L از طریق سیستم ترشحی نوع 3 تاژک 
این  سیتوپلاسمی  اجزای  طریق  از  پروتئین ها  می شوند.  صادر 
 MS حلقه  داخل  در  واقع  ترشحی  سیستم  قاعده  به  سیستم 
آورده می شوند و پس از باراندازی از طریق اجزای سیتوپلاسمی 

سیستم ترشحی صادر می شوند )17(.

مونتاژ FliE و میله تاژک

احتمالا اولین پروتئینی كه از مسیر ترشحی نوع 3 تاژک صادر 
می شود FliE است، FliE یک پروتئین بسیار غیرمعمول است 
بیرونی  ساختارهای  زیرواحدهای  سایر  به  زیادی  شباهت  زیرا 
)میله، قلاب، و رشته( دارد ولی با این وجود هیچگونه شباهتی 

تشکیل  اجزای  از  یکی   FliF پروتئین  ندارد.   FliF پروتئین  به 
از  ترشح  مورد  پروتئین های  از  یکی  و  قاعده ای  جسم  دهنده 
طریق  سیستم ترشحی نوع 3 است. این میله ابتدایی متشکله از 
FliF می تواند به عنوان یک مبدل عمل نماید زیرا ساختارهای 

بالادست آن تقارن مارپیچی دارند حال آنکه اجزای پایین دست 
تقارن حلقوی دارند. البته با این وجود نیز مقداری ناهماهنگی 
وجود دارد زیرا حلقه MS از 26 زیرواحد تشکیل شده است در 
حالی كه ساختارهای بالادست )میله انتهایی، قلاب، و رشته( از 
حدود 5/5 واحد به ازای هر دور ساخته شده اند )17(. در ادمه 
پروتئین های میله انتهایی شامل FlgF ،FlgC ،FlgB، و FlgG از 
مسیر ترشحی نوع 3 تاژک صادر می شوند )14(. البته پروتئین 
پنجمی موسوم به FlgJ نیز وجود دارد كه در ساختار میله شركت 
نمی كند ولی در مونتاژ آن نقش ویژه ای ایفا می كند. این پروتئین 
دو نقش مهم شامل فعالیت مورامیدازی و اتصال به پروتئین های 
 FliJ میله و چینش آن ها را بر عهده دارند. عقیده بر این است كه
به عنوان كلاهکی  ان-ترمینال آن  دامنه   و  بوده  خود مونتاژگر 
برای پروتئین های میله عمل نموده و ظاهرا FliE اولین پروتئین 
از 5 پروتئین میله است كه كلاهک آن را مونتاژ می كند )9(. 
در حالت كلی می توان عنوان نمود كه FliE در ابتدا خود مونتاژ 
می شود و سپس پروتئین كلاهک، FlgJ مونتاژ می گردد كه خود 
مونتاژ است، متعاقبا پروتئین های FlgC ،FlgB و FlgF به ترتیب 
صادر و در زیر كلاهک و به كمک كلاهک سرهم بندی می شوند 
و سرانجام پروتئین FlgG نیز صادر و به كمک كلاهک مونتاژ 
 می شود )17،21، 25(. عقیده بر این است كه فعالیت مورامیدازی 
سی-ترمینال پروتئین FlgJ به طور موضعی دیواره پپتیدوگلیکان 
را سوراخ نموده و به میله اجازه نفوذ به بیرون از یاخته می دهد. 
این نظریه به وسیله موتانت های پروتئینی كه ان-ترمینال سالم 
 L حلقه  و  قلاب  فاقد  و  دارند  یافته  جهش  سی-ترمینال  ولی 

می باشند، حمایت می شود )7، 25، 28(. 

