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細菌のべん毛による遊泳運動に関する研究
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主 要 言己 τEヲコ
。 抑止座標系0-X}X2X3の原点

00 崎体の中心点

α ベん毛の半径 。1 菌体とべん毛の接合点(べん毛モータが位置する)

A べん毛の抵抗係数行列 p 圧力

b 偏長回転椅円体の短径 P 仕'Jc率

b ベん毛の微小要素の従法線方向単位ベクトル rb 繭体中心からべん毛の付け恨までのベクトル可抗

B べん毛の抵抗係数行列 時間

C 偏長回転楕円体の長径 t ベん毛の微小要素の接線方向単位ベクトル、またはトラクション(第3章)

C ベん毛の抵抗係数行列 T 変換行列

CN 法線方向無次元粘性抵抗係数 u 速度ベクトル

CT 接線方向無次元粘性抵抗係数 U。 肉体中心00の並進速度ベクトノレ

d 二重極 UJ ベん毛の付け根の点 01の並進速度ベクトル

dF ベん毛の微小要素に働く力のベクトノレ Um 菌体中心 00の平均推進速度

ds ベん毛の微小要素 ベん毛の螺旋波の伝播速度(=入.JJ/2π)

D ベん毛の抵抗係数行列 a 位置ベクトノレ

D 菌体の抵抗係数行列 X 位置ベクトノレ

f ストークス極 y 位置ベクトル

F 力のバ:クトノレ α ベん毛螺旋の半径

G トラクションの係数行列 。 ベん毛螺旋のピッチ角

h 細菌の軌跡の螺旋半径 γ1 粘性抵抗係数の比 一KN/KT

H 速度の係数行列 γ2 =μ/KT 

I 単位行列 ε 菌体とべん毛の流体力学的な相互作用の大きさを示す指標

K̂ ‘ 
法線方向粘性抵抗係数 ぐ ベん毛の初期の位置と方向を示す座標系、または局所座標系(第3章)

KT 接線方向粘性抵抗係数 η 効率および菌体に固定された座標系、または局所座標系(第3章)

L ベん毛の長さ
。 ベん毛の傾き角

M べん毛の微小要素の数、またはベん毛の初期位置を示す行列(第5市) κ ベん毛の回転角

M 力のそーメント 入 ベん毛螺旋の波長

n ベん毛巻数 入f ベん宅螺旋一波長分のベん毛長さ

n ベん毛の微小要素の法線方向単位ベクトル A 細菌の螺旋軌跡のピッチ

N べん毛の回転を示す行列(第5章) ご ベん毛に固定された座標系、または局所座標系(第3章)
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ρ 細菌のて.m螺旋軌跡の半径

T 細菌の二重螺旋軌跡のピッチ

粘性係数

w ベん毛モータの角速度ベクトル

。。 !百体の角速度ベクトル

。f ペん毛の角速度ベクトル

|時間微分

日祁n可区均

-V1-

1 序論

1.1 本研究の背景と従来の研究

ミドリムシやノウリムシあるいは動物の精子など遊泳する微生物の多くは、鞭毛や繊毛と呼ばれ

る細い屯状の運動器官を動かして泳く二また、サルモネラ的や大腸簡などの細菌もベん毛'を回転さ

せて開く このような鞭毛や織毛あるいはベん毛といった迎動<.~Ù'の作動原理は、生物学的な観点カ3

ら、非常に興味深いものであり、詳細に調べる価値がある また、工学凶上も、最近のマイクロマシン

IJ日発の気lillの山iまりとともに、小さな生物の機構、機能などを乍んで応斤jすることが考えられており

(1)、(:1)、人 1・的な機械とは構成材料、作動原理の見なる分子機械として注目を集めている とくに、

細山のベん屯を動かすモータは、生物界では他に見られない(eJ転運動をするものであり、世界最小の

闘転機械という側面からも活発に研究されている。

微生物の鞭毛と織毛という言葉は、細胞数あたりの毛の教と細胞に対する毛の長さの違いから阿-

び分けられているもので、ミドリムシや精チなどの場合は鞭毛、ゾウリムシなどの場合は繊毛と呼

ば札る。両者は、微細構造的には同ーのものであり、チーLープリンという蛋白質が重合してできた微

少官が周辺部に9本、 b心部に2本あり、相互の滑りによって能動的に運動する器官である(-1)-(6)。

硝子などの微生物の寸法は 100μm程度であり、顕微鏡による鞭毛や繊毛の運動の観察から、鞭.[;お

よび織もの動きは2碕類に大別されている。一稲頬は、船のオールのような動きであり、人間の平泳

ぎのときの腕のように、微生物は鞭毛を点っ直ぐにして水をかき、戻すときにはト分に曲げて反す〉

Huff(、rら(7)I士、クラミドモナスの二本の鞭毛のこのような動きを観察している。 一般に、繊毛は鞭.毛

よりも制し、が、被数の繊毛が協調して同じ動きを行う白もうー秘類は、鞭毛に規則的な波が伝わる動

さであり、平市内の屈曲運動と、立体的な螺J産運動に分ーすることができる Gray(8)は、ウニの精子の

正弘波状の鞭毛が屈曲運動をするのを観察している Hikmcm，poclら(9)，(10)は牛の精子の運動を録倒

して解析し、健康な精チでは頭部が向転していることを報告している。さらに撮影された映像から、

鞭毛の各部分の述動が二つの周波数成分の重ね合わせで設せるとして、鞭毛の運動が屈曲と螺旋運動

の合成されたものであると推定しているむ Ilolwill{ll)は、ミドリムシの運動を録画して解析し、鞭毛

が跡、綻状に運動していることと、その問に頭部が指り鉢状に凶転運動していることを確認している。

ζのような微生物の運動は、複雑な二次元の動きをすることが多いため、最近でも、これらの微生物

の料品dベ哨~:[;の運動のJI-測のための方法が開発されている(12)吋 15)。微生物の速度と角速度が与えら

'flf!:[;とぺんel1c-もに fia伊 lIumと記述されるが、後述するように全く別のものであり、本論文では、精チなどp;校生
物のものノト鞭己、細偽など郎被生物のものをベん毛として使い分けている



れた場合、その軌跡がどんな形になるかについて、 Cr('lI討how(1Ii) Iーま、主主/'I:~ lj支分、角速度1成分の場

合について軌跡が螺旋形になることを示した。その後、 ζの解析は、速lIf.:3 /J~分、角速庶 31成分の場

合に拡張され、保々な仮想的な場合についての軌跡がJト訴されている(17)吋 1!1)。

ニれまで述べた微J主物と比べると細筒の、tii:は2桁ほど小さく IJlIIIf笠在、ベん色の此径は0.01/11/1.

程度であるために通常の顕微鏡での観察は凶難であり、施計顕微鏡では生さた細l~のベん Eの動さを

観出ずるよとができなl.、ので、ベん毛の運動が視察されるようになったのは比較的最近のことである。

サルモネヲ ('fJなど~日勤する l~ij毛性細閣は、螺旋形のベん毛を抜本もってt. 、る 。 正?常;片?型のペん毛の史蝦Hl品此旋: 良良定

はj花己ど巻sさであり札、 i的者体からf生主えている伺々のべん，毛Eが/注i=:1川f1川沖1サ小iド刊'1松i
のようなi京5見点↓収〈になる(ρ20叫)>。 また、縁濃菌などのwれ4毛aド陀主細(凶:i百f引仰ilは立丸、 .本の蝶b綻:記;D形形ベん.[;をもつている この
ベん毛の京あるいは Aぷ当~のベん毛の鯨螺ミ旋f塑型の問転によつて発'l:.-~-る推進))で制IWは運動する 蝦肱1型

が[~l転ずる機械の説明として、微生物の鞭毛運動と同慌にべん毛が跡、能状lこhû曲するという説と、ペ

ん毛の形状!立五li動qlほぽ岡1)体とみなすことができ、その付け恨の部分が也i体に対して向転するという

説があ勺たか、ち hcrmanとSimon(21)は、サ，レモネラ凶がペん毛を[111転させて泳ぐことを確認して

いるG ベん毛は、組成も鞭毛とは異なっており、フラジェリンという蛍白質の1立合体である。£た、

能動的な迎邸jをすることはできず、ベん毛と菌体の接合部に位置するペん毛モータによって阿転して

いる(1)， (22) ， (2:i) 。 ペん毛モータの回転速度については、 LO\~でら (2 1 )が細白の合まれる懸濁液からの散

乱光を分析する散乱光フーリエ解析法を用いて、約 IOOl'{J:ちでI，"H日していることを観察している他、

K u出} ら(山)がレーザー時視野顕微鏡を用いて、凶体を!，~l定した状態でのベん毛・本の回転速度を広

陵計測するζ とに成功しているn Bin ら (26) は、レーザードッノラ一流Jili~汁のJJ;UfHを応用して 、 ベん

毛の[f~lllk;教や絢11過のi遊泳速度を計測している また、モータのト/レクを計測するt試みも、licrg(27}に

よってなされている 曲111ら(28)は、 Kudoらのみ?去を改良してべん毛の[f1J転放と遊泳速度の[iijll，'NJIIJ

定をしており、モータのトルクが回転速度とともに減少するという仮説をなてている

以 lニのような観察によって、生物の構造や作動原理を解明しようとする研究と並行して、その遊

泳の運動メカニズムの解明のため、流体力学的な解析が行われてきている。先に述べたように、鞭ち

ゃ織毛を用いて運動・ずる微生物の太きさと細的の大きさは2折712県.なるが、これらの微生物や細凶の

運動にともなう流れのレイノルズ致はそれぞれ、 10-1および 10-5 .f'î'~度と非常に小さく、抗体力っと

的にほし、ずれもストークス流れとみなすことができる町

Ilancock(2!))は、抑止流体中で細長い物体・がn11 rHuili 1Mしたときに、その物体に働く粘a陀依抗)Jを.I平

価しており、それに).~づいて Gray と IIan cork(:lO)は、微生物の出動を解析するための低抗ノ)J'fl輸を

椛築した。 'れl士、細長い物体が静止流体'PをiillffiりHるときのWi.t
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補佐依抗係数を類推し、鞭毛に働くノ]を評価するものであるr 彼ちは鞭もを組曲させて泳ぐウエの羽

子(11)の迎!fLIJに、ニの}j訟を適用し、観察結J1J-と比較して、計算結果が観察結果とよく合うことを示して

いる。また、 JJolwiJl(ll)は、ミドりムシについて GrayとI1allC'oc'kの)J法にしたがった解析を行い、

ミドリムシが前進するのは、頭部の向転による推進力のせいではなく、鞭毛の推進力に負うと ζろが

大きいと封t定している。

(じ;ra“l¥'とlIa削n町】]('川:kの方?怯Lは、鞭毛の発生するノ]のうち進行)j向への成分のみを与え、頭部によ

る低抗ノjと鞭毛による推進ノJとの釣り介いの方砲Iにから微/と物の推進速度を求めるものであったが、

Chw<ln広介 ¥¥11(:11)はこれを拡張し、ノjとともに力のそーメントの進行}JIIilへの釣り合いを考慮して、

純毛が蝦院運動する場合の微生物の通勤を制'析し、二の場合に観保される頑部の向転は、 )Jのモー

メントの釣り合いを満足させるためであることを説明している。主た、最も効率がいいのは、鞭毛の

ピッチ角が約位。のときであることを計算している。 Ghwangと¥"uの方法にならって、Andricttiら

(32)は、アフリカツメガエルの精子の運動の低抗力理論による解析を行い、自分たちの観察結果(33)と

比較している。KdlcrとHu binow(3.1)は、微生物の並進速度と回転角速度の6成分を微生物に働く力

と )Jのモーメントの 61j~分に関連付け、微生物の運動を解析している。 鞭毛が屈曲する場合には、徴

生物の軌跡は小さな変動をともなった円形になり、鞭もが甥政運動する場合には、微生物の軌跡は螺

旋形になるニとがぷされている。

数多くのクヲミドモナスを入れた懸濁i伎を垂直な))・の中に泌すと、懸濁i伎が流れ降りるにつれてク

ラミドモナスは貯の'11心に集まり、まわりにはきれいな水かがiれる。また、同じ懸濁i夜を浅い容器に

人れておくと、クラミドモナスが液体の上々に集まるために措1Stの逆転が生じ、レイリーベナール対

流に似た流れの不交定性現象を見せることがある(35)。これらの現象の解明のためのモデルがP(.'dle¥'

ら(:lfi).(:17)によって提案されており、 JOIl(.'Sら(38)は、これらのそデルへの応用のために、低抗)J.f!l!論

をJTlいて、 コネ;の鞭毛を同曲させて泳ぐクラミドモナスのせん断流中での運動の解炉を行っているε

j抵抗ノJ.fll!論に基づく解析では、微1:.物の頭部と純毛あるいは鞭毛の微小部分間士の間の流体力中

的な初正fWHの影響が考慮されていない。偏長[.tl(印有fll体、円住、それらが少し湾曲した形など比較

的単純な物体の砧性低抗係.故の値は、ストークス流れの解析により、 lu>lIerとHu bino¥¥，(39)、COX(10)、

Bal c:h('lor(.11)などによって与えられており、 CrayとIlallcock(30)がmいたのl工、円柱の粘性庶抗係、政
に.lJiづいたものであった。 Ligbthill( 12) '-(.lii) I士、附毛の微小部分間の畑正作mを含む無限に長い螺旋
形のWi'tt低抗係数について考察し、鞭毛がfll1[I!Jする易合や蝦綻運動寸・る場合のいずれにも適切であ

ると吟えられる*.li't'l:frUA係数を提案している また、 Carc:iaDE LA Torrcら(16)は、細菌の的体を球

形、べん毛ル小さな球のi!Mなりと考え、これらの球[，i) Iての流体ノJやがJなf-i亭を考慮したモデルを提案



している 彼らの解析結果は、抵抗力埋論で得られた結果と概ね一致Fるが、粘性抵抗係数に閣体と

ベん毛の干渉の影響を考慮すべきことが示唆されている。

このような相宜作用を解析的に扱うのは非常に困難であり、限界があるため、料i性抵抗係数を導く

のに用いられていた細長物体理論に基づ、く式を数値的に取り扱う点法がJ5・え出された。 Lighthill(43)が

示しているように、細長い物体の運動に伴う流れは、ストークス極とコE極の分イfjでぶすことができ、

ストークス極の強さと二重極の強さは、鞭毛の断面半径によって関係づけられる。 Tli肘011(47)吋49)は、

微生物の頭部が球形であると仮定して、ストークス極の鏡像を考えることにより、ストークス械の強

さと微生物の速度および角速度に関する積分方程式を数値的に解いた。鞭毛が凶曲運動したり、螺旋

運動して遊泳する場合の他、壁面のそばに静止して餌取り運動する場合の効率などが、鞭毛形状の|知

数として調べられてし、る。遊泳の場合、最も効率のいいのは、鞭毛のピッチ角が45。、鞭毛の長さと

頭部半径の比が 10であるのに対して、餌取り運動の場合には、鞭毛のヒッチ角が約 G50、鞭毛の長

さと頭部半径の比が 5----10であることが示されている。また、Johnson(50)，(51) I士、糠毛がftf1rlhする場

合について細長物体理論を適用し、粘性抵抗係数を調整することで、抵抗力理論によってf!?られる結

果と、細長物体理論による結果はよく一致すると報告している。また、鞭毛に比べて頭部の小さL、Wi

子のような形状では、抵抗力理論で無視されている頭部と鞭毛の流体力学的な F渉は小さく、あまり

重要でないことを示している。

より任意の形状をもった細菌の運動の角材庁のためには、純粋に数値的なえf法を用いる必要がある

Phan-Tbienら(52)は境界要素法を用いて細菌の運動速度を求めている。彼らは、自転する跡凝形のベ

ん毛によって遊泳する細菌を対象とし、細長物体理論では解析が困難であると予想される桁円形の的

体やべん毛が太くなった場合について、細長物体理論による結果を補完する計算を行っている。さら

に、Ramiaら(53)は観察結果が微生物の入れてある容器の影響を受けている場合を想Aして、物体境

界の影響をうけたときの細商の運動を境界要素法によって解析している。

この他、鞭毛や織毛の運動の観察結果から、それらの運動員IJを同定する試みも行われている 鞭

毛や繊毛の運動では、局所的な運動則だけが規定されており、全体としての述動は環境との相"什づIJ

を通じて自己組織化されているものと考えられる。村瀬(54)は、このような観点から、鞭もや織;もを

モデル化し、それらの運動形態を説明している。また、小林ら(55)は、鞭もの辿却j形態を ["/:(1':)にflf

現することを目標として、人工的な多リンクモデルを提案し、定常推進速度、k}人推進))などを検討

している。
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1.2 本研究の巨的と内容のあらまし

前節で凡てきたように、鞭毛による微生物の運動やべん毛による細菌の運動の流体力学的な解析

は、 tに低抗ノj理論に基づいて行われてきている。この理由は、抵抗力理論による解析が非常に簡便

であり、実際の観察結果と対比する際に用いやすいためであると考えられる。しかし、これまでの解

析では、微生物の頭部を球形とし、鞭毛を非常に単純化した形状に置き換えて解析されることが多

い また、白然界には、複数の鞭毛(べん毛)をもっ微生物や細菌も存在するが、これらを対象とし

た角科rrはほとんどなされていない。

そこで、本研究では、螺旋形のベん毛の回転による細菌の運動を対象とし、まず、従来の抵抗力

理論を任怠の形状のべん毛形状の場合にも適用できるように拡張し、べん毛形状と細菌の運動速度お

よび効率の関係について調べる。ついで、この解析に抵抗力理論を適用するときに問題となる菌体と

ベん毛あるいはベん毛微小部分向上の流体力学的な相互作用の影響を、細長物体理論に基づく数値解

析および境界要素法を用いて明らかにする内また、従来の研究で扱われていない、 (1)菌体がベん毛

の螺旋運動の軸に対して非対称の場合、 (2)ベん毛が複数の場合、(3)菌体が球形でない場合の細菌

の運動および軌跡の挙動を抵抗力理論によって解明する

細菌は抗線的に進んでは停止し、これまでとは違った方向に也線的に進むことを繰り返してジグ

ザグに運動する。以J1.1は、細菌の移動軌跡の模式的に表したものであり、直線的に運動する状態は

ラン、停止して方向転換する状態はタンブルと呼ばれている。 '¥-lacnabとornston (56)は、複数のベ

んもをもっサルモネラ菌について、各々の状態における細菌の様子を詳細に観察した。ラン状態のと

き、ベん毛モータはほぼ一定の回転数で菌体から見て時計まわりに回転しており、左巻きの螺旋型ベ

んもの束は、形を変えずに回転している。一方、タンブ、/レ状態のときには、モータが逆回転し、ベん

もは左巻きから右巻きの螺旋形へと短い時間の問に変形して、その束がほどける。この状態では細菌

の運動のβ向は定まらず、細菌はその場で回転する。その後、ベん毛モータは再び時計まわりに回転

し、べん毛はんの形に戻って束となり(20)、細菌は別の}j向に直線的に運動する。一本のベん毛をもっ

細簡については、タンブ、/レ状態のとき、細菌が少し後戻りして万向が変わることをGluchら(57)が観

察している。ベん毛をほ接観察することはできず、その形状の急激な変化が生じていることは確認さ

れていないが、複数のべん毛がある場合と同様の現象が起きているものと推定される。本研究では、

細闘がl~f線状に運動するときの解析を行う。

なお、微生物の鞭もの螺旋運動と細菌のベん毛の運動とを比べてみると、鞭毛はそれ自身の軸の

まわりに回転しないのに対して、ベん毛は回転するという差異がある。しかし、べん毛自身の回転に
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tumbles 

