
鞭毛细菌游动机理研究进展

崔俊文 杭鲁滨! 冯海涛

（上海交通大学机器人研究所 上海 !""!#"）

摘要：鞭毛细菌是在低雷诺数条件下运动的生物体，通过旋转鞭毛而向前游动。通过概述细菌鞭毛的游动机理、在

不同游动方式下鞭毛丝几何形态之间转换的物理现象、菌体反转对成束的影响以及在靠近壁时运动的墙效应机理

的最新研究，提出一种与鞭毛细菌运动动力相似的宏观等效模型，该模型可以用于进一步研究鞭毛细菌的游动机

理，并为仿生微型游动机器人的构造和应用提供理论研究的基础。
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自然界生物运动形式千姿百态，单细胞生物鞭

毛细菌是最简单生命体，其尺度小、速度低，运动雷

诺数远小于 ,，具有特殊的游动形式及机理。本文
综述了国内外对鞭毛细菌不同游动形态及其机理

的研究进展：鞭毛在绑定成束及翻转散开状态时，

鞭毛几何形态变化；绑定成束机理以及菌体反转对

绑定成束的影响；鞭毛接近物体时的墙效应现象。

在这些研究基础上，提出了一种动力相似、可用于

鞭毛细菌游动机理研究的宏观模型。

: 鞭毛分类及组成

自然界中根据细菌鞭毛的数目和其生长部位，

可将细菌分为 #类：单毛菌、双毛菌、丛毛菌和周毛
菌（D4I:BI:HK=B4）。其中周毛菌周身都分布有鞭毛，如
大肠杆菌（6’&-+4%&-%. &"7%）［,］。其运动特性涵括了其
它类鞭毛细菌，通过研究其游动机理可了解其它种

类鞭毛细菌的运动方式。

细菌鞭毛由 & 部分组成：鞭毛马达（A?B?I），鞭
毛钩（K??W），鞭毛丝（F:M=A42B）［!］。鞭毛马达是由嵌
入在细胞壁内的基体部分构成；K??W作为分子万向
铰链，连接马达的主轴和鞭毛丝，起传递扭矩的作

用；鞭毛丝作为执行部件由马达驱动旋转，产生推

进力驱动细菌运动，其形状如弹簧，功能类似螺旋

桨。细菌鞭毛总体结构示意图见文献［!］。

; 鞭毛细菌游动机理研究

,%+&年首次由 94IL 5 -和 (2O4IE?2 S (［&］研究
发现鞭毛细菌依靠旋转鞭毛向前游动，在此之前人

们一直认为鞭毛细菌像蝌蚪一样靠摆动鞭毛向前

游动。,%++ 年，< X Y1IH4MM［#］分析得鞭毛细菌在低
雷诺数环境下运动的特性。

;<: 鞭毛细菌游动机理
X=H2=G采用暗视野显微镜技术，对细菌鞭毛的

运动状况进行观测后［’］，确定鞭毛是以前进（I12）和

·,%%·!""+年 &#（’） 微 生 物 学 通 报



翻转（!"#$%&）交替的运动方式游动。如图 ’ 所示，
从菌体外观测［(］，当鞭毛马达逆时针旋转（))*）时，
菌体向前游动，称作“前进”运动，此时所有鞭毛丝

绑定（$"+,%-+.）成束，而旋转的绑定束类似于船舶螺
旋桨，产生推进力驱动菌体向前游动。当鞭毛马达

顺时针旋转（)*）时，对应的鞭毛丝从绑定束中脱
离，鞭毛解束，此时脱离的旋转鞭毛产生的推进力

方向各不相同，菌体在不同方向力作用下，原地翻

转（!"#$%&），从而改变菌体的运动方向。当马达恢
复逆时针旋转时，各鞭毛丝重新绑定成束向前运

动，鞭毛细菌依次以前进、翻转方式交替运动而向

目标呈折线状运动轨迹前进。

图 ’ 周毛菌前进与翻转交替的游动过程
示意图（引自文献［/］）

!"! 鞭毛几何形态
鞭毛几何形态之间的变换是鞭毛成束和解束

的关键因素。研究者分别对其进行了实验观测研

究与物理模型研究。

!"!"# 几何形态观测实验与分析：0-+,1 2"3+&3 和
45613, ) 7&3. 等人利用荧光染色技术对鞭毛丝进
行了实时运动录像观测，发现在鞭毛细菌前进和翻