P و L مونتاژ حلقه
هردوی اجزای سازنده حلقه های P و L كه به ترتیب پروتیئن 
قابل برش  FlgH می باشند، دارای سیگنال پپتید  FlgI و  های 
می باشند كه نشان می دهد آن ها از مسیر سیستم ترشحی نوع 
 L 2 منتقل می شوند. از میان اجزای تاژک، زیر واحدهای حلقه

تازه های بیوتکنولوژی سلولی - مولکولی دوره دوم، شماره نهم ، سعید حسین زاده و همکاران
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نیاز  اجزاء  این  مونتاژ  برای  كه  زیرواحدهایی  تمامی  نیز  و   P و 
پری پلاسم  به   2 نوع  ترشحی  سیستم  طریق  از  باید  نیز  است 
ترشحی  سیستم  خود  طریق  از  اجزاء  بقیه  ولی  شوند.  منتقل 
تاژک منتقل می شوند. بعد از ترشح FlgI و FlgH به پری پلاسم 
از طریق مسیر Sec كه با برش نشانه پپتیدی همراه است، این 
اجزاء به دور میله مونتاژ گردیده و ایجاد حلقه ها را آغاز می كنند 

 .)27 ،17(

مونتاژ قلاب

پدیده بعدی در مونتاژ جایگزینی كلاهک میله با كلاهک قلاب 
نانومتر   55 اندازه  تا  دقیقا  قلاب  می باشد.   FlgD از  متشکله 
مشخص  میزان  به  قلاب  طول  كه  هنگامی  می یابد.  گسترش 
پروتئین  دسته  دو  با  و  شده  متلاشی  كلاهک  رسید  معین  و 
نامیده  قلاب  به  وابسته  پروتئین های  كه  می شوند  جایگزین 
جایگزین  رشد  محل  همان  در  اتصالگر  پروتئین  دو  می شوند. 
فلاژلین  مونومرهای  سطح  در  كلاهک  پروتئین  ولی  می شوند 
می چرخد و این مونومرها از زیر كلاهک به انتهای رشته اضافه 
می شوند. در هر صورت از این پروتئین ها هم انتظار می رود كه 
برهم كنش چهارجانبه مشابه ای با اجزای مجاور داشته باشند 

 .)30 ،2،17(

نقش کلاهک رشته در مونتاژ

مونتاژ  یعنی  می آید  پدید  ساخت ها  زیر  تمام  برآیند  سرانجام 
از بیست  از بیش  آغاز می گردد. یک تک رشته می تواند  رشته 
البته رشته ممکن است در شرایط  یابد.  زیرواحد تشکیل  هزار 
و  می گردد  ترمیم  آن  طول  دوباره  ولی  شود  شکسته  مختلفی 
تشکیل  پروتئین های  و  كلاهک  پروتئین های  صدور  فرآیند 
كلاهک  است  ممکن  و  است  مستمر  فرآیند  یک  رشته  دهنده 
گذاری دوباره بلافاصله صورت گیرد. بنابراین می توان گفت كه 
می تواند  و  می كند  عمل  انتخابی  فیلتر  یک  عنوان  به  كلاهک 
برخی از پروتئین ها را پس زده و آن ها را دوباره به جسم قاعده ای 

برگرداند در حالی كه برخی دیگر را مونتاژ نماید )17، 41(. 

تولید گشتاور

و  بیوشیمایی  مطالعات  راه  از  اندكی  بسیار  مستند  اطلاعات 

حال  این  با  است.  آمده  بدست  گشتاور  تولید  درباره  ژنتیکی 
ولی  است  شده  پیشنهاد  گشتاور  تولید  برای  متعددی  مدل ها 

هنوز هیچ كدام به قطعیت نرسیده اند. 

برهم کنش روتور و استاتور

نیاز چرخش  مورد  گشتاور  كه  است  این  بر  دانشمندان  عقیده 
تاژک از برهم كنش ناحیه حلقه سیتوپلاسمی اجزای متشکله 
استاتور، MotA و دامنه سی-ترمینال جزء متشکله روتور یعنی 
FliG تولید می شود. برهم كنش روتور-استاتور وابسته به جریان 

به  كه  می باشد  استاتور  داخل  از  سدیم  و  هیدروژن  یون های 
فضای  و  سیتوپلاسم  بین  برقرار  الکتروشیمیایی  شیب  سبب 
اسیدهای  این   E. coli موتور  پری پلاسمی صورت می گیرد. در 
و  هستند   Glu98  ،Arg90 شامل   MotA پروتئین  در  آمینه 
 ،Arg281  ،Arg281 آمینه  اسیدهای  شامل   FliG پروتئین  در 
Asp289، و Arg297 می باشند. در حالت كلی برهم كنش های 