同 11・¥JacnabとOrnston(56)、Gluchら(57)などの観察結果に基づいて描いた細凶の移動軌跡の模

式図

よって発生する力のモーメントは極めて小さいため、力学的にはほとんどrp) .に扱うことができると

考えられ(58)、本研究で得られる成果は微生物の運動にも応JIjできる

本論文は以下のように構成されている

第2i~では、任，訟のべんも形状を取り扱うことのできる紙抗力理論を.ÁÍご式化し、ベん毛形状と細

菌の推進速度、同転角速度および効率の関係を解併する。

第31詑では、細長物体理諭に基づいたIIigdon(-1i)-(49)のモデルによる政値解析および坑界史説法

による欽値解析を行って細百jの運動を解析し、 I両者・の解析結*の比較を行う。

第4市では、抵抗力理論で考慮されていない出i体とベんもあるいはペん毛の微小部分fiiJIごの相11:

作用のi必訟を、第:3J'戸で用し、た数値解析訟を適JIJして調べる また、これらのj必特を合めた~'ii性tltj:ÎL

係数を求める

第5_ I~;~では、第 !2 ，"I';~で導いた抵抗ノ)J1f!論を拡怯し、菌体がベんもモータの川似中dH-対し'ぐ非対称

な場合、桜欽のべんもがある持合などの細菌の運動とその軌跡を調べる。

第61';1.では、附体が球形でない場合に、数M:解析を併用した~抗ノ)..E'H愉に上る角f(相1・ 1去を-1'し、細

商運動に及ぼす的体形状の影響について制ベる

第7がは、結論である。
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2 抵抗力理論による単毛性細菌の運動の解析

2.1 緒 日

本章では、細菌を球形の菌体と螺旋形状のー本のベん毛からなるものと」七・デ/レ化し、約wが直線
的な運動をしてし、るときのベん毛形状と細凶の推進速度、回転角速・庶や軌跡の関係を祇玩ノJJ理論に

よって調べる

抵抗力理論による微生物運動の解析は、静 11:流体rt 1を運動する球や荊IIJ:J: [rll4~;Hi円体に作用するノJ

と速度の間の比例定数である粘性抵抗係数を手IJJIlして、 I宣体やベんもに働く流体力を評価するもので

ある GrayとlIancock(1)は、ウニの知子のilli動(2)の説明のため、進行)j向への))の釣り合いを考慮

して、最初に低抗)J理論を適用した。抵抗力理論!立、その後、 Ch¥¥'allgL ¥¥'11(.3)による)Jのそーメン

トも考慮、した場合、 KcllcrとRubinow( 1)による進行方向以外の成分も巧臨した場合へと発展してき

ている。

抵抗力理論によるこれまでの研究では、ベん毛の形状が完全な牒hIE)跨であると仮定しており、べ

ん毛に働く j)やみのモーメントと形状の関係を解析がJに求めることができる場合が敏われている。本

研究では、べん毛にII~J くノ1 と力のモーメントを欽値的に扱い、{正怠の空間 Ilh線に沿ったベん毛形状を

取り扱うことがで Fるような抵抗力理論の定式化を行い、細菌の運動を解析する。

2.2 抵抗力理論による定式化

2.2.1 問題の訟定と座標の定義

凶2.Hこ不すように、半径 rbの球形の，1j体にベん毛がーー本ついた制stfJのモデルを与える。m体と

べん毛はそれぞれ例1)体であるものとする べん毛と凶体の接合点。1には、ベん毛モータがあり、ベ

ん毛は菌体に対して角速度ベクトノレ ω で別伝Jる ただし、ペん毛モータの[rIW!~軸は的体の半径)j

[;1]を向いており、 ωの)j[IJIは、薗体中心 ()orο1を結んだ直線 1:にある介する 的体'11心ο。It、
静止座標系 O一向:r2:C:iに対し、位置ベクトルRによって表される。 l'，(J。ル)J;(ll，とするべんちに

固定された座標系00-666を考え、 l!， Oo の怯進速度ベクトルをUo 、このHH;~系の[n.l松戸'J.iilil良:

ベクトノレを [1，とする
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[;;(12 1:伐採系の定義

2.2.2 ベん毛の速度と力の関係

座標系00-~.ô6 の基低ベクトル(単位ベクトル)を、 e..e2， e~ とすると、 6・6・C3)にある

べん毛の微小部分の位置ベクト/レTfl立、放のように表される。

r f(s‘l)ご1(出)el(l) ~ c2(8)e2(t) -. o(.s)e:I(t) (2 1) 

ここで、♂はべん毛に沿って測った距離、 tは11寺IBIを示す内

座標系00 ご.66は雌標系o-:r. t:l~2:r:lに対して角速度ベクトル [1，で回転するので、庄原系

00ーご.66のJA民ベクトルは次の関係を満たす。

e， [1f x e，・ (2.2) 1. 2. 3 

こζで、 ドット( )は附IllJtに関する微分を災す。

式(21)を附IBJで微分して、式(2.2)を代人すると、次式を得る。

十f(ぷ，t)ご.(;、el(t.).1.6(8)匂 i.)~ 6....匂(f) 

。fX r， (2.:~) 

これをHJ" 、れ If、村~ Î~J~ベクトル r，、すなわち抑止座標系 o :(;.:1・2:t・3における位限ベクトノレ

r( R lrf)で小されるべん毛の微小型ぷにおける速度ベクトルu は次のようになる 3
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n 

Cell body 

Flagellum 

図2.2:ベん毛の微小要紫の方向ベクトル

u 千 R I-十f UO十 βfX rf (2..t) 

したがって、べん・毛の微小要素の速度ベクトノレ u の接線Jjfp)成分 Ut、主法線方向成分 Un、従法線方

向成分 Ubは、この微小要素の接線単位ベクトルt、主法線単位ベクトル η および従法線i科技ベク

トル bをJfJいて、それぞれ次式で与えられる。

Ut u. t 

Un U ・n

Ilb ~ u. b 

~ I Cj+l cj ztA+Ztj:1J1Qf3 

会π伽会|:::とID.!J 
~ I cJ+ 1 cJt 2 I D. ~bJUOj +乞I~JTι ー I D.!J

J 1 J=11 UJ+l uJ十2 1 

ここで、 t. n. bは、凶2.2:こ示すように、

t 
ar， 
一文ム : i.}el + t2e2 + t3e3 
as 

nZ/|j;111el+π2…3e3 
b txn b1el+b2e2十O3e3

と辻-J毒され、 ド添てよ二の4，5はそれぞれ1，2に置き換えられるものとする。

12 

(2.5) 

(2 G) 

(2.7) 

(2.8) 

(29) 

(2.10) 

紙抗力型Il論では、凶2.3に示すように、ペん毛の攻:紫に働く流体力と速度が、接線方向と法線方向

のそれぞれについて比例するとしづ仮定をしている。接線)jrp)粘性紙抗係数Kr、法線方向粘性庶抗

係数Iピλ?をJfjl-、る》、静止流体中を速度ベクトルuで運動するべん毛の微小長さ dsの要素に作用す

るノ)dFfの接線および法線b向成分は次式のようになる。

dF'[' ~ -K'I' Ut t ds (2.11) 

dF人ーJ(人 (Unη Iubb) ds 2 12) 

/ 

図2.3:ベん毛の微小要点ーの辿.度と力の関係、

べんじの微小長さ要素 dsに作用するノ)dFfは、

dFf dF'J・IdFN (2.13) 
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と与えられるので、ベん毛全体に作用する力 F， は、式 (2.1:~) をペん毛全長 L にわたって秘分する

ことにより者}られ、その i成分は次のようになる。

l~， LαJんIj L乞b，]n!J (2.1.1 ) 

ここで、 α1]:b，]は、

向)~ laい (2.1:>) 
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と}t，!接される3h:::列の行列の成分である。

また、べん毛の微小長さ要素dsに作用するブJのモーメントは、

dM， r， x dF， 2 17) 

と与えられるので、ベん毛全体に作用する力のモーメント M，は、式(2.17)をべん毛全長にわたっ

て積分することにより得られ、その i成分は次のようになる

M" L C1)均)..j_Ldtjn'j (2.18) 

ここで、 CIJ'dijは、
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t.j市 11
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と定義される3行3タIJの行列の成分である

式(2.1，J‘2.18)をまとめるとベん毛全体に作加するノ)F，と)Jのそーメント M ，は次のように
去される。

F，ニ AUo・fBn， (221 ) 

M， CUo十Dn， (2.22) 

ここで、 A，B，C，Dは、それぞれ、何，bij， ctJ' diJを成分とする 3行3ダIJの紙抗係数行列である。
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2.2.3 薗体の速度と力の関係

、I~f~ I'bの球形の白体が粘性係数ILの流体中を速度 Uoで進む時に間体に働く jJFb I二、弓tokes

の偲抗則として知られ、

Fb ~ -6π/l1'bUo (2.23) 

と点される(5)。 また、球形の菌体が静止流体中でfljj選比 ο。でlnl~日する時に菌体に働く力のモーメ

ントは、

Mb一一伽JL1伊。 (2.21) 

と与えられる(r，)。

2.2.4 力と力のモーメントの釣り合い

細菌は、外部からのノJや力のそーメントを受けることなく自己推進して、、る七め、細菌全体が流

体から受ける)JおよびjJのモーメントは0である(付録事照)。したがって、力と力のモーメントの

f.Jり合い

F'1 Fb 。 (2.25) 

M，IMb--:O (226) 

が成立し、点(2.21)‘(2.22)，(2.23)，(2.24)を代入すると、次のような関係が符られる。

14{imI B||Uoi-|ol(227)  
(' D -8πμrgI 11 n， 1 1 -81i/LIか|

二二で、 lは3行3タIJの単位行列であり、 n， nofω である。
ペん毛モータの角速度ベクトルω ..... :e3を独立なハフメータとして与えると、式(2.27)から菌体

の辿・度ベクトルUOおよびベん毛の角速度ベクトルn，か求められる。すなわち、ベん毛に固定さ
れたN~掠系 ()o-666では、一定の ωに対し、時間的に変化しない '定の Uoおよび βfが得ら

札る。したがって、的体の角速支ベクトル nol n，ーω)も、叫傑系 ()o-c166においては、時
II!Iによらず '定の{l在になる。
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~ (1叫12トIb112)1 Ictl2 1， 1.2‘3 (2.38) 

la，1 bd‘ iニー 1. 2. 3 (2.39) 

(2 :~ l ) α" b， a， 'C， b， . ct -τO. i =-1‘2.3 ρ.<10) 

2.3 細菌の運動

本節では、静11:雌標系 0-X}X2x3における、ベん毛に固定された雌標系 00- ~166 の迎.動を

調べる。

2.3.1 ベん毛の回転角速度ベクトル

前筒iで部jべたように、べん毛に盟定されたj坐標系00 ~1 66 において、ベんもそータの角速l!'f

ベクト/レω を与えたときに、時間的に変化しない的体のi単位ベクトルUoおよび角速度ベクトノレο。
がねられ、これらは、べん毛の角速度ベクトル οf の主わりを@転寸る。したがって、式 (2.2) と li~

じように、

ω nfXω (2.2R) 

。o nf Xο。 (2.29) 

が成り立つ， nf nO十ω なので、式(2.28と式(2.29)の両辺の和をとると、

。f nfxnf 0 (2 :30) 

となり、べん毛の悶転角速度ベクトノレ nfは、静止座標系 O ‘CIX2:C3においても、時間によらず ・

定となることがわかる。

2.3.2 ベん毛に固定された座標系の運動方程式

式(2.2)において i= 1の場合を考え、成分J{示すると、次のようになる

J r CIl 1 r nf2 e13 -nf3 e12 1 
云IC12 Iム Inf3 ell -nf1 e13 I 
L C13 J L nf1 e12 -nf2 el1 J 

ベん毛の回転角速度ベクトノレ βfは時間によらないので、:i:¥.(2 :H)の両辺を時間微分して、

CP Cll ，..." de13 ハ de12
dt2 = Hf2Tt -Hf3ョτ
一 一(n弘+n}J) ell + nfl nf2 C12.1 0/1 0f3 Cl3 

= -lnfl
2 
ell十nfl(nf' el) 

=一Infl2 ell + n}l (2.32) 

16 

今ム Infl
2 
C12 . nfl nf2 23:3) 

dt2 

424 QI12川 nfln/3 (2.:31) 
dl2 

となる。i 2. :3の桜やにも同様にして、次のように座標系00 ・666の基底ベクトル e，の運動

を去す2階の常微分)jれ式が得られる

今 I1βfl2e， nf nρ 仏
(/12 

i -1，2，3 (2.:~5) 

2.3.3 細菌の速度ベクトルの運動

式 (2.:~5) の特性恨l士、土ilnfl . o であることから、 一般解は次式のように表されるu

e，(t.) α，cos In f t + bi sin In flt十九 i .=-L 2. 3 (2.36) 

こζで、 α，.b，・Cr，;1:時間によらない係欽ベクト/レである。

:tt (2.:~6) から、

q

，. e
 

~ (larl2 . btl2) + C;12 
lj(lG22-M)ω 

f 2a， • Ct COS In flt + 2b， • cr sin In flt‘ i 
_. 
1. 2
‘
3 (2.37) 

である 式(2.37)において、ベクトノレ e，の大きさがどの時刻においても 1であることから、

となるので、ベクトル a，.b，. crはそれぞれほ交し、 α，と b，の人きさは等しくなることがわかる。

￡た、氏 (2 . :~6) を式 (2.35) に代入することにより、

nr. 
C. ...::.一号 J L r 

Infl
:l J 

が科られる すなわち、ベクトル Ct は、 ベんものrrtH~~角速度ベクト/レ nf と平行になる。
111dご、 H年刻 t 0においてベん毛に固定されている山標系00 666が静止座標系 0-XIX2X3 

1¥:> .放するとする。すなわち、t-Oにおいて、

i = 1.2，3 (2.11) 
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ei(i 0) j;!~ ‘ (2.12) i -1. 2，3 

であるとする ここで、 ei，ejeiは静止座標系()-Xl.t.2X3の基底ベクトノレをぷすユすると、式(2.:3G)

の係数ベクトルは式(2.39).(2.40)、(2.41)の関係を用いて、次式のように表される。

α， 。Jfft|2 i -1. 2. 3 (2.13) e，-M nf. 

1 I iニ 1，2、3 (2.11) nfx ー
卜οfl

官
、

!万
Q

万
11?n113 i:::l，2，3 (2.15) 

b， 

C! 