转运动形态的转变过程中，鞭毛丝左右旋向发生了

改变［8］。此过程中鞭毛丝主要呈现如图 /所示的 9
种几何形态：+53#1%，:&#-;<5-%&,，<"3%=’和 <"3%=/形
态；鞭毛丝处于不同形态下，其旋向、螺旋半径以及

螺距各不相同。

从文献［8］中的“鞭毛翻转过程时序图”可以看
出，鞭毛丝几何形态间转化时序为：当鞭毛马达逆

时针旋转时，绑定束中的鞭毛丝呈 +53#1% 状态；当
鞭毛马达顺时针旋转时，鞭毛丝首先从左旋 +53#1%
状态转变为右旋 <"3%=/，由于其螺距变小，螺旋半径
变小，便于各鞭毛丝从束中脱离；脱离的鞭毛丝由

于受液体粘性力作用，使得柔性鞭毛丝压缩，其螺

旋半径逐渐变大，鞭毛丝继而转变为 :&#-;<5-%&, 状

图 / 鞭毛丝的 9种状态（引自文献［8］）
+53#1%为左旋，:&#-;<5-%&,，<"3%=’和 <"3%=为右旋

态；最后当各鞭毛丝马达旋转所产生力矩与流体粘

性力达到动态平衡时，鞭毛变为 <"3%=;’ 状态，鞭毛
细菌由前进游动方式转变为翻转游动。此过程中

细菌不发生位移，仅原地翻转改变运动方向。当马

达恢复逆时针旋转（即：前进运动）时，鞭毛丝从右

旋 <"3%=;’状态直接转变为左旋易于成束的 +53#1%
状态，鞭毛丝绑定成束，菌体又重新获得了原始的

运动速度。

!"!"! 多态物理模型：在 45613, ) 7&3. 的研究工
作之后，> ?1#$1等人通过电子显微镜和化学试验
发现：鞭毛丝外核（5"!&3 <53&）的变异会导致鞭毛丝
的形态变化（从 +53#1% 变化到 <"3%=，:&#-;<5-%&, 或
:!31-.@!）［A］；而内核（ -++&3 <53&）缺失时，则鞭毛丝不
会产生多形态的变化［B］。

基于以上实验观测，2 C56&3:［’D］基于鞭毛丝的
蛋白质分子四级结构，提出了具有内、外核反映鞭

毛丝多态转换的连续粗糙纹理杆理论（<513:&;.31-+&,
<5+!-+""# 35, !@&53=）模型来研究鞭毛 9种几何形态
的几何形态特性。该模型由两个同心的弹性圆柱体

组成，内圆柱体，对应鞭毛内核，是一个具有伸展阻

尼的弹性杆；外圆柱体，对应外核，在外核上排列着

侧向绑定件，侧向绑定件连接 ’’ 根原丝带构成外
核；侧向绑定件的不同连接方式，决定原丝带的螺

旋旋向（即鞭毛的旋向）。

2 C56&3分别叠加鞭毛各几何形态所对应的 E
种能量：内核伸缩变形能、外核伸缩能、相邻原丝间

的横向扭转能、扭转拉伸耦合能量和原丝间协调能

量；以能量最小原理求解得鞭毛丝每种几何形态的

稳态结构。从而理论上解释了在鞭毛马达正反转

时，鞭毛 9种几何形态转换过程中鞭毛丝螺旋旋向，
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螺旋节距，以及螺旋半径的变化物理现象的内在规