الکترواستاتیکی بین روتور و استاتور برای تولید گشتاور اهمیت 
ویژه ای دارند )35، 38(. تجزیه و تحلیل های بیوشیمیایی برهم 
كنش بین روتور و استاتور هنوز به مرحله ای نرسیده است كه 
با تجزیه و تحلیل های ژنتیکی قابل مقایسه باشد. تنها مطالعه 
انجام شده برهم كنش MotA–FliG یا MotA–FliM با استفاده 
از بررسی های كاستن یک به یک اجزاء بررسی شده است. اگرچه 
نظر  از  و  تا كنون معرفی نشده است  استاتور  ساختار مجموعه 
خصوصیات فیزیکی نیز مجموعه استاتور هنوز نامشخص است، 
ولی مطالعات سیستمیک براساس جهش زایی نشان می دهد كه 
در  تنها جزئی   ،E.coli باكتری   MotB پروتئین  آسپاراتات 32 
بین اجزای سازنده موتور است كه می تواند پروتون را پذیرفته و 
مسئول تولید گشتاور باشد، از این رو پیشنهاد شده است كه گذر 
پروتون و تاثیر آن برروی آسپاراتات موجب تغییر صورت بندی 
در  جهش  می شود.  موتور  گردش  موجب  و  استاتور  مجموعه 
پرولین 173 و 222 موجب از بین رفتن و یا تاثیر بسیار مخرب، 
اسیدهای  این  نظر می رسد  به  رو  این  از  روی حركت می شود. 
و/ نموده  تنظیم  را   MotA/MotB مجموعه  آمینه صورت بندی 
یا تغییر صورت بندی آن ها را كنترل می كنند )4، 12،37، 38(. 

1391، تاژک و.... تازه های بیو تکنولوژی سلولی - مولکولی دوره سوم، شماره نهم، زمستان 
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نواحی متصل شونده به یون ها

اعتقاد  به  كه  دارد  وجود  استاتور  كانال  در  نواحی  سری  یک 
دانشمندان واحد D32 پروتئین MotB باكتری E.coli و واحد 
می باشند.   V. alginolyticus باكتری   PomB پروتئین   D24

منفی  شارژ  با  اسیدآمینه های  با  سدیم  و  هیدروژن  یون های 
موقعیت  آسپاراتات  جایگزینی  می كند.  برقرار  ارتباط  استاتور 
می دهد  نشان  مختلف،  اسیدآمینه های  با   MotB پروتئین   32
 كه تمام اسیدآمینه های دیگر به جز گلوتامات در این موقعیت 
به   D32 MotB واحد  این رو، در پروتئین  از  اند )1(.  غیرفعال 
همین  می گردد.  متصل  بدان  پروتون  كه  است  ناحیه ای  عنوان 
طور در مورد D24 پروتئین PomB نیز به عنوان ناحیه متصل 
شونده به یون سدیم عمل می كند. اخیرا ثابت شده است كه یک 
زنجیر منفرد در انتقال پروتون نقش نداشته بلکه چندین زنجیره 
شامل گروه های كربوكسیل بهم پیوسته در تشکیل ناحیه متصل 
مورد  در  رو  این  از  می كنند.  همکاری  سدیم  یون  به  شونده 
دیگری  اسیدآمینه های  است  ممکن   PomA/PomB مجموعه 
به  متصل شونده  نواحی  تشکیل  در  كه  باشد  داشته  وجود  نیز 
یون سدیم نقش داشته باشند، احتمالا واحد D148 از پروتئین 
PomA و واحد P16 از پروتئین PomB از این دست اسیدآمینه ها 

باشند. همچنین ممکن است اسیدآمینه های مدخل كانال و منفذ 
خروجی كانال و حتی گروه های كربونیل زنجیرهای داخلی كانال 
نیز در جریان انتخابی یون ها نقش بسیار مهمی ایفا كنند )4، 
38(. هنگامی كه 60 آمینواسید ان-ترمینال MotB با یک پلی 
به  پلی پپتید  این  بیانی  بیش  می شود،  آمیخته  تراریخته  پپتید 
همراه پروتئین MotA موجب اختلال در رشد یاخته ای می گردد 
كه این اختلال در رشد را به واحد D32 پروتیئن MotB نسبت 
می دهند. بر اساس این نتایج می توان پیشنهاد كرد كه بخشی 
از مجموعه )احتمالا دامنه پری پلاسمی MotB( جریان پروتون 
می كند.  غیرفعال  را  مجموعه  و  كرده  بلوكه   MotB میان  از  را 
كه  می دهد  ارائه  را  مدلی  ناحیه  این  جزئیات  تحلیل  و  تجزیه 
در آن قطعه موسوم به پلاگ از یک مارپیچ آلفای آمفی پاتیک 
و  نموده  یاخته ای رخنه  داخل غشای  به  و  است  یافته  تشکیل 
سطح پری پلاسمی آن سطح كانال را ایجاد می نماید. برهم كنش 
مجموعه MotA/MotB با جسم قاعده ای تاژک موجب تحریک 