この時、静止座標系 0-XIX2X3における菌体の速度ベクトノレは次式で、与えられる

UO(t) - U01el(t)トU02e2(t)+ U03e3(t) 

一 (U01α1-l U02α2 + U03α3) cos In flt + (U0 1 b1 十 U02~ j U03b:l) sin In flt 

十(U01Cl+ U02C2 + U03C3) 

UO .n f ~ ， ， ~ ，.. n，xUO . ，，-，. ，.. UO.n， 
で (Uo--Lヲ

Ln f ) cos 1 n f 1 t +ームー;Vsinlnflil -，':..， ~;J nf (2..16) 
Infl2 

.~ J/~~~I .~ JIV' 

Infl 
~" ' I .~ Jl V' 

Infl
2 

ここで、 coslοfltおよびsinIn fltの係数ベクトルで、ある Uo-(UO・Jl，)Jlf/1ο，12とJl，xUo/IJl，1
は直交し、それぞれの絶対値は等しい。また、 (UO・Jlf)口f/IJlfl2は、それらに直交するむしたがっ

て、図2.4に示されるように、ベん毛に回定された座標系00-666の基底ベクトルおよひ。菌体中

心 00の速度ベクトノレ Uoはベん毛の角速度ベクトノレ ロfのまわりを角速度 |οflで制転するc

rJ 

Q
 

図 2.4:べん毛に固定された座標系の運動
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2ふ4 細菌の軌跡

凶体の中心00の位l胃ベクトルRは式(2.'16)を時間積分することによって、次のように得られる

(TT. UO.Jlfn.¥ 1 ~;~l n .11 [1fxUO 打 n
R(i) (U一一一口 )-sln10f|t--7叫 βflハム4 f3fI 

¥ 

LI 0 - In fl2 
H f ) 1[1 fl 

:;IJI IH fl~ -
1[1 fl2 

CU!:> IH flL r In fl 

なお、 sin1[1 fltおよび coslnfltの係数ベクトルは、互いに直交し、それぞ?れの絶対値は相等しく、

これらの係数ベクトノレと第3rfiの (UO・[1f)οft/l[1 fl2は互いに直交する。また、ベん毛の角速度

(2.'17) 

ベクトル nfは・定なので、ベんもそータの回転軸が球形菌体の半径}j向を向いている場合には、ベ

ん毛の形によらず、細持の軌跡は螺旋形になることがわかる

菌体の中心00の描く螺旋の、j三径は、式(2.47)のsin1[1 fltおよびcoslβfltの係数ベクトノレの絶

対値であり、

h. 1nf 
x UOI 

l[1fl
2 

となる また、速度の螺旋軌跡の中心軸方向成分で表される推進速度は、

(UO・[1f)

Infl 

(2.48) 

(Jm (2.49) 

となる 筒体の中心の描く螺旋の波長は、次のように表される。

r
J

一ο一川
町一

ο
π
 

内
ノ
耐 2π

仏凡
一
l[1fl 

(2.50) 

KcllcrとRubinow(4)は、螺旋軌跡の中心軸方向への角速度に比べてそれ以外の方向への角速度が

小さいとし、う仮定のもとに、式(2.48)"-(2.50)をぷしているが、本研究で不したようにこれらの式は

叶支の場合にも成、主する。

2.4 ベん毛モータの仕事率と効率

ベんもの微小長さ要素に作用する力 dFfによってなされる仕事の仕事率 dPfは、微小要素の速

度ベクトル uを用いて、

dPf u. dFf (2.51) 

と表される。したがって、ベん毛全体に作用する力の仕事率 Pfは、

η hla U σf 
となる。

同様に、簡体に作用する力によってなされる仕事の仕事率九は、

(2.52) 
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〆ヘノ/
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図2.5:細菌安婦の位置ベクトル

Pb = I 1.t . dF b 
Jbod.y 

(2 5:~ ) 

となる。ただし、 u‘dFbはそれぞれ、治体表面の微小面積要素の速度とそこに作用する))である。

ベん毛上および簡体ヒにおける速度ヘクト/レは、式(2.4)と同様に、的体中心の並進速度ベクト

ル Uoと菌体の則転角速度ベクトル flo、ベん毛モータの回転角速度ベクトノレωを用いて、

={…oxa 昨) (251) 
Uo .j-ο。xa+ω×ν(ベん毛1:)

となる。ただし、関25に示すように、 zは4的体中心点 00を原点とする位置ベクトルであり、 νは

ベん毛モータのあるべん毛と菌体の接合点。lを原点とする位置ベクトルである 式 (251)を、式

(2.52).(2.53)に代人すると、細菌全体での仕事率Pは、

P 1もIP， 
= I (Uo I flo x a) . dFb + I {Uo十βoxalω×ν}.dF， 
Jl脱 fy J 'la 

Uo .(Fb . F，)+flo・(MbトM，)f w. /_. y x dF， 
J 'la 

(2 :>5) 

となる。右辺第 1項と第2項は、式(2.25)，(226)から常に 0となるので、ベんちモータのなすfl:iJC

が細菌の運動によって流体になされる仕 'J~になることがわかる。また、ここで仮辻'しているように、

20 

ペん毛モータの(IIHÍ(~軸が箇体中心を通るときには、右辺第 3 項のベクトル ν をベクト/レ ε に置き換

えることができ、

P ω.M， (25G) 

となる。

効率 ηについては、半径 rbの球ちの的体が静止流体中を速度 Iんaで並進運動するときに必要な

仕事率に対するべんもそータの仕事率の比として

2
骨，J 
f
t
 

川
ν

2

今，

，，，
h一竹リ， (257) 

と定義する

21 



2.5 ベん毛の粘性抵抗係数

前節までに噂いた:I"¥.Iこより、細菌の運動を計算する場合、袖性Jま抗係法 /('1・:1九・の伎を与える必要

がある。低抗力理論では、ストークス汽れの細長物体開始からi!}られた砧性低抗係!款がJH'-'、られる

t:<J 2.GIこィミすような、短径 α、長径 b の太さに比べて卜分にjれ、[f1J4~;情円体が静止流体・rtJ を日E動す

るH.7に受ける)Jは、細長物体理論から求められ(6)-(8)、接線および法線)J[Il)の粘性低抗係数は、

2rr/t 
K'I'" 一一一一一一一一一
I In(2b/α)ー0.5

K¥ 四
，
同

u

•
• -n
u
 
-'T 

t
-
'a
♂一、
1
J

ww

一、
4

1
-
t
 

a
E
E

-
，，F
 

一'hu
一内
，h

E

，，l
、
-
n
 

・
1

となる。

N 

'N 

α 

そう→/て 三ご¥ 、↑
一一.--/ b ~ Å

一α

図 2.6:偏長凶転抑円体

GrayとIIancoc:k(1)は、式(2.58)において、 bとして正弦波状の鞭毛の波長入を選び、

fe --2ごと一一." -， In(2入a-0.5 

とし、さらに、

1<λ 2!(T 

(2.58) 

(2.59) 

(2.GO) 

(2 GJ) 

として、鞭ちをIIfIcttlさせて泳ぐウニの精子の角悦rrを行った。ここで、αは鞭毛断面半径、μは流体の

粘刊:係数である。法線方向抵抗係数KNは、式(2.59)からlI'l接、

22 

/{‘V 
，1 rrμ 

In(2入/α)ト0.5
(2.62) 

と~ばれることもある(9) ，(10)。

Light hill(11)は、 bの選び方が細長物体理論の仮定と;1，盾していることを指摘し、

IC，.2πI~ 
I 111(0.18入dα)

(2 G;~) 

，1π1/ 

In(0.18入dα)I 0.5 

とするのが?を・3であるとしている。ここで、 入fは、べん色に?のって測った・波長分のベん毛長さで

あるb

1¥"， (2.6.1) 

ニれらのべん毛の粘性抵抗係数は、ベん毛のみを考えて訴かれたもので、的体との流体力学的な

相克作JIjが大きt.、場合にl士、適切でなくなることも考えられる。そのことについては第4市で検討す

るが、本政では粘性抵抗係数として、式(2.63):(2.6-1)を用いる。

2.6 一次元モデルでの検討

細菌の速度と角速度は、式 (227 を解くことにより得られるが、この式を解くには6行 6~JJの行

列を反転させる必要があり、解析的に扱うことは困難なので、本研究では故能的に解いている。しか

し、後に示すように、ベん毛があまり短くない場合には、ベん毛の阿転軸と螺旋軌跡の中心軸はほぼ

・致し、制限iのjill動は・ー次元的であるとみなせる そこで、式(2.27)において、 Cbwangと¥¥'U(3)が

hったように制Il iヱiの運動と力およひ~jJのモーメントに|刻する ・ 4次Jしの近似を行い、細菌の速度および

角速度をべん屯形状を決定する種々のバラメータに対して防的に去す二これにより、細菌の運動に対

してべん毛の-*たす役割について、定性的に説明することができる C'h¥¥'angと¥¥'uの解析では、法

線Jnl1)粘性低抗係数と接線方向粘性抵抗係数の関係として、式(2.61)がJfjt、られているが、ここでは

その条判:を限さずに細菌の速度と角速度を去す〉なお、彼らの解析ではベん毛自体の回転が考主され

ているが、その影響は小さいものと考えられる(12)ためここでは無視する。

2.6.1 問題の設定

ペん;もが完全な螺旋形であるとし、図2.7:こ示すように、ベん屯螺旋の螺旋軸をz軸、その螺旋

・j~伐を(\とする。 また、 螺旋のピッチfiJ を θ とする。ベん屯の微小部分 ds とそこでの局所雌探

系(X1，X2，入:a)を巧え、dsの接線単位ベクト/レtを(cosβ，-sins， 0)、法線単位ベクトルnを

(sin 13， ('os tJ， 0)と定義する。すると、従法線巾位ベクトノレbは、 (0、0，1)と表すことができる。
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凶2.7:ベんも螺旋形

2.6.2 一次元の仮定

ここでは、以下のようなふたつの仮定をおく。

(1)細菌は一次元の運動をするものとする。すなわち、菌体の速度成分は、:r.軸に治った成分 U

のみであり、角速度成分は、 z軸のまわりの成分Qのみである また、ベん毛およびベん毛モータの

角速度成分もz軸のまわりの成分のみであり、それぞれ、0.."ω である。

(2)ベん毛は十分長いものとする したがって、細菌が流体に及ぼす力は一次元的であり、その

反力として、流体から細菌が受ける力は、 z軸に沿った成分 Fとxi~hのまわりの力のモーメント Mの

みをもっ。

2.6.3 細菌の速度と角速度

ベん毛の微小長さ部分dsの速度を去す式(2.5)"-'(2.7)は、上の仮定(1)をJIltt、て、

ごj十210..fjUt u. Jt-乞t，Uj+乞 CJ+l
j 1 j・竺iI tj 十1 tj寸2

ー Ucosβ+αD.，coss (2.65) 

u托 UsinβーαD.，sinβ (2.6G 

Ub 
。 (2.67) 

となる。これらを用いて、 dsに働く接線万向の力 dFrと法線方向の力 dFNは、

dFr = --Kr Ut t ds 

21 

一 -Kr{U COSs十αO，sins} t d.s 

dF̂  ::::: -KN U叫 nds 

一一KN{Usins-αn，cosβ}n ds 
となり、 dsに働く力 dFは、

dF .. dFr -f・ dF̂，

[=一… ば山叩川Xρ川川川s討mωIn凶山nポ内刈叫2匂切βめ)
一(J(てJ¥ Kr)s釘insc∞oss(j + (υ](.てTS幻in2β +Kて4九に.cωOS2s) α 0.， I ds 

o I 

と表される。また、 dsに働く力のモーメント d九fは、

dM αxdF 

と表される。ここで、ベクトルα :(0， O.ω である

ベん毛に働く力を積分すると、仮定(2)から、細菌に働く z軸方向の力の釣り合い式は、

f仏 ー6π川 !0 
となり、 z軸のまわりの力のモーメントの釣り合い式は、

とるすと

ハU
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f
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るよ‘司，，ル」

JL2rds iL由主主 L会
!OL主主Jds r

L .，dMx ，dMx 
o ds - ds 

なので、式(272) ，(2.7:3)は、

[-LW川 1sin
2 f)) -61Ti2rb ωい

Lo.(守1一lリ)s釘i吋 C∞osβ 一LαQ2(sin2s +γlC∞OS2 J])一8πm守2幻7、g11 0.， 1 

(2.68) 

(2.69) 

2.70) 

(2.71) 

(2.72) 

(2.74) 

(2.75) 
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川
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一一

となる内ただし、 γ1 ](¥，Ii(r、i2~ Jl Krである 式 (2.76)をじ0，について解くと、

[二l8πγ'21'~ I Lα(i 1 -1) sin s cosβ1 J I L(cos2 s Iγ1 sin2 s) + 61Ti2Tb I "" 
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となる。ここで、

J ニ(伽S2J-Iドin2β)l' (i1l'')'2rb} {L02(メi内+守1('()S2 p) t. 87ii'2ri} 
_ L202(γl-l)2sin2/J('()s2s (2.78) 

である。

式(2.77)から、べんもの形状と、べん毛モータの[rjl転数を与えれば、細['(jの辿&とf{J込wrを決め
ることができる。また、係数批守2dは、凶体の回転による力のモーメントに由来しており、 Chwang

(-\\・U(3)が指摘しているように、べん Eを凶転させる細菌の運動では、筒体の[~llil~;が不可欠なニとが

わかる。

2.6.4 ベん毛モータの仕事率と効率

ベん毛に働く力のモーメント M :J'は、式(270).(2.71)から

MxニーLα(.Kλ・-K T ) sin ，13 cos {JU + La? (λいin2s-I・J(¥ ('os2 s)n， (2.i!)) 

となるので、ベん毛モータの仕事率は、式(2.77)を代入して、

P - Mxω 

呼18π川山6町内 (sin2，s1引 C刈) (280) 

と去すことができる。また、式(2.57)で定義される効率は、

η48π2ヴ2TtIJ(γ1-1)2 sin2 s COS2β 
一ーで「守lL十6門 2rb(引内+守1COS2 ，3) 

(2.81) 

となる。

2.7 べん毛の形状と細菌の速度の関係

本節では、螺旋型べん毛を有する抱s((，jの運動を僻析結果に1てはめて計算する。式(2Iii)，(2JG)‘

(2 19)ー(2.20)から抵抗係数行ダIJA.B、('.f)を決め、式 (2.27) より、 IÆ，j体中心の、~V:進辿-度ベクトル Uo

およびべん毛の回転角速度ベクトルn，を求めて、ベん毛形状と細wの速度の関係について期jベる。

2.7.1 計算モデル

ここで扱うのは、次式で表される上うな波長が・定の螺旋JJtlペん毛の場合である

6 QCOSψ，6 αsinψ，6 1、一入ψ/2π (2.82) 
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ベん毛の蝶民E、ド従αは、べん.eの付け十uでw体と滑らかに繋がる Iうに、以ドの開放をtemしている。

a -(¥(){ 1 -cxp(勾/π)} :2 >-.3 

ニこで、 rp(く 0)は螺綻の[1114日角である

細菌の)I~本形状は、税務結果など(13)， (1J)に基づいて立 21コように定め、必要に応じて個々の寸

法パプメータな変更する その際、代辺氏さとして、ベん毛の縦長をHlいる場合とベん毛の長さを用

いる場合という、 2iJI!りの、j-i去パラメータの変更方訟を誤用する。なお、 ・般に、細菌の寸法の変化

に応じて、粘性依抗係、款の{也.む変わるが、以下の計算で!ま各々のパラメータの影響を分離して考える

ため、とくに|折らない限り、 A 2.1のfll'îを JII し、て式 (2 .(i:~).(2. (i1)から.il・t1-ーされる1:Ji性抵抗係数の値

/{1' -2.19 

f{人 ;~.H(i

を、ベん壱の波長入、ベん毛螺旋の半任。。などの{直が変化する場合にも用いる。

表 2.1:計算に用いる純白の寸法など

Radills of cell bod¥' 

Cro時ーぉectionalradius of sagcllu口1

rb -l/ml 

α-0.01 Ilm 

)i umbcT of ¥¥'8¥'('ぉofhetical flagdlum 11 。
Hclical amplit udt' 

Wa¥'c Icngt h 

Pitch anglc of bclical fiagellum 

Fr('qu('lIcj' of sagt'lIar motor 

Vis('()sit ¥' coe血cit'nt

ケース 1:べん毛の波長¥を代表長さとする場合

Qo -0.2μm 

入 ~- 2/m1 

t3 ;~2.1。

ω(2π) 100 c ，<; 

IL '~ l. ;~ 11g /μ111 お

(2.8t) 

(2.85) 

第lf.'(で述べたように、細凶のベん毛は蛋白質の11'(合体であり、蛋白質の配列によってや1組頭か

のJr~状になる。 そこで、 ケース 1 では、ペん:毛の人ささを示す入/ I'b 、ベん毛のどFき数 n 、べん毛螺

旋の形状を;j"，-，J-13をパラメータとして、 。を与えたとき、ベんちのたさが細[!sの速度や帆跡などに

!j.・える影響について調べる。

これらのパラメータについて、式(2.77).(2.78)をhf再思すると、 次j己モデ、Jレでは、

ほ|81l'')'2 会(会)2
11('it-1)tanssin，s I 

J
1 I ( え)11μ川?η川咋7ベ巾(恥C∞叫Oωs叫iμJI 川 n山山0μ似s幻tn川州l川i

(2.86) 
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1， = {(~) n(ω+γ1叫 Mβ)十川
(示(え)3ntanssins(tan2川 ，)1-871"')2 } 

-出土)η2(守， -1?sin2β山
となる。

また、速度については、べん毛の螺旋形の回転にともなう螺佐渡の伝婿速度 L・( 入ω/(2π))で無

次Jじ化した場合を考えると、

U

一γ
23子(え)n(γ1 -1)凶nsω

とtt.る。

このとき、ベん毛モータの仕事率Pおよび効率 ηはそれぞれ、

p :ザト(え)323(守ベ討す6rr')2(sin2.O t ')， COS2 J) } 
η一生2')i (守1-1)2n(え)sin2 .sCO印
ーー

J，γtn(会)+ 67T')'2 COSp (si内川∞S2s) (2.90) 

となる

ケース2:べん毛の長さ Lを代表長さとする場合

ケース2では、べん毛の大きさを L/rbで表し、ベんものど会き数n、ベん毛螺旋の形状をぷす-.6 

をパラメータとして、 L/1・bを与えたとき、べん芭の形状が細12iの速度や軌跡などに与える桜響につ

い・!周ベる。

これらのバラメータについて、式(2.77)，(2.78)を務理すると、 一次元モデルでは、

[ t 1 竺8~ì'2 r同会抗州去剖枇(侍去ザ)2竹2(1いγ
叫 l ( 去)ド(C山 +竹γ引ドl凶sin2βs) 十6伽π町 l 

(2.91) 

h = {(わ (CO仙 γ1sin2β) -t叫
( 示(~わU)y3》志シシs釘in山n

一示(tわ)ふ計(γ引rい1-パ一-1山 4s川0μCOω (2.92) 

となる。また、速度について、Vで無次元化すると、
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U

一v
87(え)(い)si (2.9:3) 

となる。ニのとき、ベん毛モータの仕事率Pおよび効率 ηはそれぞれ、
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(2.91) 

1附871"2守すi (γ引I一川去刻)sin2 s針仰Cω052
.必h γ引I(右却)+6πη吋(や伊s釘i内十川γ引1('052叩0め) 

(2.95) 

となる

2.7.2 ベん毛の巻き数の影響(ケース 1) 

まず、ベん毛の波長と菌体半径の比入/rb、ベん毛のヒ、ッチ角。の{l直を一定にして、ベん毛の巻

き欽n( タ'2π)を変化させた場合の結果を示す。これは、(j;(J:28に示すようなベん毛形状の変化であ

り、細閣のベん毛が成長する過程に相当する

〈

r
n=5 

n=10 

図 2.8:べん毛の巻き款が異なる細簡の模式凶(ケース 1) 