律。

!"# 鞭毛丝绑定成束（$%&’()&*）
绑定成束对于菌体的前进运动起至关重要的

作用，很多学者从宏观比例实验、计算仿真以及菌

体旋转等不同方面对细菌鞭毛成束机理进行了研

究。

!"#"+ 宏观实验模型：!"#$"%［&&］最早建立了鞭毛丝
成束机理的宏观比例实验模型，研究旋向和缠绕方

式之间关系。他利用多根不锈钢螺旋丝在空气中

的旋转运动来模拟鞭毛绑定成束运动；由于空气中

粘性阻力较小，为避免螺旋钢丝束散开，在鞭毛丝

束末端添加一导套约束。通过实验发现，鞭毛马达

逆时针旋转时，左旋型螺旋丝以右旋方式缠绕成

束，成束螺旋丝可以持续不卡滞旋转；而马达顺时

针转时，以左旋方式缠绕的左旋螺旋丝发生卡滞现

象。他同时指出：旋向相同且轴线平行的两相邻左

旋型螺旋丝以右旋方式缠绕成束，在成束状态下，

其弹性应力能处于最小状态。通过以上实验印证

了自然界中左旋型鞭毛丝在鞭毛马达逆时针旋转

时，以右旋方式绑定成束的物理现象。

为研究周毛菌前进运动过程中，影响鞭毛丝绑

定成束的相关因素，!’$(’ )*+［&,］利用动力相识性
理论，确立系统建模指标：雷诺数 -.与 !值（!为
粘性力与和弹性力的比值），建立了宏观实验系统；

根据系统模型的 -.和 !与鞭毛细菌的游动环境相
同的原理，确定实验模型的尺度参数、运动参数以

及流体参数。

为减小实验难度起见，)*+仅用两根螺旋丝模
拟成束过程进行实验。在构建模型过程中，他巧妙

地利用填充环氧树脂的聚乙烯管螺旋丝来模拟鞭

毛丝，填充环氧树脂的聚乙烯管，既能保持螺旋形

状不变，又具有弹性，并能在一定大小的流体作用

力下可产生变形，可较准确模拟成束过程中鞭毛丝

几何形态；此外，实验中利用电机模拟鞭毛马达，高

粘度的硅油作为液体介质；构造了与鞭毛细菌运动

相同雷诺数的环境，以模拟和研究缠绕成束与解束

的机理。试验结果得出：（&）成束的初始速率与马
达的转动频率成正比，而与鞭毛丝的特征弹性恢复

时间无关；（,）成束须满足两个条件：!两马达的转
速相近；"左旋螺旋丝逆时针旋转或右旋螺旋丝顺
时针旋转，其它的螺旋旋向和电机转向的组合都不

能成束［&,］。

!"#"! 成束机理仿真模型：为模拟多根鞭毛的成束
机理，/."01.2 3452. 和 -*#"265 7520.8 等人［&9］在考虑
流体粘性力及鞭毛的弹性变形情况下，对多根鞭毛

丝绑定成束过程，建立低雷诺数下的流弹耦合的物

理模型。利用此模型分析单根鞭毛的运动和 9根互
相靠近时鞭毛的缠绕成束和解束运动等问题。在

模型中，细菌鞭毛为具有弹性的螺旋鞭毛丝，每根

鞭毛丝离散为 $个截面为三角形的等长三棱柱，三
棱柱各顶点之间以弹簧相连，鞭毛马达以加载在每

根鞭毛丝基部的力矩来代替。

鞭毛是处于低雷诺数环境中游动，雷诺数远远

小于 &时，流体惯性力可忽略；根据忽略惯性项的斯
托克斯流（:05;.< =45>）方程，描述与鞭毛相互作用的
流体，力产生的流体速度，由正则斯托克斯子

（2.?’4"2*8.6 :05;.<4.0<）来描述，鞭毛马达扭矩产生的
流体速度由正则旋转子（2.?’4"2*8.6 2504.0<）来描述。
为求鞭毛形态变化，首先，叠加力和力矩产生的流

体速度，得作用点（各三棱柱顶点）处的速度；然后，

根据速度位移关系可构造关于各三棱柱顶点坐标

的微分方程，解该方程得下一时刻的初始位置；最

后，依次不断迭代得不同时刻鞭毛的形态［&9］。

将同一时刻的鞭毛丝结构的计算结果与流场

的矢量分析图叠加，直观显示鞭毛丝的形态变化趋

势：当所有的马达逆时针旋转时，鞭毛丝之间的流

体力作用导致成束；当一个或多个马达改变旋向

时，相同初始条件的菌体发生翻转，鞭毛丝解束分

离，鞭毛丝之间的流体力作用导致解束分离。

!"#"# 菌体旋转对成束的作用：针对上述研究忽略
菌体对成束的影响，@15+"< - A5>.2< 利用抗力理
论［&B］，在不考虑鞭毛丝间流体影响的情况下，计算

了菌体的反向旋转（即顺时针旋转）对鞭毛丝缠绕

成束的影响［&C］；菌体的反向旋转扭矩是由平衡鞭毛

丝逆时针旋转所产生的反作用而产生。

在研究菌体反转对成束的作用时，将鞭毛细菌

模型作合理简化：（&）由于菌体直径为 &#+远小于
鞭毛丝长度 D#+ E F#+，假设鞭毛丝根部与菌体中
心轴的距离远小于鞭毛丝的长度 G；（,）由于流场强
度随距离的立方而递减；忽略菌体旋转产生的扰动

流对成束影响；（9）忽略前行时鞭毛丝所受阻力。
在上述简化条件成立情况下，@ A5>.2将鞭毛丝简化
为一直杆进行计算，由于菌体半径与鞭毛丝长度之
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比小于 !"#，得出鞭毛丝在菌体反转作用下产生缠
绕成束效应的结论。虽说菌体的旋转所形成的鞭