پلاگ شده و كانال پروتونی را باز می كند. از این رو، ممکن است 
این پلاگ نقش مركزی در تنطیم باز و بسته نمودن كانال داشته 

باشد )4، 38(. 

اختصاصیت به یون ها 
تاكنون دو نوع موتور براساس نوع یونی )سدیم، هیدروژن( كه 
باكتری های  از  بسیاری  است.  شده  شناسایی  می دهند  انتقال 
 ،B. subtilis  ،S. typhimurium  ،E. coli شامل  متحرک 
موتور   Pseudomonas aeruginosa و   ،R. sphaeroides

و   V. alginolyticus و  دارند  هیدروژن  یون  به  وابسته  تاژک 
سدیم  یون  به  وابسته  تاژک  موتور  قلیادوست  باسیلوس های 
زندگی  دریا  از  مکان هایی  در   V. alginolyticus ظاهرا  دارند. 
می كند كه یون های سدیم فراوان وجود دارند، احتمالا زیستگاه 
آن ها با سیستم موتور تاژک مرتبط می باشد )4، 23، 38(. كدام 
قسمت از پروتئین های استاتور مسئول اختصاصیت یونی است؟ 
 Rhodobacter sphearoides یون هیدروژن  به  وابسته  استاتور 
تشکیل   )RsMotB(  MotB و   )RsMotA(  MotA پروتئین  از 
 RsMotA یافته است و مشخص شده است كه از نظر ساختاری
 PomA به یون سدیم  وابسته  استاتور  به  شباهت بسیار زیادی 
باكتری V. alginolyticus دارد. هردوی این پروتئین ها از 253 
آمینواسید تشکیل یافته اند و حدود 40 درصد از لحاظ ترداف 
 RsMotB تراغشایی  دامنه  منحصرا  ولی  دارند.  شباهت  هم  به 
RsMo� كه  هنگامی  دارد.  شباهت   PomB از مشابه  ناحیه   با 

tA در موتانت های pomA باكتری V. alginolyticus بیان شود 
منبع  از  می تواند  و  می دهد  ادامه  هنوز  را  خود  فعالیت  موتور 
یون سدیمی استفاده نماید. از سوی دیگری بیان RsMotB به 
V. alginolyti� باكتری pomB در موتانت های RsMotA  همراه

cus، یاخته غیر متحرک حاصل می كند. از این رو عامل تعیین 

)یا   PomB پروتئین  روی  باید  لزوما  یونی  اختصاصیت  كننده 
 ،)chimeric( شیمر  پروتئین های  از  سری  یک  باشد.   )MotB

متشکله ازان-ترمینال RsMotB و سی-ترمینال PomB )موسوم 
به PomB(، ساخته شده است. برخی از پروتئین ها MomB كه 
RsMotB را به طور كامل داشتند در  دارای قسمت تراغشایی 
مجاورت RsMotA به عنوان استاتور نوع یون سدیم عمل كرده 
می كنند.  استفاده  انرژی  منبع  عنوان  به  سدیم  یون های  از  و 
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سپس مشخص شد كه پروتئین شیمر PotB، كه از ان-ترمینال 
تراغشائی PomB و سی-ترمینال پری پلاسمیک MotB باكتری 
هنگامی   E.coli باكتری  داخل  در  است،  شده  ساخته   E.coli

سدیم  یون  استاتور  عنوان  به  شود  بیان   PomA همراه  كه 
منحصرا  كه  كرد  عنوان  می توان  مورد  این  در  می كند.  عمل 
یون های سدیم  از  استفاده  برای   PotB و   PomA پروتئین های 
به عنوان منبع انرژی لازم است. این  مطالب گواه این موضوع 
PomA/ مجموعه  تراغشائی  و  سیتوپلاسمی  دامنه  كه  هستند 

قسمت  و  هستند  كافی  سدیم  یون  از  استفاده  برای   PomB

 MotX لزوم وجود )PomB و MotB( B پری پلاسمی زیرواحد
و MotY را برای عملکرد استاتور ثابت می كند. احتمالا متغیر 
بودن اندازه كانال در استاتورهای شیمر روی اختصاصیت یونی 

نیز تاثیر بگذارد)26، 38(. 