凶29は、べん毛に同定された座標系 00 ' ~166 における閣体中心 00 の速度ベクトルの成分

何1.(，叫('03の変化の様子を、螺旋波の伝播速度 γで無次Jt:化して示したものである。べん毛螺旋

の'11心iflh方III]の成分 U03の絶対値は、このベんもの巻き数の純関内では、その巻き数に応じて増加

する。;}.た、螺旋の中心軸以外の速度成分 UOI‘{切も生じており、ベんもの巻き数の変化に応じて

f
トじるアンバランスを反映して、巻き数 1を周期として変化する。
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~J 2.10に、 j主標系00- çl66におけるべん毛の同転角速度ベクトルの成分 r2f1 ‘ r2f2 ・ nf~~ とベ

ん毛巻き数 11の関係をボす。べん毛螺旋の中心軸まわりの角速度r2nは、ベん毛の巻き数 nが少な

17 nの噌加に応じて減少するベんちモーターの角速度 ωにほぼ等しし叶(tをとるが、い場合には、

が1から 2程度のときはrt1心軸以外に大きな角速度成分 r2f1，r2f2が生じるが、それらの大きさは η

0.8 

3
¥
一』C一

0.6 

0.4 

0.2 

の増加につれて指数関数的に小さくなってし、く。

0.2 

0.15 

0.05 
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図2.9:ベん毛巻き数と菌体中心速度の関係(ケース 1) 
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凶2.11:ベん毛巻き数と推進速度およびベん毛角速度の絶対値の関係(ケース 1) 
0.8 

細菌の描く螺旋軌跡の中心軸力向への速度である推進速度ιvyzとベん毛の回転角速度の絶対値
0.6 

U03が図2.9、図2.10でポしたように、細菌の速度ベクトルの成分は、I!2JIの変化を凶2.11に示す3
¥

C
 

。f3がr2fl、r2f2に比べて非常に大U01‘(J02に比べてかなり大きく、ベん毛の回転角速度の成分は、0.4 
ー U03‘-r203とほぼ等しい値になる。ベん毛巻き数 11のUmおよび |οflはそれぞれ、きいので、

これはベん毛の長さが増すために推進力が大きくなることに明加とともに、 Umは増加しているが、0.2 

ー次元モデ"，レを被った式(2.88)からも定性的にわかるように、Um は増加し続けるこしかし、よる。

一 寸

。/ω
n /ω 
n /ω 

ご 0.005
c 
3 
、¥

C』 ー0.005

0.01 

。

ー0.01

とはなく、 71が大きくなっていくと減少する。その理由は、InJIが減少するために、推進力が低下0 

15 

一一斗し一一一一-0.01 5 
0 

ω はべん毛モータの角(ただ‘し、。fー ω。。するからで‘ある。的体の|叶転角速度ベクトルは、
10 

n 
5 

速度ベクトル)なので、支配的なJ&分であると3軸)j向成分のみを考えると、r203は負になり、菌体

はべん毛と逆にI寸転していることになる。すなわち、べん毛で発生している力のモーメントを打ち消

すために、菌体は逆回転する。図2.8から明らかなように、ベん毛巻き数nが多くなるとベん毛が長

31 

図 2.10:ベん毛巻き数とべん毛の角速度の関係(ケース 1) 
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くなり、べん毛で発生する力のモーメントが大きくなるため、菌体の逆例似の角速度 l.noliJ~大さく

なって、べんもの問舷角速度。f は小さくなる。その結果、推進ノJが低ドして、 (1m も小さくなる。

観察結果では、ベん毛の成長速度が、主とさとともに指数関数的に減少してし、くことが知られてお

り、生細胞では 20jlm以J:の長さのべん毛は観損されていなし、(15)。ベん毛の長さがあるf'tl&以.1:Iζ 

なると推進速度Um が低ドすることは、このことと関連して興味深い。

去2.1の値を用いると、ベん毛巻き数n-5のとき、本解析で得られた推進速度Um は約 18Jl1ll/五

となるゐ細菌の形状がriI]じではないので、単純に比較することはできないが、この値は約20μ111.... 
いう観察{直(13)，(1<1)と向純度である。

細菌の描く螺j削V\lItJJ;のピッチ A と静岐のlj'~花 h の変化を図 2.12 (こ不すg どきき赦nの増加ドともな

う推進速度Umの用加により、 λはこの巻き放の範間内では増加している。螺旋半径 hは、 11:::; :~の

X規則な変化をする部分を除いては、巻き款とともに周期的な変化をする。nf3>> rlf1 ， rlf3 >> Of2 

とし、う仮定を開くと、式(2A8)は、

h一日Lゾぽ1I Ud2 
Hf3 • 

と近似できるので、 iM跡の螺旋半径hは、凶2.9で示した UOトU02の変化に対此;している

表2.1の値をj討し、ると、この軌跡の螺旋半径は、 n=5付近の極大のときでも h:-= 0.0071111/ f-~fr度

(2.9G) 

であり、菌体単径が 1JL1nであることを考え今わせると、観察でほ、細凶の百j体が回転しながら、 II

ぽ一直線に進んでいるように見えるものと考えられる

国2.13にベん毛モータの仕事率 Pと効率 ηのベん毛巻き数日との関係を示す- 11のm}Jnとと
もに P はほぼ直線的に増加していく。べんもそータのなす仕事の大部分はべん芭部分で、のft~r~であ

り、図2.11に示したように、 l.n flはあまり変化しないため、このような結果になるものと考えられ

る ηは η の用加につれて増加するが、 Um の増加率が小さくなるため、 n -.，付近で品大になっ

た後、低下する ペん毛部分の仕事が大きいため、 ηの値は最大でも、 1.5 %であり非常に小さい。

2.7.3 ベん毛の大きさの影響(ケース 1) 

関 2. 14'こ模式[;，:()を示すように、べんものヒッチ角 ~j 、巻き数 η，を.:J.:にして、入/rb を変化させ

た場合について調べる すなわち、ベん毛の形状は変えずに、商体とペんもの人きさの比を変えるニ

とになる。

図2.15は、推進速度 Um とベん毛の回転向速度の絶対値 l.nflの変化の保子である 的体に比ペ

てベん毛が大きくなっていくと Um/Vの仰はW]JJllしていくが、同時に l.nflの{ll'{が小さくなってい

くので、入/rb= 3のあたりで、 Um/Vの怖は械大となる。ただし、 Umを無次比化するためのJ附t
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凶 2.13:ベんもの巻き数とベんもそータの仕事率および効率の関係(ケース 1) 
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長さとして、肉体の手任 1・bをJ1J1t、ると、民12.16に示すように ¥l'bニー5れm:まで Um/(7・bω)1:t.tI;'l)JIIす

る。 しかし、 4 次冗モデ/レに対する式 (2.8G)からわかるように、べん毛がζれよりも大きくなると

Um/(1、μ)は減少する。

λ/rb=l 0…… 

A/rJ5 C 

図2.1t:間体とべん毛の大きさの比が異なる側聞の模式尉(ケース 1) 
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べんもそータの十t 1J件~p と効率 η の変化の機子を凪 2. 17に心す。べんEが大きくなるにつれて、
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Pは大きくなっていくが、図2.15に示したように、べん毛の角速度 Inflの値が小さくなっていくの

で、 一次元モデルに対する式(2.89)からわかるように、 入/rbの増加とともに Pは一定怖に漸近す

るものと考えられる<0ηは、入/rb-1.5付近で最大となり、 Um の増加率の減少にともなって小さく

なる。

0.1 

次に、図2.18に模式図を示すように、ベん毛の長さと菌体半径の比 L/1、b、ベん毛螺旋のピッチ

角。の値を一定にして、ベん毛の巻き数nを変化させたケース 2の場合の結果を不す。

〉

¥op
。

U /V 
01 

U /V 
02 

U /V 
03 

0.05 
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図2.19:ベん毛の巻き数と速度の関係(ケース 2)
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図2.18:ベん毛の巻き数が異なる細菌の模式図(ケース 2)
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図2.19は、座標系 00-666における速度成分 U01，UI払 U03の変化の様チを、螺旋波の伝播

速度 Vで無次元化して示したものである。べん毛螺旋の中心軸庁向の成分 U03の絶対値は、巻き数

η が小さいうちは η，とともに増加するが、やがて一定値に漸近する。螺旋の中心軸以外の速度成分

U01>U1ωは、巻き数 1を周期として変化する。

図2.20に、座標系00-666における角速度成分。f1，0.f2， 0.f3の関係をぷす。ベんもの巻き数

η が少ない場合には}、ベん毛の角速度ベクトル ロfは揺れ動くが、 九の増加にともなって、ベん毛

モーターの角速度ベクトノレ (0，0，ω)に漸近する。 九が 1'"'-'2程度の問には、 0.fl，0.f2が生じるが、

それらの大きさは η。の増加とともに指数関数的に小さくなっていく。

推進速度 Um とベん毛の回転角速度の絶対値 Inflの変化を図2.21に示す。ケース 1の場合と同

様に、細菌の速度は U03がU01，U02に比べてかなり大きく、べん毛の回転角速度の成分は、 0.f3が 図2.20:ベん毛の巻き数と角速度の関係(ケース 2)
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ベん毛のピッチ角の影響〈ケース2)2.1.5 イ103、-n03とほぼ[i，jじ1u'Hこなむふおよび nflはそれぞれ、nf1‘nf2に比べて非常に大きいので、

定にして、ペん毛の甥凝ヒ、ッチ角ρの影じ百 225に細菌の模式闘を~すように、 L/1・b ， nの{直を
る。巻き数 11の増加とともに、 Um は増加している。ペん;己の螺ltr半径に.r¥:(2.K~) を用し、ているた

響を開文る
1 '，f型変までは nの増加とともに、螺旋形が形成されることによって、 Um が増加する。二れめ、 11

の変化の犠・子である a ペん毛の螺。f闘2261士、推進述・度Um とベん毛の凶転角速度の絶対伽
-次元モデルに対する式(29:~) ，('2 .9 1 ) 。fが大きくなるので、 l..;mが増加する。よりも 11が増すと、

旋ピッチf{JfJが小さいうちは、凶2.3からわかる主うに、ベん毛が向転しでもあまり推進力は符られ
-定の111在に漸近し、 l/m/(I'bω)はOに漸近する@

1の近傍で桜

からわかるように、 Um/Fは nの増加に対しである

[):(] 222に示すように、薗体の半径九を一定として 11を附加する場合には、 IんH は 11
a次元モデ、/レを用いた式(2.93)か。の増加とともに Um は人きくなっていく。ずUIIIは小さし、が、

らは、 (lm/Vは附加し続けることが推定される
大となった後減少する

以12.27に示すように、螺旋軌跡のヒッチ八は、 βとともに別加し、。-55。付近で極大となっ
1¥は菌体半径九で無細附の摘く螺旋軌跡のピッチ λと螺旋の半径 hの笈化を肱122:~ にぷすユ

一次元モデルの式(291)から推注・されるように、 dが 900 に近くなると、これは、た後以少する。
lili傍でw.人となった後減少し図2.22に示した速度と同じ傾向をぷし、 11払:九化しているので、

['01 ， U02の絶対値はPとともに増加する傾向にあこの場合、1I"t!(，・b!.v')は小さくなるためである。
hは主に図2.19に示した U01‘Uω の大きさに依存しており、巻き数

η とともに巻き故 lている

るが、 nf3がPの附加とともに減少するために、 hはβ-50。付近で傾大となる
の周期で変動しながら減少し、η が大きくなると細菌.は直線状に進むようになることがわかる

。とともに地力rするが、推進速度Um の増加率が減少する七効率 '1は、凶228に不すように、
n=5以上において Pの変ベん毛モータの仕事率Pと効率 ηの変化の様チを図2.2.1ド示す

15。付近で傾入となった後減少する。め、J>‘こつい化は小さいので、 ηの変化の様子は、図2.21で不した推進速度Umの変化と問機になる

0.3 

nfがλきくなるときに p

この傾向は、ケース 1のときにも見られ、ペん毛の仕事率すなわちべん毛モータに蹴

ては、ベん毛の回転角速度In，が小さくなるときに Pli:大きくなり、

は小さくなる

3
¥一』

C
一

0.8 

0.2 

0.6 

0.4 

1 0f|/ω 

0.2 

0.1 

ロ』

〉
¥
戸

く力のモーメントが大きくなると、菌体の逆回転が顕著になることがわかる
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l~1 '22G:ベんものヒ。ッチ角と推進速度およびベん毛角速度の絶対偵の関係(ケース2)
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図 2.25:異なったべん毛のヒ。ッチ角をもっ制的の検.r¥，Jj;{J(ケース 2)
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図2.28:べんものピッチ角とベん毛モータのイ1:'Jc率および効率の関係(ケース2)
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2.1.6 法線粘性低抗係数/陸線粘性抱抗係数の影響

法線粘性紙抗係欽](，¥と接線粘性t底抗係数 Krの比 γ1 f{λ/1心I・の影響について、 f{'J・はi¥;

(2 . 8， 1 ) の11"( で~:J:と l J<λ を変化させて制ベる

凶2.29に、推進!.iaurr (J tIIとべん毛のIllJ転向速度の絶対柄 。f とγlの関係を示す白 γ1 1のと
きUm ..0であり、 γ1とともに Um はm加す・る。 ゾi、 nf I立、 γ1 Iのと示。f/ω であり、
11とともに減少する。

r;<， 2.3からわかるように γ1 ・1のときには、ぺん毛の微小要素に働く力はべん毛螺旋に接する円

筒のJ，~J方向をIfl] く ζこでは、，2-11 ](7'を "A・としているので、引が附加するにつれて、ノJのペ

ん毛螺旋の軸);rrl]成分が人をくなり Lいは人主くなる ー次元モデルに対する入(2.86).(2.91)から

は、 Um はヲ1とともに増加し続Jることはなく、ノJのそーメントの増加による的体の逆回転によっ

て減少することが推定される。なお、安2.11こ不したiEから計算される引の{直は、1.8である。

凶2.30に効J十1'1の変化を不す。一次元モテ勺レに対する式(2.81)からもわかるように、 ηは引

のとき 0であり、 γl とともに増加するが、守1が大きくなると一定値に漸近寸るものと推定される

2.7.1 粘性抵抗係数の大きさの影響

粘性係、致 1Iと傍線枯性低抗係数 /(7'の比百 一Il/lピT の影響について、ヲ1 K ¥" Krの値を一

定にして調べる。

~J2.3 1に、推進辿flJ.r (1m とベん毛の阿転角速度の絶対値 Inf と lh2の関係をぷす。 1/η-0

のとき U前 o (:なり、 J/γ2とともに、Um は明加する。また、 向転ffJi!:L・1幻土、 1h2 0のとき

οI1 ωであり、 Ijη とともに減少する。一次JL:モデ・ルに対する式(2.8(;. (291)からは、【7mは

1/刊とともに噌加し絞け、 Inflは一定の悩に漸近することが推定される。なお、表2.1に示した{直

から計算される 11":2の値は 1.7である

関2.32にぷすように、効率 ηは、 1h2 -， 1.:3 付近で最大となる。
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凶 2.32:L/η 

晶』

関 2.30:γ1-KN/KTとベん毛モータの仕'拝中および効率の関係
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2.8 結 ~ 

本車では、甥thA形状のペん:毛を問転させることによって水中を推進する細菌をそデル化し、依抗))

理論にJIÇづいて、その並進~hlWtおよび[11111\[;角速度券、比めるため辻'式化を行った。 このモデ‘ノレは、特に

螺旋に拘らず{壬怠の宅閉曲線を軸まわりに[口]転させる場合の結果が容易にî~}られるJfrが特片である。

解析の結果、以ドの点が体認され、 IYJらかになった。

(1)純白の速度ベクトルは静止座掠系に固定されたベクトノレのまわりを制転しており、その軌跡

は、螺綻形になる。

(2)ベん毛があまり短くたい場合には、ベんEのやl転軸と螺旋軌跡の中心軸はほぼー致し、細商

の運動は'次元的であるとみなせる

(3)細菌の螺旋軌跡の半径は、ベん毛巻き数 1を周期として変動をする。

(4)制的の運動にともなう仕事は人口分がベんもの運動に kるものである。間体の並進.迎!sIJを基

準として定義した効率の{直は、 1%程度またはそれ以下であり非常'に小さい。

(5)菌体の大きさを一定とし、ベん毛螺旋の形状を決めた場合、ペん毛が長くなるにしたがつて

推進速度は大きくなる しカか、し、ベん屯があまりi長走くなると、肉体のi辺辺凶l陪号

低下すす-る

(6)的体の逆向転は、べん毛モータに働く力のよそーメントの大きさに対応して人きくなる

(7) (5)の場合、効率が最大となるべん毛の長さと推進速度が故大となるべん毛の長さは ・致せず、

効率が仏大となるべん毛のたさの方がかなり短し、。

(8 5)と同じ烈山で、ベん毛と菌体の大きさには、推進速度および効平がそれぞれ[u大となる比
が存在する

(9)図体の大きさとべんものまえさを一定とした場合、ペん毛の巻さ放を増していくと、べん毛の

角速度はベん毛モータの角速度に一致してし、く 推進速度は巻き数1m皮のときに故大となる ー
方、効平は巻き数とともに増加する

(10)的体の大きさとベん毛の長さを一定とした場合、 (5)と[ri]じsIl山で、推進辿l立がf比大となる

ピッチfljが存在する そのヒッチ角の付近で、細的の螺旋軌跡の半径も故人となる 効3宇がi止人とな

るピッチ角は、そのピッチ角よりも小さい。

(11 )法線方向粘性抵抗係数と接線)jl;lJ粘性抵抗係数の比が大きくなると、判{吐.lijill[Stおよびガj州立

大きくなる

( 12) 粘性抵抗係数が大きくなると推進速度は大きくなる 3 また、効，がの値が故人となる~'lli，~/I:阪抗

46 
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係数の(1在がイ{{Eする。

さらに、 (2)~..;附主えて、 )J とノJのそーメントの釣り合いの)j格式に・次;Cの近似を行い、納戸iの

速度およひ~f{J述l立をベん毛形状を決定する極々のパラメークに対して陽的に.}<. した。 これにより、細

菌の運動に対してベんもの来たす役割について、辻下主的に説明するプとができる。
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3 細長物体理論および境界要素法による細菌運動の解析