毛缠绕束并不紧致，但是菌体旋转是鞭毛成束的重

要因素之一。

!"# 墙效应（$%&& ’((’)*）
鞭毛细菌游动的边界现象是当其靠近物体表

面时，受壁面的影响而改变游动方向，它以圆周轨

迹前进游动，称此为墙效应。

$%&’ ()*+) 和 ,-.)%/ 0 12-34 等人［#5］利用显微
镜摄像技术，从玻璃表面上方拍摄鞭毛细菌的运动

图像，将不同时刻的图象叠加后得到细菌的运动轨

迹。其中，历时 67（5!帧）鞭毛细菌的运动轨迹为一
段圆弧（记录时间较短）；历时 87（69! 帧）的拍摄叠
加图时间较长轨迹完整，鞭毛细菌的运动轨迹大致

成圆形。

为分析鞭毛细菌在靠近壁面前进运动时，产生

墙效应的机理。()*+)等建立了图 :所示的模型，模
型将菌体等效为一半径为 )的球，鞭毛丝绑定束等
效为一根刚性的左旋螺旋丝［#5］。

图 : ! " "#$% 近壁运动时的物理模型（引自文献［#5］）

旋转的鞭毛细菌在近壁时，由于受壁面影响，

靠近壁面处的粘性阻力较大，造成流体对菌体和螺

旋鞭毛束上下表面作用力不同，导致鞭毛菌体和鞭

毛束在 & 轴方向分别受力为 ’#
& 和 ’6

&，由于菌体和

鞭毛束旋转方向相反，所受力 ’#
& 与 ’6

& 的方向也相

反，两力形成一个沿 ( 轴负方向的扭矩，使得鞭毛
细菌在近壁时产生圆周运动（图 9［#5］）。

图 9 ! " "#$% 近壁圆周运动的受力分析图（引自文献［#5］）

之后，利用抗力理论分别建立了球形菌体和螺

旋丝的运动矩阵，根据两者之间的力和力矩平衡关

系推导得出鞭毛细菌模型的速度 ) 和角速度!(。

由速度和角速度得轨迹半径 * 为：

* ; ) < =!( =! )+ < =!( =，

经过计算得影响轨迹半径 * 的因素：鞭毛细菌
的圆周轨迹半径 * 随菌体半径 , 增大而变大，而与
鞭毛马达转速"及流体粘度#无关；* 随鞭毛丝半
径 - 或螺旋幅值 . 增大而变小；* 随螺距$和螺旋
圈数 / 增大而变大［#5］。

图 > 鞭毛细菌宏观模型

+ 建立宏观模型

基于以上理论，为了进一步实验研究菌体的运

动机理，利用动力学相似性理论，本文作者构建了

一个微型仿生机器人机构［#?］用来研究鞭毛丝受力、

缠绕成束以及墙效应等机理，具体结构如下图 >所
示；其尺度为微米级，流体介质选择高粘度硅油，以

实现与鞭毛细菌低雷诺数条件下运动等效的宏观

运动。模型构建过程中利用万向铰链代替鞭毛钩，

绳牵引驱动的并联三角平台控制中间螺旋丝的摆

动；鞭毛以 :根柔性螺旋丝代替，鞭毛马达以微型马
达代替；鞭毛马达旋转方向控制鞭毛散开和收拢成

束状态，其交替作用来实现前进和翻转运动。该模

型可以用来研究鞭毛丝成束中鞭毛丝数量、几何形
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态与驱动力关系；研究鞭毛丝绑定作用机理和过

程；确定影响菌体反转对鞭毛丝成束影响，以及鞭

毛近壁时的墙效益现象。该模型不仅可以作为鞭

毛细菌运动机理研究的宏观模型，而且为低雷诺数

下微型游动机器人提供理论和实用参考。

! 结论与展望

本文介绍了在低雷诺数条件下，鞭毛细菌通过

旋转鞭毛向前游动的独特游动方式。概述了鞭毛

细菌鞭毛丝绑定成束前行和解束散开翻转交替运

动方式的机理、鞭毛几何形态、鞭毛丝结构、以及菌

体反转对成鞭毛丝绑定成束的影响等的研究进展。

今后将在建立的宏观模型基础上，同时结合鞭

毛丝的内部结构信息融合的仿真计算，进一步研究

鞭毛细菌的游动机理；该研究将为微型游动机器人

及生物传感器等仪器的研制提供理论和应用参考。
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