انتقال گشتاور از موتور به روتور

را می سازند  FliG ساختار سوئیچ  و   FliN  ،FliM پروتئین های 
كه در تولید چرخش، مونتاژ و تغییر جهت چرخش اهمیت دارد 
در  اختلال  هرگونه  یا  و  ساختارها  این  در  در صورت جهش  و 
آن ها موجب ایجاد فنوتیپ های فاقد تاژک، فاقد تحرک و فاقد 
اسیدآمینه  كه  است  داده  نشان  بررسی ها  می شود.  كموتاكسی 
شماره 46 ناحیه  ان-ترمینال پروتئین FliG برای برهم كنش با 
پروتئین FliF و انتقال گشتاور ضروری است، به طوری كه این 
دو پروتئین با نظم یک به یک به هم متصل شده اند )شکل 3(. 

شــکل 3- ســاختار انتقالگــر انــرژی مکانیکــی از اســتاتور بــه 
روتــور نشــان داده شــده اســت )38(.

 پروتئین FliG یک دامنه میانی موسوم به FliGM دارد كه در 
بین اسیدآمینه های 115 تا 190 واقع شده است و زیرواحدهای 
 )EHPQR )ماتیف   R160 و   )128-125(  EHPQ شده  حفاظت 
پروتئین  به  اتصال  برای  كه  است  شده  واقع  قسمت  این  در 
یک   )335-198( دامنه سی-ترمینال  می باشد.  FliM ضروری 

ایجاد می كند كه برای برهم كنش  سطح حفاظت شده آبگریز 
الکترواستاتیکی با پروتئین موتور MotA ضروری است، به طوری 
كه برهم كنش 5 اسید آمینه شارژ شده از این منطقه با پروتئین 
موتور مذكور برای تولید گشتاور اهمیت ویژه ای دارد )42(. این 
اسیدآمینه ها در مناطق بیرونی پروتئین در دامنه سی-ترمینال 
یک  دودسته،  در  اسیدآمینه  پنج  این  كه  طوری  به  می باشند 
یک  طریق  از  میانی  دامنه  می كنند.  ایجاد  شکل   V ساختار 
به دامنه سی-ترمینال متصل  اتصالگر كوتاه  آلفا و یک  مارپیچ 
می گردد، به طوری كه این رابط ها دارای تکرارهای حفاظت شده 
گلیسین پشت سرهم می باشند. ظاهرا این دامنه ها در تحرک و 
انعطاف پذیری هردو دامنه تاثیر دارند. از این رو احتمال دارد 
كه نحوه ارتباط این دو دامنه در جهت چرخش روتور اهمیت 
پروتئین  سی-ترمینال  شکل   V ساختار  باشد.  داشته  زیادی 
FliG با دو اسیدآمینه شارژ شده در لوپ سیتوپلاسمی پروتئین 

 .)4 )شکل  می كند  برقرار  الکترواستاتیکی  كنش  برهم   MotA

اولیه شارژهای غیر هم  بررسی ها نشان می دهد كه طی حالت 
نام از پروتئین FliG و MotA روبروی یکدیگر قرار می گیرند و 
باعث می شود تا پروتئین FliG در این راستا حركت كند سپس 
با اتصال یون های پرانرژی به آسپاراتات شماره MotB 32، این 
پروتئین تغییر صورت بندی می دهد و موجب تغییر صورت بندی 
نام  هم  شارژ  با  اسیدآمینه های  كه  طوری  به  می شود   MotA

دفع همدیگر می شوند.  باعث  و  قرار می گیرند  یکدیگر  روبروی 
این چرخه ادامه می یابد تا روتور به طور مداوم بچرخد )38،40(.

ــن  ــوپ سیتوپلاســمی پروتئی ــتاتیکی ل ــش الکترواس ــم کن شــکل 4- بره
)38( FliG و ســی-ترمینال MotA
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