3.1 緒日

第2苧で扱った抵抗力理論による解析は、簡便であり、非常に少ない計算量で細菌の運動を解析

することができる。また、粘性抵抗係数の値を工夫することで、観察結果と合う結果を得ることがで

きる。しかし、的体とべんちゃベん毛の微小部分向上の流体力学的な相互作用が無視されており、粘

性抵抗係数の選び)jに唆昧さが存在することなどの問題を抱えている。本章では、これらの相互作用

を考慮した細長物体理論に基づく数値解析法および境界要素法を適用して細菌の運動の解析するとと

もに、両省・の解析結果の比較を行う。

3.2 細長物体理論

ここでしづ細長物体理論は、物体のまわりのストークス流れを特異点の分布で表す特異点法の一

種であるF 球や回転精円体については、ストークス極、二重極、回転極などの分布によって、物体表

面の境界条件を厳密に満足させることが可能である(1)~(3)が、任意の物体形状を表すような特異点の

分布を見つけることは、一般に困難である。細長物体理論では、物体形状が細長いことから、長手方

向に分布する特異点のうち、遠方の特異点の影響を無視することによって、物体表面の境界条件を近

似的に満足させる(4)~(6)。この万法は、 Higdon(7) ~(9)によって、ベん毛を用いて泳ぐ微生物のまわり

の流れの解析に応用され、べん毛上の特異点の分布を数値的に求めるモデ、/レが提案されている。

IIigdon(9)のそデ‘ルでは、球形の菌体とその半径方向の回転軸をもっべん毛モータについたベん毛

からなる細菌が取り扱われており、ここではベん毛が傾いている場合でも取り扱うことができるよう

に一部改める他は、彼のそデ‘/レにしたがって解析を行う。

3.2.1 ベん毛によって誘起される流れ

位1ftXにあるストークス極と二重樋によって、位置aに誘起される流れを示すグリーン関数は、

それぞれ

S1j(a. X) 

f)iJ(a. X) 

Otj ， (町-Xi)(XJ -Xj) 
l' ' 1'3 

ι (Xl - Xi)(均一X7)一一芸寸 3\~~' --"'~ J --J 

r" rυ 

と表される。ここで、ム3は、

(3.1) 

(3.2) 
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b.. f 1 i _:: jのとき
t) ) 0 iメ'Jのとき

でzt-接されるクロネッカーの記号である。また、 r~ -Ix， X C:あり、 ド添'f:jは柑の方向を，示す。

強さんのストークス極と、強さのの二.m械が、長さ J，の曲線 1:に分布する場合、位置ヱに誘起さ

、lJ‘e、，
•• 

‘
 
・4，
•• 
，，t

、

れる流れの速度ベクト/レuは、

II，(X) 1o{' {九日)去十九(x.X)初心 、... ，
 

1
 
・《，
•• 
，，z
‘、

となる。ただ.し、本車ではド添字について総和規約をJIJし、る。ベん:.81:士制IIN:いので、細長物体JlP:論に

おいて通常なされるように、太さに比べて|ー分大きな距阿佐だけ向性れたストークス柑からの影響を無視

すると、 l:の曲線を中心軸とする半径αのベん毛の微小長さ部分での坑界条件は、三車傾の強さを、

d 
4
 

2
t
w
 

q

L

H

H

 

α
4
.
 

(:~.5) 

と選ぶことによって、満足させることができる(10)。ここで、 fょはベん毛の中心軸lこ垂直な}j向を向

いたストークス極の成分を示す。

凶:tl'こ不すように、ベん毛をx個の微小長さ osの線分で近似することにし、各々の微小i線分

上では、ストークス憾と二重極の強さが一様であるとする 11番目の微小部分のストークス極の強さ

をfn，二車極の強さを dnとすると、式(3めは、

と (rT1. rs"+Ss/2 d'J (.，" 16s/2 __. . 1 
j(x) ヤ~ ~~ r . --， -S'j(a， X)ds 十~ / .._ /)'j(a. X)ds ~ (a.u) わ187rμル-68/2'hん‘ ω/2'-'J' . - ， -J 

となる。

式(3.6)の{ }内の部分は、べん毛に固定した局所座ぽ系において、次のように解析的に税分する

ことが可能であるc 凶3.Uこ示されるような、ベん毛の微小長さ部分での局所(Y0なj長椋系(XL、yD.ZD) 

を考える 微小部分に分布するストークス極と二軍傾によって誘起される流れの速度は、この座標系

において

r6s '2 ( fL . e干 ，
uf(xL ムバ 2いJ(aL.XL)誌 +D23(ZL，X1↑dX"

と表される また、ストークス極の強さを

(:n) 

fL -(ff Jf， ff) 

とすると、 :jTf拘の強さは、式(3.5)から

_2 

dD _了(O，.ffJJ')
qμ 
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ハH
d

命
、
リ，，・z
、

「一一ー一一一「

ZL 

J 
/i  

yL 

xL 

~l 3.1:線分に近似 lしたべん毛の部分とんi所底僚系

となるo f/'が微小長さ.1:で一定であると仮定しているので、式(:~.i)は

Il{'{ x/，) ik;(zI XL)122庁XL (3.10) 

と去す・ことができる。 x{J...:.. (xL， !:/， :;L) とすると、式(:~.7) の悩分を行うことによって Kt~(æL.XL) 

は、

kh (3.11) 2 Jn {r'ー (x-X)} +一一一
8π1I I T 

lピh2I，1 J で一l一u一一ー一y一 (3.12) 
8π11 1・

I，1dFl 一一i一z一一Z (:~.13) 
おπ11

1([2 1(u-E い) (3.H) 
.、古11 r 2 1.3 

'ぺ，‘
，s内，‘
t

‘‘
 ，，a
 

一£(王子呼ヱ(叩):!-:~(:c 7' X))}] (3.15) 

'n，‘ 

'
'
q
d
 

/
k
 
，，A
 R;it fu-y一件 (3.16) 巳)}] 
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略式(ヂ一三千) (:U7) 

Kお=ヰitry-Z)(4-手(与三一毛主)} 1 (:3.18) 

一手(ヂ→ザ(平一叫斗}] (3.19) 

と求められる。ただし、 σ=(ν_y)2 + (z _ Z)2であり、局所座標系を示す上添字 Lは省略した。

この局所座標系の基底ベクトノレ、すなわち、 XL軸、 yL軸、 ZL軸方向への単位ベクトノレが、凶3.2

に示すように、静止座標系の成分表示で、それぞれ、(目、九 •T3)， (.¥，!， N2，九、)，(B1， B2.β3)と去され

るとき、変換行列

「百九九 1
θ=  I N1 N2 N3 I 
I B1 B2 B3 J 

を用いて、 Kb(aL，.xL)を静止座標系に変換すると、

Kij(ば)= Gki [K (121 

となり、式(3.4)は、

N 

Ui(a) =乞[}(ij(a，Xn)h(xn)] 
π=1 

と近似することができる。ただし、 Xnは、九番目の線分の中心点の座標である。

3.2.2 菌体の影響

次に菌体の影響について考える。菌体は流れ場へ二種類の影響を及ぼす。第ーは、境界としての

影響であり、これを考慮するため、ベん毛を構成する特異点の鏡像を考える。第二は、肉体白身の運

動によって流れが引きずられる影響である。

まず、第一の影;響について考える。球に対するストークス極の鏡像は、

イ(町一Xi)(勾 -Xj)
S;j(a， X) =一一一一一一IXI1'* IXI3 

IXI2-1't rX宇X;η (V*f~ V*¥ 1 V*{~ _ Y*¥ l 一一一一一|一一一一一一τ ~X;(Xj-X守)+ X;(均一X:n
IXI I 1'~1'* IX I2 1'*3l..t\~J -'JI' --J¥'-' --"J 

2x:x;x:(Xk -X権)I 11 12 ..2¥Ottj 
E3 \$3 川一 (Iæl~-1't)否271'::- 1'-V I

ー

)
 
。‘u
n
J
h
u
 

、，、.，，，I

、
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図3.2:ベん毛の微小部分の方向ベクトノレ

となるい1)。ここで、

。内 IXI2 -rt [ -3Xj(山一 X:)
I 九九 3Tb(X， -Xt)(XJ -Xj) 一 一 一 一一一

θX， 21XP 1 Tb1'*3 ・1'*3 1'*5 

つX.X湾民X令
ーポオ+ポ(ぉ-Xt)(Xk -Xk)Xk 

+37
、
bX;(丸一X;)戸2十(丸一X，*)(XJ- Xj)IX*12 + (1'*一IX*I)戸2IX*161)-

IX*I r*3IX*I( IX~1げ +xkXic -IX*j2) 

3rb (IX*I(町一X，*)+ 1'* X;) (X;〆ー(XJ-X;)IX*12十(Xj-2X;)戸IX*I)
IX*I 1'*2IX*I(IX*1ド十XkX'k一IXア)2

3rb XtX; + la1lX*161J 
IX*llaIlX*I(laIlXつ+XkXk) 
3九 (IX

滞

IX1+ lalxnOX*IXj十|z|X;n
ト (3.24)

IX*I I叫IX*I(lxIlX*1十九Xk)2 f 
であり、 X'"は、

X本工'b.x 
IXI2
一

で定義される銑像点の位置ベクトノレで、ある。また、戸 =Ix-X本|である。

微小長さ 65のN本の線分で近似されたベん毛ヒの特異点の鏡像によって誘起される流れの速度

(3.25) 

ベクトル u*は、

N ((n rsn+6s/2 ) 
ui(x) デ ~ :) I S:，.(x， XI1)d5 ~ 
t116πμJsn-6s/2 J 

J 
(3.26) 
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となる。式(3.26)の{ }内の積分は、数値的に評価して

M j l a) 2 lkら (x~XIl)ん(X叫)] (:3.27) 

と去すことができる 本研究では、この数値税分に制分点を8点用いたCellI出の制分公式(12)をJIIIt、

ている。

次，こ、苅体の運動によって生じる流れの速度を:)5"える。菌体が速度ベクト/レUo、角速度ベクト

'レ floで運動しているときに、まわりに誘起される流れの速度ベクトル Ubは、

Ubl(X)ーとb~ SiJ(川 ) 三Diμ、0)lLbJ17141 ~l]\ -" ~ I 3 --']¥-' ~I r ~VJ ' IxFl 

となる(13)。ここで、 C'jkは、

(3.2R) 

(1 {i.j，k)が (1.2.3)の偶置換のとき

Eゅ =< -1 (i，j. k)が (1:2.3)の奇置換のとき
1 0 上以外のとき

で定義されるエデ司イントンの記号である。

(:t29) 

3.2.3 ベん毛の運動速度

菌体中心 00を原点とする位置ベクトルaで表されるべん毛上の微小部分の運動速度ベクトル

U/は、式(2.54)で示したように、菌体の速度ベクト/レUOと角速度ベクトルο。およびべん毛モー

タの角速度ベクトノレω を使って、

U/i(X) = UOi -j CiJk {XknOJ + (Xk -Tbk)ω') } (3.:30) 

と表される。 ここで、Tb(1箇体中心00からベん毛の付け恨の点01までのベクトル可否である

ベん毛の運動速度と細菌の泳ぎによってベん毛表面に誘起される流れの述lrtは等しいので、式

(:~ 22)‘(3.27).(3.28)において、位置ベクトルaをへん毛上の m 番目の微小部分の111心点 Xm にと

ると、

u/(Xm) -u(Xm) I u'(Xm)十川 (X7n) )
 

---且、43
4
 .

.
 

‘
 

り

δ(
 

が成立し、 この式は、

同(Xm)均+町xm)Q03-51(ん(Xm.XfI) I 町(X1n.Xf~)} ん (X叫)]

-(ゅ(:Ck 1・bk)ω'J 0 (3.:~2 ) 

とJFき換えることができる。ただし、
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である。なお、 m . 11 のときには、式 (37 の制分が特異性をもつが、 凶 ;~ . ;~:こ示すように、位置ベク

ト/レaが半径 αのペん毛表面1:にあると考え、 α<<6sを応いると、式(:u1 )"'(:~ . 19) のかわりに、

lkh122 、12
s
I
/

E
A
一
円

L

h
α
 

nH 
l
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I
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-
-
、、，

a

・
''b・

1

π
 

内，-
(3.35) 

[ぬ122ヰ(inZl;) (3.36) 

[Kお122ー[ぬ112 (3.37) 

lk;1220 (iメj) (3.38) 

をねることができ、これらを用いる。

れ
一2

。
IT;<:J 3.3:べんもの微小部分の模式函

ペん毛モータの!日H日角速度ベクトル ω を与えるとき、式(3.32)の未知以ベクトルは、 f(Xnト

Uo‘floであり、それぞれ 3成分あるので木知数の数は 3(入マ+2)伺である。一方、式 (3.32)は、

111 ~ ] IV ^T 、 i ~ 1 1V 3 で :~N 本の}j程式なので、 未知数を決定する(こは方程式が 6 本不足する。こ

札らの不足する点程式l士、第2ポで考えたのと!日l傑に、力と力のモーメントの釣り介し、から得られる
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3.2.4 力と力のモーメントの釣り合い

位置ベクトル X にめるストークス傾の鏡傑による力とノJのモーメントの X )jlillJ成分は、

FR ( -_~~~. I _.~tn ¥ f 
R ~ 一司王ï ' 21XI3) J R 

Mn士。

また、 xJJ向に垂直な方向の))と力のそーメントの成分l士、

F'J (一議i一品)fr 
M 7' 一二;ittX×fT1λ13 --.. J J 

(:~ 3fJ 

n
H
V
 
1
 

、，、，，，，‘、

(3.'11) 

(:~. .12) 

となる

細菌に外部から働くノJと力のそーメントは0なので、これらの銭像によるノ1と力のモーメントに、

ベん毛上と菌体中心に分布しているストークス樋による力とプJのモーメントを加えると、

ムf(r噌 3rb a TtL 
わ11\ ~ -11)丙 r司子平)Ulj 

I (-4 1~九十 7f) 川}J;' os 1 一一一 一一一」すす ~1ft osい6πμ1'bUOJ~- 0 41xπI ' 41xnp J Ixnl2 r Jt ~" 1 、-l
 

qべ
リ
，，，‘、

乞~ ( 1 JI3 ) (.ijkXJ1J: os ~ f 8np.1'tD.ot = 0 
n 1 l ¥ ・ ー，/ J 

が成立する。

ベん毛モータの回転欽ベクトル ω を与えて、式(:~32)，(3.43)、(3.11)から UO，n。と f(X'l)が求

められる 一旦これらの備が求められると、式 (3.22).(3.27).(:~28)から、細目iのまわりの流れの速度

ベクトノレを計算することができる。
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3.3 境界要素法

前節で述べた細長物体理論に基づく数値解析法では、的体とペん毛の流体力学的な干渉を考慮、す

るために、ベん毛上の特異点のI1j体に関する鋭像を与えており、菌体は球形であるシ仮定されている。

近年、形状に制限のない純数M的な)Jì1~である境界襲来法が、細菌の運動の解析のためにJfjl"、られる

ようになってきているいのベ15)。

流れの数値解析法の代表的なものとしては、差分法、有限要素法があげられるが、境界要素法は、

これらに比べてーつの人きな特長がある。扱う問題の次元を 一つ下げて取り級うことができ、境界の

みを要紫分割すればよいので、入力データ教と計算時間が短縮される。また、無限遠方での境界条件

を解析的に組み込むことで、無限領域を厳密に扱うことができる。これらの特長は、細菌の運動の解

析をする kで、大きな利点となる。また、ストークス万程式を扱う場合には、基本解がストークス~

としてよく知られていると、領樹貴分を行う必要もない。このように境界要素法は、細菌の運動解析

の有力な道具のひとつである 問題点としては、観娯結果との直接比較を行うような計算をしようと

するには多くの要素数が必要となり、計算企が多くなることがあげられるが、これは近い将来に解決

されるーとであろう。

3.3.1 境界積分方程式

細ffjまわりの流れは、各瞬間において定常ストークス流れとみなすことができると考えられ(付

録参照)、基礎ん程式として、次の非JE縮性流体の述続の式と運動方程式から対流項を含む非定常項

を除い?ストークス方腹式を月jいる。

"v . u(x) ーで O (3.15) 

V2u(z)jvp(a) (3..16) 

ζこで、 u(x)は速変ベクト/レ、 p(ε)は圧力、 μは粘性係数である。

境界条件は、

(u(Z)=細山の速度
u(x) _; 0 、 p(x) .ー様

となる。

(細的表面1:)

(無限遠方)
(3.17) 

式(3..15)，(346)に、ベクトノレ量匂(x，y)とスカラ一世q(x，ν)を掛けて、流れの領域全体にわたっ

て積分すると、
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J [v(川 (:t.18) 

となる。ここで、マ(¥i'.u(ν)) は、式 (~3. . 15) より 1;~'に 0 となる項で、 I泣終的に件られるJJí界制分 }jf'l

式を速度ベクト/レとトラクションに関するものにするために付加する :~た、 dS2(ν) は微小1lti域の体

積積分要素である。

部分積分を行った後、ガウスの定理を用いて、領域 Qでの積分を境界「での積分に変換すると、

式(:~誌は、

!_ r v(弘 ν). t(y) dr(ν) -!_ r u(ν) . T(X， y) dI'(ν) 
μ JμJ  

+ Ilu(ν) . ~ ¥72u(ν)-1vq(以 ν)I ¥7 (マ・匂(X・y))~ト j lJ(ν)マ • v(x.ν) I dO(y) 
J l L μJ  Il J 。 )

 
}
 

{
・1
 

4
 
、43.， (
 

となる ここで、 tν Itトラクションであり、

f _f _. ¥ ( 1..  ( aUt (ν)θUj(ν)¥1 
ん(ν) i-州 う1).1μ(マ五ートプふけ 11)(ν) (日1)

と定義する。また、 T('ιν)は、式(3.50)のu(ν)を匂(瓜ν)に、 p(ν)をq(ょν)に限き換えたもの

である なお、 π(ν)は、境界「の外向き法線単位ベクトルである

式(3.49)において、

(門(川)-a¥7q(川)伸一0)
(:tろ1)

¥7.v(X，y) 0 

となる基本解匂(ιν) 吋(X‘ν).q(x，ν) -qj(x.y)を月]I.t、れば、 aが制域n(ν)の中にある場合に

は、 Ul(X)が、

町 (x)J v~ (x ν) . t(川 (ν)-J uωTj(X. y) dr(ν) (:t52) 

として得られる 式 (:~.5 1)の 1:側の式のイi辺に合まれる b(x-y)I'1の杭ii"，:を、ベクトルの第2お

よび第3成分の位慌に移すことによって、 1，;)般に、 Il2{X)，U3(X)を求める'とができる

式(3.51)を満足する)}:;本解は、ストークス械を去す

指

t:l) X. Y ヰカ1]十字) (:t;):~) 

q;(x， y) 
r] 

47Tr3 
)
 
1
 
・3.. 
‘
 

• ‘，、，.‘ fI
、

である。ここで、 r x-νJ、 Irlである，式(3.50)に式(3.53)，(3.5tJ)や代入すると、
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7・'，(x，y) 一」言1'1り(r.n) 
.， ~l π'-' ー

(:t5;1) 

となり、 吋(x.ν)，v~(x， ν) ， T2(x. y). T3(x. ν) についても同様に扱うと、点 (:~ ;，2)は、

1I，(X) J T，j(川)!L)(ω dlωJ I';)(x. y)l)(川 ω (:~.flG) 

となる。

式(:3.56)において、観測点の位置ベクトル zを坑界「上に移動すると、境界m分}J程式が得られ
る旬;(r)は、 ο(1・・1)の特異性をもつのに対して、 γ;(1・)は、 0(，・ 0

2)の特異性をもつので、式(:3.;>6)

の~l辺第 1 rJ~は、 r 令 o のときコーシーの凶l立として ~.IJ~価する必要があり (1日)、鮎川、境界税分ji114

ょには、

い U)ω -J Tl~(川 u) y dlν J tl;j(X， y)t) Y dIν (357) 

となる。ここで、

Cj(x) 
bijりJ l !出刈叫1竺出叫刈竺勾叶刈しリι1.パ、 (3.58) 

である。

細菌の移動速度が既知の場合には、式(:t57)から、細菌に働く力を求めることができる

3.3.2 細菌の速度と角速度の解析

細菌の運動を解析する際には、細菌の移動i単位J.tA-.:知なので、次のように細l有表面の速度境界条

件を満足させる l剥 :~.IH- 〆J;;すように、べん毛の{、j け恨の点 01 を原点とする枕i，Yl:ベクトルを ν とす

るe 点。1にあるべん毛モータの回転角速度ベクトルを d とし、点。1の並進速度ベクトルを U1、

。lのまわりの凶体の角速度ベクトルを [}I とすると、境界条iには凶体表面とベん毛表面で、

(U1川(蹴l二)
U1且 (βIIω) xν (ベん屯 "0)

u(ν) (~~.59) 

となる位

式(:~.4 8) ‘ (:~A，1) と同級に、細簡が自己推進しており、かつ↑貫性力が無制できることから、各瞬間

において外部から創出jに加えられる力とノJのモーメントの釣り合いを考えるル、

-J t(ν)町(ν) 0 

-Jν×州市、(ν).0 
(3.60) 

(3.61) 
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Cell body ---v 

rUl 

図 3.4:細菌モテツレの株式閃

が成立する

式(3.59)において、ベん毛モータの回転角速度ベクトル ω を与え、式 (3.57)を用いると、式

(3.60).(3.61)は未知数 Ul. n1についての6つの連立方起式になり、これを解くことで U].n]~ ; 

求められる なお、商体中心00の並進速度ベクトルUo、的体の角速度ベクトル noとu).n)I 

間には、

Uo U1 -j rb X n1 (3.62) 

。o n) 
の関係がある。

3.3.3 離散化

式(3.57)の積分を.v個の境界要素上の積分に離散化すると、
_ N _ 

Cij :X)UJ(X)・ーすでITt，(X， y)町(ν)dI'(ν)トデ IV;;(X. y)tJ(ν)dl、(ν) (:~.61) 
TτJr， - ii JI'， -

となる 本研究では、面積要素に8節点四角形一次アイソバラメトリック要点・を、 ー部でー次要訴と

しての扱いを含めて周いている。

要紫面内の任怠の点の位置ベクトノレν、速度ベクトノレ 1.1.(ν)、 トラクション t(ν) を、凶 3.51こ :;J~

されるような要素面内の局所座標系 と (6，6)を用いて定義された形状関数 φ(ご1，6)と節点での

それぞれの仙の線形結合によって、次のような同じ形にぷす〉
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』

Y3 

。

Y1 

ν(と) 乞 ぷ(と)〆

1.1.(と) 乞 が(と)U
k 

t(と) 2::が(と)tk 

Y2 

図3.5:四角形要素と局所座標系

~ 
c， 

(3.65) 

(3.66) 

(3.67) 

ただし、上添"f:kは、 k番目の節点の値であることを示す。形状l知-;!J.0ご1・6)(1;)は、次のように与

えている。
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ここで、 九小9りは、式(3.64)において、観測点が節点 iであるときの、節点とすることができる。
φ1(6.6) ，-~t(1-6)(1-6)(-(1 -6一 1)

jにおける節点111'(UJ，ちの係数として計算される偵をすべて加え合わせた 3行 3列の行列である。

~t(1 -1凸)(1-6)(む-6-1) 。2(ι6)
観測点の節点帯号を 1から M まで動かすことによって、次のような、各々 3成分をもっM 本の連

立方根.rtが符られる。φ3(6・6)-~t (l + 6)(1 + 6)(6 -1 6 -1) 

tι1 

tι2 

h1M 

h2M 

九12

C2十h22

C1 I hll 

h21 

(:~.68) 
φ4(6，6) -~f(1 一凸 )(1 十台)(ーと1 + 6 -1) 

Ji(1ーと1)(1ト6)(1-6) φ5(6，6) 

Ji(l+凸)(1-6)(1 + 6) φ6(6・6)

UM CM-I九MMhM2 hM1 

tl 

t2 

91M 

92M 

912 

922 

911 

921 

φ7(5112)-jj(1-51)(1+51)(14b) 

(3.74) 
φ8 (6， C2) - ~~ (1 -6) (1 -6) (1 +ら)

tM 9MM  9M2 9Ml 
面積要素 df(ν)は、 6，6方向への接線ベクトル8x/θ6，8x/θ6を用いて、

以下では、式(3.74)の右辺の行列を [G]、左辺の行列を IHJと表すことにする。(3.69) iθx ax I 
df(ν)-1ー x ~:-I d6d6 = IG(ιら)1d{ldC2 
186" 861 

式(3.64)において、位置ベクトノレ zで示される観測点の節点が、積分を行う要素 flに含まれて
となり、要素の外向き法線単位ベクトルnは、

いる場合には、式(3.53)、(3.54)などの基本解の特異性のため、数値積分の精度が低下する。これらの
G(6、6)

η IG(6，6)1 これらを以下のように取り扱う。積分は、 [G]，[J-l]の対角部分に相当しており、本研究では、
(3.70) 

まず、 O(r-1)の特異性をもつ り;を含んだ [G]の対角部分の積分は、 Lachatら(18)のサプ要素へとなる。

の分割を参考にして扱う。閃3.6に示すように、積分する要素を観測点の節点を頂点とする、 2またはこれらの式を用いると、式(3.64)の右辺の積分は、

これらの三角形の頂点のうち、観測点を Plとし、他の二つの頂点を P
2・乃

3の三角形に分割する。

j_11 j_11勺吋jJLM U州州
この三角形上の任意の点は、と座標系の位置ベクトルと-(6，6)を使って表すことができとする。

会(Lf173MρM る。これを、凶3.7に示すようなη座標系のベクトルη-(η]，1]2)に写像する。ご座標系の点 Plは、(3.71) 

これにより、何

e'を点Pkの位置ベクトルとするとき、17r主標系での一次の形状関数(17)を使うと、任，意の位置

り座探系の線分 QIQ2に写像され、点P2，P3はそれぞれ、点 Q3，Q4に写像される。

の0(7、ー1)の特異性を取り除くことができる。
内，.
c

、
J
U
 

P

炉、J
α P
介、G 

¥
11
1
1
1
/
 

k

J

 

，fj
u
 
、、.，
J
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、
L
F晶

φ
 

8
ヤ
ム
日

/
I
1
1
1
1
¥
 

pζ 
吊
山

事'りV
 

I
I
I
h
 

If
-
-r 

主(j_11j_
1

川、心州 G(e)1d6吋4
Lfh前L刈州

(:i.72) ベクト/レとは、

j(I-m)(I-712)hjMl)(1-712)と
1とと変形できる。本研究では、積分点 10点を用いる Gaussの積分公式(12)をて方向組み介わせ、式

寸(1+η1)(1 -1η2)と2+j(1-η1)(1 +η2)と3
(3.71).(3.72)の面積積分を、各要素毎に 100点の積分点を設けて数値的に積分している。

乞ψk(η〕ミ
k

いま、 M 個の全ての節点に通し番号をつけ、式(3.61)を節点の1111U1， tiについての式にi!?きl在

(3.75) 
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となる。ただし、
(~~ . 73) 
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すと、
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じま:]3.6:サブ要素への分割(二虫丸を付けた節点が観測点)
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図 3.7:ご座標系から η雌際系への写像

ν1(6・C2)=~ ~(1 -1]2) 

ν2((1，6) =: ~(1 + 6)(1 + 6) 

1p3((1， 6) : }(l-6)(1 + 6) 

である。これにより、点P1を原点とする位置ベクトノレは、
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(:t7G 

T551.;(14m)かk(η)ek .~ (1 ~ '12 R 
- k 1 -

と表す~ ):ができる ただし、

(:3.77) 

ψI(η) .-1 

が(η) : ~(l tη1) 

い(η) . ~(1-17I) 

である したがって、 ο(1、-1)の特異性をもっと 政椋系での税分を'/座標系に写像すると、

(:3.78) 

l dflflb L I oe ..θと1. . 
~.I D1/1 xぉ;I a1]lα巾

市lZ×会会k(η)ekI dTJI dTf'2 (;~.79) 

となり、 r→ Oのとき、 1]2_. -1となるか、 R"こは η2が含まれていないので、 RI→ Oとはなら

ず、特異性が除かれる。

Ill]の対角部分は、 or-2)の特異性をもっr;を合んでおり、コーシーの主催として評価する必

要がある。ここでは、それを避け、無限遠方も含めて全ての境界が・犠な速度で移動しているときに

は、境界.1::こ吋くトラクションが 0になるという条件から、

れ]1 J T，j(川 )df(ν)ーム]=0
1J'}1比り点つ(16)ことを利用して、

(3.80) 

孔1

C， I hll 1 - L hij 
] 1(#;) 

(3.81) 

として求めぐいる

3.3.4 要素分割と解析精度の検討

112界22;拡tU~に kる数値解析の精度の検証のため、まず、菌体を艇挺する偏長回転楕円体に働く力

と))のよそーメントの解析を行い、理論値(2)と比較する。肉体の集長分割は、位J3.8に示すように、偏

長[IlJ転，H;円体の衣rIuを8等分し、それをさらに3要素ずつに分割した:121要素からなっており、そ

の節点l教は7.1である"

偏H:F1JII日柿円体の中心の速度ベクトルU と角速度ベクトル O を用いて、力の係数CFと力の

モーメントの係数 CM を以下のように定義する。

〈‘{.'i
Iう

G7l'ILC(Ji (3.82) 
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(:U~:~) ('Mi 

F.Mは偏長炉j転m円体に働く力およ

2 :立長径}if合]の成lは短径方向、

b，cは、偏長問転抑円体の短径および長径であり、

また、添~f: i びその中心のまわりの})のモーメントである

分であることを不す。

ここで、

2b 

斤
付
、

nu 
--Ea 

cjb 凶 :~.9は、偏長比 cjb に央付る力および力のモーメントの係数の変化を不したものである

程度まで、本解析の結-*( BE~l ) と理論悩はよく一致しており、いまの要素分割数 2・1 は、偏長比が

菌体が球形の10程度までの楕円体に働くブJと力のモーメントの解析には卜分であることがわかる

どの係数についても約0.3%である1のときの誤差は、とき、すなわちc/b

次に、 f自体と同様の解析を、ベん毛の払形状に対して行う。ベん毛の素形状として、図3.10にぷ一一三 ひとつは、短径αの偏長倒転緒円体(モデルA)であり、もうひすような.二組類のモデルを月jl，.、る

し、ずれも側面は何方向lこ3要紫、長手とつは、 1M端を球形にした:l~筏 α の円柱(モデル B) である

節点数は、長平方向への分割l数に応方向~~20ぷたは40の史跡(以ド、節と呼ぶ)に分割している
長~ 3.8: I調体の境界要素モデル

モデルAの両端部の要素の長手方向への長さは、摘円の短径αと等しじて200去たは380である

また、モデ、ルBは、制じ長さの節に分担jくなっており、残りの部分は同じ長さの節に分別してある

後モデルA、Bともに長さは Lであるした円杭であり、両端部は}r~モ α の半球形になっている

これらの紫形状を変形させて形成するの解析でJljl，.、る螺旋形のべん毛は、
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Model A 一一一Theory0.8 

工2a一官 .1  1 I I I I I I I I I I r----r 官一
- E ・・・ I I I I ・I I I I _.1_.1 一 一

CM2 

ModelB 
1-8工2a

し

炉ー

卜

0.6 

0.2 

0.4 

三

υ
三

υ

• CM1X(b/c) 
l
i
O
 

内

υ
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図3.10:ベんもの索形状の境界史:来モデル

c/b 

imi.b<:比Lj{2α)とノJの係数 C'Fの関係を凶3.1Hこ示す。凶qlの実線は、モデ"，レ八に対する理論航
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凶 3.9:回転楕円体のノJおよび力のモーメントの係数
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。
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し/(2a)

1000 

図 3.11:偏長楕円体(:¥IodclA)と円柱。IodclB)の力の係数

(2)であり、破線は、モデル日に対する L/(2α)>> 1の場合の理論{tr，!(5)である L/(2α)の{ll'jが大きく

なると、本解析結宋:(BE:Yl)と理論値の問に若-r-の差が見られるものの、 li可省はよくー致している

長平方向への分割数 M=20のとき L/(2α) 200程度、 M ニ 40のとき L/(2α) 500 f'江主よりも

大きくなると、とくに CFlにおいて、両者の走が大きくなっていく。これは、要紫が細長くなる二

とで、解析精度が低下しているためと考えられる向

ムCp
(:~ .~ 1) ICFBBルJ-C FTheory I 

C'FTheory 

で定義される本解析結果(BEV1)の用論iu'{(Thcory)に対する相対ぷ是を，fJ[i々の M についてiJ，'"べると、

図312にぷすように、 L/{2αM)をAl"、て概ね整理することができる 後の解析には JJ / ('2(1;¥/) C 

の螺旋形ベん宅をJfIいており、このときの、ベん毛ポ形状における相対ぷ先は、 L戸、ル八、 εデJレJl

ともに最大 1.5%程度である

各節の速度 u とそこに働く力 dF から件られる、無次元;f~i性抵抗係数を次のように応iをする

C7' = dFT 
iμ UT d.5 

(3尚
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仁・ぷ
dF、λ

tt US dぉ
(:tSG) 

ただし、添え寸:'1'.入'はそれぞれ接線方向成分、 w線)j[I1J成分を示し、出，liriiωl走さである。

凶 3. ] 31士、似長比1-/('2α) が 100 の場合の|山jモデ/レの節ごとの品川(I~JなJ主総)jIÎ1JWjfJ:tL~抗係以 (''f'

と法線)j向砧性低抗係数 C'" をふしたものである。 Illl~去椅円体(モデル八)のれ'if1:低11'(係数は、節にょ

うず一定であることが理論的に不されており(2)、この偵を位!の右端!こ<1でがす。モデル八のC;'J'，(・1¥'

l士、端部を除いて.-注・であり、理論値ともよく合っている。 ゾi、モデルBのどケ.(・"土中央の節付

近ではほぼ F定であるが、端部で急激に増加している。 ~!'Îモデルのどト(\のflW:t、'1 1 央{、j-近の節で

はほぼ等しくなっている。

3.4 細菌の速度と角速度

:32節の細長物体理!論に基づくモデルによる数値解析怯および3.:明iの境界要素訟を細菌の運動の

解析に用いた際の特徴は、

(1 )いずれも、紙抗ノJ理論では考慮、されていない肉体とべん毛の流体ノ)q:(ý.Jな相丘作用が )6'l~ さ

れている。

2)細長物体理論に広つく方法では、ベん毛部分のみを民さ方向に ・次元的に離散化するので、知

的表面全体を離散化寸る拭界要素法と比べて計算設が少ない。

(3) 細長物体用論に)J.iづく方法では、 流れに対する菌体の鏡像としてのJ~響を解析的に扱うため、

球形の菌体以外は扱いにくい，また、ベん毛の微小kさ部分間士の流体力学的な村lh作用が近似的に

扱われている。一点、坑界要紫法では、 卜分な虫:卦;数をJIjし、れば、任立形状の先III以iを被うことができ

る

ということであり、計算最の函では細長物体珂制こよる方法が、利度[面ではjJí界!起点il~が優れて L 、る

ものと与えられる 本飾では、両者を用いて細的の速度およひ角速度の解析を行い、結果の比較tt'

行う。

他の解析結果との比般のために、 菌体を球形と J る。 また、ベん毛の抑ミ仙~)I':fì': (¥を、故人燃がri'

符.α。と螺旋の向転fijcpをJHv、て、

。=αo{1 -CX1>( _cp2)} )
 
巧，.己、U
、a
、，，，.‘
、

と悲し、菌体と滑らかに接合するようにする さらに、ベん毛の長さ 1").:凶体の'1:'筏刊の比 1，/1'6

とベん毛螺旋のピッチ角。、および η とベん毛の半任αの比 1'b/αを--Jtとして、べんもの巻さ:政

η を変化させた場合について調べる。

70 

~J:~.Hに、凶体が五J(形でベん毛巻き itJ. TI '2のときの境界要素?去による解折のための要素分1td

の保子を示す〉 なお、ベん色モータのある的体とぺん毛の接合部で、 rM~の彼点を ー致させると、式

(:tG 1)において特典't!l:が創れ、解を得ることができないため、 rM;行の1mに隙fIIJを設けてある この|加

IUJをα/5'"α まで変化させても、結果はほとんど変わらないので、こζでは (1''2の隙間を設けている。

し

Model A 3 工2a

Model 8 .H3 工2a

/ 

図3.1-1:細白iの境界要素モデ.ル

解析の条イサエは、1，/1・b'-10または L々、 5、 β- 150 、rbIα・50である。境界要素法による

解析では、ベん毛片手)jIIIJへの節の数は、 L/rb J 0のとき .10、L/I・b ;)のとき 20とした。いず

』しの場合も、 L/(おλ!)の{直は約6である。細i長え物体坪

としてし、る。

民1:3.L5にべん-むのどき故1/と推進速度 l~T11の関係をポ寸〉 速慢は間体を悶定したときの螺旋波の

もi偏速度 ¥.で1!~次JC化しであるe 凶には、 モデル 八、 モデル B としてぷされる坑界要素法による前

締結果と細長物体JIH~I命lこ)I~づく )j法による解析結呆の他に、 境界要ぷW;による いhan-Th icn ら(1.1)の

故他解折結*も合わせて示してある L/九 ー10の勘合にも L/rb-5の場合にも、これらの結果は、

非常に上く -致している。Pban-Thienらの結え介、ここで行った境界現訴訟による解析結果のわず

かな差異は、彼らが 'A梨紫を丹jいているのに対して、本角討庁では 次:寝耳石を使っていることと、要

按分別数の違いによるものとf与えられる

モデルAとモデル13のII川の法はほとんどなく、角'(析にあたっては、どちらのそデ〉レを用いても
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第4i'吉では抵抗力理論に用いられるj'(i性保抗係数の検討を行うが、低抗ノJ理論に良いと与えられる

-般lこべん毛全長にわたって一定の粘性低

抗係数が用いられていることから、ここでは以後の解析に、ペん;1";に治った粘性鉱抗係欽の変化が絞

よる解析では、 I~Jq~f白円体などの抵抗係数を参考にして、

「
0.1 

やかなモデル八を月jI.，、る。トー0.08 

n， ペん.eのいl転角速度の絶対値 n，の変化の様子をlXi~t 16に示「九推進速度Um と同様に、
についても抗界要紫法による解析結果と細長物体理論に kる解析結民はよく ー致している

-・4

制H長物体.f1H倫に)l~づく方法によって得られた凶体の速度ヘクトルを UOSI1T とし、境界要素法に

(;~.88) 

仁って科られた的体の速度ベクトルを U08BMとして、両者の人きさと方向のずれを、

ムIUol

• Model A (境界要素法)
-0一一 ModelB (境界要素法)
…一口 ・-細長物体理論

一.-6ー.-Phan-Thien et al. 

0.06 〉

¥
 
0.04 D 

0.02 

ωS-1 (UOS8T' U08E~\ 
¥ UOS8T jU08EMI) 

。(Uo)。
;~ぶ9

3 2.5 2 1.5 0.5 。
。。未満であと定義する。閃:t17に示すように、大きさのずれb.UO はこの範囲内では、設六でもn 

また、同傑にして定義したベん毛の向転る.また、)ir白lのずれか UOIは、最大でも .10米出である

この場合、ベん毛巻きを関318.こ示す。角速度ベクトIレn，の入きさと方向のずれ b.n，・on， 図 3.15:ベん毛の巻き数と推進速度の関係

は 0.7。未。(n，b. n， は~%以下、政nがt自寸・につれてr..tj者が一致してし、く傾向が見られる。

摘であり、細長物体J!R論による解析結果は境界要紫法による解析結果によく一致している内

位J:3. J9、[;.:(J:320に細菌の螺旋輯L跡のピッチ λと螺旋軌跡の半径hの変化の様子を示す。条件が

-致していないので、 i立接比較することはできないが、図2.2:3にぷすf底抗}J理論による解析結果と定

性的な傾向日介っている。
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凶 3.16:ベん毛の巻き数と回転角速度の絶対111
f

tの関係

72 



境界

要素法
・・・ーー0・・・・・

一口...

体

一

物
論
、
「

長
理
〈

細

一

ハu
t
i

宍
J

r

r

 

/

/

/

/

 

Y

L

T

L

 

7 

6 

5 

併(U0 ) 

一...0...ー・・1

i

F

、d
一一一一
h
υ

h
u
 

v

A

r

A

 

/

/

/

/

 

Y

L

T

L

 

一-{ユ一一一

0.8 

0.4 

0.2 

0.6 
」
¥
〈

--旬、、
<1) 
ω 
1-. 
bJJ 
<1) 
'刀、、__，.

，同h、
o 
D 
、、--
可3、

4 

3 

0 
3.5 

ロ一-0一一一

0.2 

lag-』・
1
1
1
1
1
1「
f
I
l
l
-ト
1
1
1
1

0 

0 

0.15 

0.1 

0.05 

一。ロ
一
寸

3.5 3 

図3.19:ベん毛の巻き数と細菌の螺旋軌跡のヒッチの関係、

2.5 2 

n 

1.5 0.5 

。。
3 2.5 

図3.17:細菌の速度ベクトルのずれ
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図3.20:ベん毛の巻き数と細菌の螺旋軌跡の半径の関係
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図3.18:ベん毛の回転角速度ベクトルのずれ
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3.5 細菌のまわりの流れ

細長物体理論に基づく欽値解析法、境界要来法のいずれも細出iのまわりの流れを解析することが

ロJ能である。細長物体理論に基づく方法では、的体の速度ベクトル Uo、角速度ベクトル f10および

ベん毛 1:のストークス極f(Xn)が一旦求められると、式(:t22)， (:~， :27)， (:~. 2めから、細菌のまわりの

速度ベクトルを計算することができるc また、境界要京法では、 Uu、 f10および細菌丘凶iのトラク

ション t(ν) が求められると、式 (3.59) ， (3.62ト(:~.6:3)， (3， 6，1)から、 liiJ慌に速度ベクトルを求めること

ができる『

lヌ]321は、細長物体理論による解析で得られた、 L1'bー 10，11 2の場合の、ベん忘モータの!日

転軸を合む平副内の速度ベクト/レである べん毛の凪転によって制的はがj逃しているので、 t母体のま

わりではその迎動に'51きずられて、速度ベクト/レがほぼ前方を[;l)いている 細菌は、ベんもの螺佐乾

方向以外の速度成分ももつため、この部分の速度ベクトルは少し傾いている。ベん毛部分では、べん

毛の回転に伴う抑ミ旋渡の伝播によって後方に押し出されるような抗九が生じており、この流れが推進

力を生み出している また、細菌運動に伴う流れは、一個体分程度雌れると非常に退くなるごとがわ

かる。

、 . . 

"-"'"、、、¥ ¥ '¥ "、、

む(]3.21:細菌のまわりの流れの速度ベクトノレ(べんもの虫:<<M凶11に平行な平面)

76 

j).(J :t22は、ベん毛の螺旋軸に垂直な平面上の点における述度ベクトルである。ベクトルを示す伝i

iま細凶を後ろから凡たものであり、箇体を省略してぺん毛のみが描いである。ベん毛部分で発生する

)Jのそーメントを~Jり合わせるために、箇体部分ではベん毛部分と逆向きの(ii)転をした抗れが生じ

ている。的体の[i'l転に引きずられる流れの影響で、阪両 (b)でも流れは箇体と同じ方向に回転してい

る。しかし、ベん毛長さの 10%ほど菌体から離れた断而 (c)のあたりでは、ベん毛の動きによる流

れが文院がjになっていることがわかる。
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広司結3.6 

細長物体想論に基づく数値解析法およひ'境界要ぷ法による細菌の速度およひ~fìl速度の解析法を〆J;;

この解析結果を用いて細菌のまわりの

(1 )境界要素法による細長い物体のまわりのストークス流れの解析では、要京の偏長比が 10程度

また、し、 tli.毛.~~!:細向モデ、/レを丹1 いてこれらの解析を行った，

流れの述・度ベクトノレを求めた。

まであ5度良く解析できる。

菌体とべん毛の流体力学的な相互(2)細長物体理論に基づく}i法と境界要素法に共通の特徴は、

4致する今両者の解析結果はよく作用の彫響が合主れていることであり、

一方、境界要素法細長物体理論による解析は境界境界要素法による解析よりも計算Eが少ない、

は細菌の形状についての制約がないといった、それぞれの特徴があり、細菌の運動の解析にあたって

は、 rM者を適宜使い分けるのが良いと考えられる。
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4 ベん毛の粘性抵抗係数の検討

4.1 緒 Eヨ

第:3r;'tで被った細長物体.f.11l論や境界要素?去による数値解析が、第2立をで倣ったf底抗力理論に比べ

て優れている点は、剥lIi・占の各部分の流体ノJヴ:的な相互作用が考慮されている点である。しかし、災際

の細凶の運動との比較を行う際には、低抗)J理論による解析が簡便であることから、最近でもよく用

いられる(1)ベ2)。また、故flft!解析では、多くの計算最を必要とするため、細凶の軌跡を求める場合な

ど、 11:以1)を追って解析を行う場合には、 flWtノj理論がイi平11になる そこで、本r;lて'は低抗ノ)J'jl論によ

る解析の妥有性とその限界について検討するために、政{直解析を用いて、組問の運動の解折をht.、、

菌wとペんJ毛、ベん毛要諮問J~の流体力学的な伺互作用の影響について翻ベる。また、設fuï解折に

よって~;ii性紙抗係訟を求め、その値をj討し、て抵抗力理論による解析を行い、数11':{角件斤から lllf妾得られ

る結果との比較を行う。

本訴では、第30:とrn]じ解析条件を用いている。すなわち、共通にベん毛のピッチ角 β .150 、

間体平?を rb とペん毛の半径 α の比は rb/α ~ 50とし、ペん毛の長さ Lとrbとの比は L/rb-10お

よび 1-/1'11 5として、べん毛の巻き数1/を必裏に応じて変史する。菌体と接合する部分のべん毛の

螺旋半径の変化は、ょに ιぷ7 を用いている(:1)，(.1)。また、ベん毛モータの回転軸が球形の白体・の、~~筏

}j向を向いてら、るは合、細菌の形状は時間!の経過とともに変化することはないので、ベクトルの成分

を1<;jミするときには、第 2 章で定義したペん毛に回定されt~ 00 666 l'îH;~系の成分でぷ示寸・る。

長t!-d:吋のベん毛の微小郎分(節)の総放は、細長物体理論による解析の場合 60とし、境界史来

住による解析の場合、 L/rbコ 10のときに .10、 L/rb -5のときに 20である。ま七、最も図体に近

い節の品-号を iとし、凶体から遠ざかるにつれて順番に番号をつJている。

4.2 菌休とベん毛の相互作用

同 :t2 1 、 ~l:322で'1ミしたように、 tij体のまわりにはその運動に11きずられる流れが生じる。した

がって、ベん毛の微小部分は、 I特.止流体qJを運動するのではなく、この菌体のjill動に伴う流れ場の1:11

を辿lfOr4-ることになる。ベんEの微小部分の移動方向と菌体のまわりの流れの向きは、概ね逆方[(1)な

ので、この流れは、ベん毛の微小部分に働く推進力を大きくする働きをするものと考えられる。本節

では、べん毛と薗体の流体力学的な相lLf1:}Hを肉体とあるときとないときのベん毛に働く}Jのずれを

用いて制べる。
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0.8 
べん毛上の力の分布4.2.1 

dF 

IdFI 

一色ー一--0-一一dF

一一合一一dF

これは境i百体がある場合にペん毛の節毎に働くノJdFのベん毛に沿った分布を、[;(]'l.lに示寸)

06 

0.4 

0.2 

(
3
ペ
ミ

ω℃
)

パんモの波長入、ベdFは、節の長さ出と粘判:係数 l'、界要主将?去によって得られた結果であり、

10であり、また、ペん毛長さと的体半後の比 L/l・bん宅モータのrnH民訴ωで無次元化しである

この場合、細自の運動はお舶にほぼ、開fである。2.5てあるペん毛吾、き数 11

団体とベん毛の接合点。1に近い部分では、式(:~お7) で去されるようにべん毛官官番号の小さい、

。dFはどの成分も小さくなっているが、点。lから溢ざかるの鍛伝~平慌が小さくなっているので、

両

方
dF1、dF2f:.士j民Jj倒的な変化をする。主た、 dF3は、ぺんにつれて、べん毛螺旋の[i!1転角 ψとともに、

-0.2 毛虫操縦~I主任の小さな部分を除いて、菌体から述ざかるにつれて漸減するが、 !l(:! .辻・の11:の11((になっ

-0.4 
dh ‘dl'2のt反骨品l立、 dh O)flQ ており、推進ノJがベん毛上でほぼ均一に発生してしH、ることがわかる。

-"-_ー圃に比べて大きいが、 dF].dF2は正負にまたがって分布しているため、ベん毛に沿ってこれらを純分し

40 35 30 25 20 15 10 5 。これは、第zI;1で調べたように、細菌の速度ベクトルた{直は、 dJもを積分し，fこ{直よりも小さくなる。

Segment Number ペん毛にかかる力の絶対値の大きは U01・ll(J}.に比べて U03が太きいということに相当する。また、

dFIは、ベん上の点の位置によらずほぽ・定であり、仮!こ、ペん毛が弾性体であるとしても、 流え

10.11 -2.5 f:.~) .1.1:ペん毛の節毎に働く力の分布(境界要訴訟)t/rb 体力によるベん毛のひずみはほぼ同じで、螺旋形を{呆っと.:[.怨される。

0.8 
同じ条件で細長物体理論による解析を行った場合の dFの分布を凶-1.:2:こr示す〉函.1.1と比較する

dF 

IdFI 

一---D一一一-0-一一dF

ーーな一一 dF

と、何~の間には、お干の差異が見られるものの、各)j(ÍlJ成分の探師、 4媛大槻小の位rnともによく

一一+一一0.6 

0.4 

0.2 r 

(
3
ペ

ミ

ω匂
)

¥
仙
刀

致しており、第2市で閥ベたような菌体の速度などの;jtとともに、ベん毛.1:のノJの分布といった細部

にいたるまで、境界襲来法と細長物体理論による解析は、 [liJじがi見を与えることがわかる

5の場イ干の結果を図4.3'こ示すc 凶4.2と比べると、各方向のノJの成分 dFI.dF2，dF3J)分LI，・b
ニの人きさのi主いの似休iは、か

5の掛合のJjが人・きいことが凪

-5の場合の)jが大きい。ギIj形状は良く似ており、大きさのみ L/rb

r1，か、 LI'b べん毛の回転角速度の大きさ:UGで捌べたように、

lt-1である

-02 0.5の場合の結果を極1.1..t示す二巻き数が少なく、ベんもの奴綻が iベん:f;の:巻き.主主 n

ペ/ν毛蝦艇の[!~l if'lc;角 lp に応じて変化しベん毛にかかる力の分布が一定ではなく、れない場合:こは、

' ーー

-0.4 
このように巻き欽が少ない

dl・3か推進)Jを不すと考えること

菌体から遠ざかると、 dhに到の怖が現才るが、ている?とがわかる

60 50 40 

Segment Number 

30 20 10 。場合、的体の速度ベクト/レUOはと3軸に対して人きく傾くので、

はできなし、

2.5 10.11 か(14.2:ベん毛の節毎に働く力の分布(紺11:物体用愉)L/rb 

8:~ 82 
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凶・1.:3:ベん毛の節毎に働く力の分布(細長物体・時給)/"/1・b -5‘11 2.5 
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-ーな-dF

-0.4 一一よ- I .!. 

o 1 0 20 30 40 50 60 

Segment Number 

凶 1.4:ベんもの節毎に働く力の分布(細長物体内愉)L/rb 10， n 0.5 
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4.2.2 箇体の有無によるベん毛上の力の分布の棺違

ニニでは、細長物体理論およひ'境界要訴法に主る奴悩解析で求めた、白体中'L00の並進速度ベ

クトルUoおよびペん毛の回転角速度ベクトル ロfで、ペん毛のみが静止流体中を運動するときに、

ペん毛 i:!こ分布するノJを求め、細菌全体が運動しているルきのノJの分布左比較する

細長物体理論において、べん毛のみが静止流体中を運動するときベん毛上に分布する力を求める

には、次のようにする。式(3.30)において、イ立問ベクトル zをベん毛の節の中心点xmにとり、先
に~~}られているI'(:j体の速度ベクトル Uo 、角速度ベクト/レ (20 およびベん毛モータの角速度ベクト
ルωを代人して、次式のように、ベん毛上の各点の速度を求める

Ilft(X川) ('01・ト匂k{Xrno) + (Xi:t rbk)竹} 、‘.，，
.
.
 
目
A
• a
 
.. 
4
 
，，，‘、

また、ペん毛.1:のストークス極の分布によって誘起される流れの速度を表す式13.22において、

同掠に位位ベクトル aをべん毛の節の中心点Xm にとると、

IIj(Xm) 乞 1(，)[X
m， Xn)ん(X

n
)] (4.2) 

n I 

となる。 式(・1.1)を代入し、 m を1から入'まで選ぶことによって、式(12)は、ん Xn について

のN本の迎立方程式となるので、これを解いてベん毛上の力の分布を求めることができる

境界史認?去の場合には、図3.14で示したような細菌の境界要素モデルから菌体を取り去ってベん

らのみとし、.r¥:(3.59)
‘
(3，62)イ3.63)にUo

‘
β0，ωを代入して、ベん宅表面の速度を求める。得られ

た辿・1宣告，.;-¥;(:tGtl)に代入して、 トラクションについて解くことで、力の分布を求めることができる】

~j体がないときにベん毛の各節に働く力を dF' とし、閣体があるときにべん毛の各節に働く力

dFとの入きさのずれを、

LlldFI lIdF'1ー IdFl1
IdF 

( -1.3' 

と定持する。主t-、両者の方向のずれを

I ( dF'. dF ¥ 。(dF)-cos I I .--'一一一一l
¥ IdF'lIdFI ) 

と定花寸る

境界史紫tl~による解析で得られた、 L/l・'b : 10の場合の各節に働く力の大きさのずれ LlldFIと

、l'1
 

• 1
 

4
 
，，.‘、

)j向のずれφ(dF)や制t1.5{こ示す。菌体から離れるにしたがって、 LlldFIもO(dF)も減少してい

く{凶向が凡られる。これは、薗体の運動に伴う流れの影響が的体に近いほど人・きいためだと考えられ

る。 I~j体に非常に近い部分では、 t:.ldFIがとくに大きくなっているが、この部分では力自体が小さ
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~ldFI を相対誤差で表している影響も合まれている。 ベん毛の巻き数 11 の影響はあま

り明確でないが、 η が小さい点がずれが大きくなっているようである

な{直であり、

100 T 下一一寸10 r-

全体の傾向

ムIdFI0.5の場合には、

5 の場合の力の大きさのずれ ~ldFI と方向のずれ Ø(dF) を、凶 4.61こ示す

10の場合と変わらないが、べん毛巻き数 η

5の場合の方が大きくなっている。

は、凶 ~.51こぶした ι/rb

。(dF)ともに L/r'b

L/rb 

菌体とべん毛の相互作用の評価指標4.2.3 

もしも、細菌が運動する場合には、筒体に働く流体力とべん毛に働く流体力が釣り合っている

(ω
ど凶
ω℃
)

(

h

阿
古

)
本

10 

併(dF)
.....ー・・ーー

.....0・・・・

...ロ.......

ムIdFI 

一一-0-一一

一一寸コ一一一

n=0.5 
n=1.5 
n=2.5 

0.1 

一
陥
円
以
一
寸

0.01 
同体とべんもの流体力学的な相互作用がなければ、菌体中心 00の並進速度ベクトル Uoおよびベ

ん毛の回転角速度ベクトノレ [2fでベん毛のみが静止流体中を運動するときにべん毛に働く流体力と、

この両者のずれを菌体

とベん毛の流体力学的な相互作用の大きさの指標として考え、ここでは、評価指標 F を次のように定

そこで、この速度で菌体のみが運動したときの流体力は釣り合うはずである
0.1 
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10 図4.5:菌体の有無によるべん毛の節毎に働く力のずれ(境界要京法)L1rb 
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関4.7:菌体とべん毛の流体力学的な相互作用の評価指標とベん毛巻き数の関係、

Segment Number 
べんものみが静止流体中を運動するときにベん毛に働く力を Ffla、菌体中心のあるべき点 。。の

まわりのノJのモーメン トをMflaとする。また、菌体のみが静止流体中を運動するときに菌体に働

く力を Fbody、点 。。 のまわりの力のそーメン卜を Mbodyとする。そして、

-87-

5 図 4.6:菌体の有無によるベん毛の節毎に働く力のずれ(境界要素法)L/η 
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ε_ ~ (IF fla-+玉虫l十 |Mf1a+ Mbodyt) 
2 ¥ I Fbodyl . I MbodyI ) 

と定義する。

図4.7に、べん毛巻き数 η と評価指標εとの関係を示す。 Llrb ・ 10の場合には、 εの11f(は小さ

く、ベん毛と菌体を別々に動かしても、力と力のモーメントはほぼ釣り合っていることがわかる。ま

)
 

P

、d
S
H
i
 

r
t
、

た、 εの値は、ηにあまり依存していない。 Llrb-5の場合にも、 εの値は、 nにあまり依存してお

らず、ほぽ一定の値をとるが、Llrb-10の場合と比べると、 εの値が大きく、菌体とベん毛の流体

力学的な相互作用が大きいと考えられる。 Jobnsonら(5)は、鞭毛を屈曲させて泳ぐ微生物について、

頭部があまり大きくない場合には、彼らの細長物体理論による解析結果と抵抗力理論による解析結果

が一致することを述べており、細菌のモデルが異なるが、図4.7の結果も同様のことを示している

ただし、あまり菌体が小さくなると、ベん毛の運動に付随する流れが菌体のまわりの流れに大きく影

響するようになり、両者の相互作用は大きくなるものと予想される。その場合、ベん毛に働く力は、

菌体の有無に影響されないが、菌体に働く力がベん毛の有無により影響されるようになる したがっ

て、式(4.5)に示した評価指標は、両者の相互作用の大きさを見積もるのに有効であると身えられる。
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4.3 ベん毛の形状と運動を考慮した粘性抵抗係数

本節では、ベん毛のみを動かした数値解析結果から、式(3.85).(3.86)で定義されるべん毛の節の

無次元粘性低抗係数を求め、その値を用いて抵抗力理論による細菌の運動の解析を行い、数値解析か

ら直接待られる結果との比較を行う。この場合、ある節の誘起した流れが他の節に影響を及ぼすとい

うべん毛の節の問の流体力学的な相互作用があるため、節の速度ベクトルu と節の接線ベクトノレを

含む平面内に、節に働く力dFが存在するとは限らない。ここでは、 速度ベクトルuの方向を用い

て接線方向、法線方向を定める。したがって、

6(dF) dF -dFT -dFN (4.6) 

で定義される力の残差ベクトルの大きさ 16(dF)1はOにはならない。図4.8は、ベん毛の長さ Lと

菌体半径Llrb~ 10の場合に、境界要素法によって得られた節毎の 16(dF)I/ldFIの値を示したもの

である。また、

t (dF'lι¥ 。(dFι)-cos-1 l四阿) (4.7) 

と定義される力のベクトルと速度ベクトルのなす角も合わせて示しである。力の残差ぺクトルの大き

さは、ベんもの中央部で、は小さいが、ベん毛の端部、とくに菌体に接合する側で大きくなっている。

また、蘭体に非常に近い部分では、カの大きさ IdFIが小さいため、急に 16(dF)l/ldFIの値が大き

くなっている。一方、力 dFと速度uの方向のずれは、節番号6以降では、 13。付近でほぼ一定の

値となっている。この部分の16(dF)l/ldFIの値は小さいことから、ベん毛に沿った粘性抵抗係数の

分布はほぼ一定になるものと推定される。また、べん毛巻き数η が多いほど、16(dF)l/ldFIが小さ

く、ゆ(dF，u)が一定の部分が拡がっており、式(3.87)で表される螺旋半径の一定な部分が長くなる

ことによって、ベん毛の運動に付随する流れが一様な部分が大きくなっていることがわかる。

同1.9に、 LI町 5の場合の結果を示す。全体的な傾向は図4.8と同様であるが、 φ(dF、u)の節

毎のばらつきが LIη 10の場合に比べて大きくなる。

関1.10は、 Llrb 10，η 3の場合に、境界要素法で求めた菌体中心 00の並進速度ベクトル

Uoおよびベん毛の同転角速度ベクトル {}fでベん毛のみが静止流体中を運動するとき (Calculated

Alotion)、べん毛螺旋の軸まわりに岡転させたとき (Rotation)、ベん宅のみをベん毛螺旋の車dl方向に

並進させたとき (1'ransJation)の、節毎の無次元粘性抵抗係数CT，C"， を示したものである。菌体に

近い部分を除いて、粘性抵抗係数は場所によらずほぼ一定値となっている。また、ベん毛の移動方向

によって粘性抵抗係数の値は大きく変化しており、ベん毛の節同士の流体力学的相互作用が無視でき
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Uo‘οfでべんもを動かした場合の粘性低抗係数は、この場合、ない人きさであることがわかる

パん毛螺旋の軸まわりに回転させたときの粘性低抗係数に近く、ベんもの運動が、ほぼべん毛の螺旋

C C.. 
---工一一.. .~...Calculated Motion 
---0一一…・0・・・.Rotation 
--0-一一..4.ロー.. Translation 

-8:e:~・8:尽き理~e--e :~~ き: ~:8-~坦・~:e :き

軸まわりのi日l転運動として見なせることがわかる。
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のそれぞれを流体の粘性係数μで除した無次元粘性抵抗係数の値も合わせて示してある。流体力学10 

的な杭LLL作JHの26響が合まれている境界要素法から符られた粘性抵抗係数の値と細長物体理論から得5 
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折によって求めた粘性抵抗係数の1l1fiに近し、。

この巻き数の筋四内では、粘性抵抗係数が巻き数に対してほぼ夜線的に変化するので、境界要素

法および細長物体理論で求めた粘性抵抗係数の値を線形近似し、抵抗力理論によって解析した細菌の
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5 L/rb 関 4.9:力と速度の方向のずれのベん毛に沿った分布(境界要素法)
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図 4.11:ベん毛巻き数と無次元粘性抵抗係数の関係、

推進速度 Fmとベん毛巻き数 η の関係を図<112にぷす。{i(]には、 m純物体のfln:を基に決められた埠
論的に導かれた粘性低抗係数を用いた場合の結果もあわせて不サ t 'r'b -10のとき、数値解析から

求めた粘性低抗係数を用いて求めた推進速度Um は、境界要紫法解析からuI接求めた C"mの伎とよく

一致している 一点、 L'rb = 5のときには、数値解析から求めた粘性紙抗係欽をmいて求めた II同

と数値解析からl在接得られたUm には差異が生じており、その大きさはJtl大約，10%である。二の，1

具の原閃は、野価指，標戸を用いて図4.7で調べた的体とべんもの流体ノJった的な初1・I工作用が生じる'と

と、それに付随して粘性抵抗係数が変わることだとJ37えられる。 L/η 10 . 1)1、b 5のし、ずれの

場合も欽M:解析によ・って求めた粘性抵抗係数を用いた U前は、 m純物体のも(iに息づ、く粘性抵抗係数の
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いずれを用いて得られt~ ["mよりも、数値解析から直接求められた lんH に近くなっている 単純物

体の値に息づく粘性底抗係政を用いた解1fr結果のうちでは、偏長回転術円体の粘性抵抗係誌にA~づい

たもの(ょに(:2.60)，(2.62))が、数値解析の結束・!こ近くなっている。
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関，1.12:ベん毛巻き数と持港速度の関係

伝J' I.I ;~に、 rri)肢にして得られたべん毛の角速度 I!?， I とベん毛巻き故 η の関係を示す。推進速度

(J川の!!J{I-と r;;)じく、剣山解析によって求めた粘性抵抗係放をJHt.、た I!?，Iは、 'il純物体の粘性怒抗
係故lこJι3 く fll'lのし\-~宝れをmいて得られた I !?， I よりも、数flll解析から l江接求められた I !?， I に近く

なってし、る。 ll¥純物体の粘'陀抵抗係数を用いた解折結決のうちでは、 Lighthillの粘性抵抗係数に基づ

93 



いたもの(式(2.63)イ2.64))が、数値解析の結果に近くなっている。
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図4.13:べん毛巻き数とべん毛の回転角速度の関係

図4.14:ベん毛巻き数と効率の関係

きさと万向のずれを式(3.88).(3.89)と同様に、
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(4.8) 

(4.9) 

図4.14に、式(2..57)で定義した効率 ηとベん毛巻き数 η の関係をぷす。この場合にも、数値解

析によって求めた粘性抵抗係数を用いた ηは、単純物体の粘性抵抗係数に基づく偵のいずれをmい

て得られた ηよりも、数値解析から直接求められた値に近くなっている。とくに、 ηが極大となる 11

の値がよく一致している。

現在のところ、精度の点で最も優れていると考えられる境界要素法によって得られた菌体の速度
と定義する。 また、べん毛の角速度ベクトルnfの大きさと)J向のずれ .6.lnfl.φ(nf)を同様に定

義する。

ベクトル UOBEMを基準と して、細長物体理論およひ守重々の粘性抵抗係数を用いて得られた UOのよ
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図4.15は、それらの巻き数について平均を、 Ljrb-10の場合について示したものである。速度ベ

クトルUoの大きさのずれは、数値解析で求めた粘性抵抗係数や偏長回転桁円体の粕性抵抗係数を用

いた場合に 15%瑚:であるのに対して、 GrayとHancockの粘性抵抗係数を用b、た場合と LighthiU

の粘性抵抗係数を用いた場合に40%程のずれがある。一方、方向のずれは、数値解析から求めた粘

性抵抗係数を用いる場合が大きくなっているが、最大でも 120 程度である。角速度ベクトノレ [2fの

ずれは、 GrayとHaIllcockの粘性抵抗係数を用いた場合と、偏長回転楕円体の粘性抵抗係数を用いた

場合の大きさのずれが大きく、 10%弱である。
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4.4結日

細長物体理論に基づく数値解析法および境界要素法を用いて細菌の運動を解析し、肉体とベん毛、

ベん毛要素同士の流体力学的な相互作用の大きさを調べるとともに、粘性抵抗係数の値を検討した。

(1)ベん毛巻き数が多くなると、推進力はベん毛の各節でほぼ均等に生じ、ベん毛に働く力の大

きさもほぼ一定となる。

(2)菌体の有無がべん毛に及ぼす影響は、菌体に近いベん毛要素において大きい。

(3)菌体が小さい場合には、菌体とベん毛の流体力学的な相互作用は小さい。

(4)べん毛の節同士の‘流体力学的な相互作用があるため、粘性抵抗係数の値は、単純物体の粘性

抵抗係数とはかなり異なる。

(5)べん毛の節同士の相互作用を考慮、した粘性抵抗係数を用いると、細長物体理論に基づく方法

および境界要素法による数値解析の結果と抵抗力理論による解析結果はよく合う。
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Cell_body 傾いたベん毛をもっ細菌の運動

緒
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5.1 

第2~において、螺旋形のベん毛を回転させて泳く lìi毛性細菌の運動の抵抗力理論による僻折を

これに行う際に、ベん毛モータの回転軸が球形の菌体の21t徒方[IIJをI;IJ11、ているという仮定を偉いた。

より、的体》ベん毛の相対的な位置関係は考慮する必要がなくなり、ベん毛に[~定された座標系のみ

を月111、た解析がnf能になる。鞭毛を螺旋状に動かして泳ぐ微生物ル対象とした紙抗力理論を用いた従

この仮定をiJ_'C岐には使)ljしない数値解析による研この仮定が用いられており、来の研究(1)ぷ)では、

Ul しかし、複数のベんもをも
究(4).....(6)もこの仮定に準じた単毛性細菌モデルを会埼ミとしたものである。

この仮定を用いることはできず、的体とベん毛の陸線系を別々つJ品毛性細菌を対象とする場合には、
図5.1:べん毛モータの傾いた細菌の模式図

にi考える必要がある

ベん毛に働く力と速度の関係5.2.2 本軍では、筒体中心に原点をもっ菌体に固定された出標系、ベん毛モータの軸の方向を示す的停

点 ()1を原点とする宅標系におJる位置ベクトノレνにあるべん毛の微小部分の速度uは、点。1
の述・度ベクト/レU)とハ0]のまわりの菌体の角速度ベクトル β1およびベん毛モータの回転数ベ

ベん毛に固定された座標系という 3植類の座標系を用い、自体とベんもの相対

的な位置関係を考慮した、細菌運動の新しい解析方法を示す。そして、その解析例として、球形の箇

に固定されたj長標系、

クトルω をmll、て、体と回転軸の傾いた一本のべん毛をもっ細菌に対する解析結果を示す。また、この解析方法の応用と

U) -1 (nl iω) xν 
して、間体中心に対して点対称、および菌体中心を通る庇線に対して線対称な二本のベんもをもっ細

(5.1) u 
菌に失fする解析結果を示す。なお、適切な粘性抵抗係数の値を求めるため、第ぺ草で導入した数

J，，解

と去される析による万法を用いる。

N:tnνにおけるべん毛の接線ベクトノレを t、主法線ベクトノレを η 、従法線ベクトルを bとする
抵抗力理論による定式化5.2 

uの接線方rn]成分の大きさ Utは、式(5.1)を用いて、と、

u. t t
 
t
 
t
 

解析対象5.2.1 

t. Ul '~ (νx t)・(n1+ω) 
これまでとllil織に、細簡は球形の菌体と螺旋形ここで対象とする細菌の模式図を図5.1に示す。

(5.2) 的体の中心をl~i_00とし、的体とベん毛の接合点をのベん毛からなり、いずれも岡1)体であるとする

uの主法線方向成分の大きさ U"、従w線方向成分の大きさ Ubはそれぞれ、となる。同級にして、ベんとはこの点。lにはベん毛モータがあり、また‘ベクトノレ可否を rbとする点。1とする

(5.3) (ν×π)・(n1Tω)n.U) 
t
 ，
 

t
 
t
 

ω とrbの問のここでは、モータによって、菌体に対して相対的に角速度ヘクトノレω で@転する

角度 010の場合を扱うことができるように、第2市で扱った祇抗ノJ用論をさらに一般化する

(5.4) 
b. U1 I (νx b)・(n1+ω) llb 

となる。

ベんもの微小長さ dsの部分が受けるノJの接線成分は、接線)jfム]粘性抵抗係数 f(T を用いて、
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dF'1・-Krltttdぷ

である。また法線成分は、法線)j向粘性抵抗係数K.，.を用いて、

dF.¥' .-1¥〆(Ufln+llbb ds 

である。したがっ亡、長さ Lのベん毛全体に働く )JFfは、

Ff 
刊
、
J，d
 

L
U
 

-
h
u
 

T
 
n
 

今

ι、、
r
L
 

F
I
 

L
 f
lh
 

C
M
 

J
U
 

4ι ，‘‘
 

，，，a
 

L
 Il--刈

となり、ェに(f).2).(5 . ~~)， (5.'1)から

Ff' AU1113(n}-lω) 

(il 5) 

(5.6) 

)
 
吋，.vo 
，f
E

、

(5.8) 

と去すことができる ここで、 A‘Bはそれぞれ以ドに示す αi).bリを成分とする 3行3列の行列で

ある。

，.1.. 

αり一一人{印itJ KSniい kvbsWぉ

bsJ- f 仰 い い KXni(y x n)J 川 (νxb J} d・9

ただし、 (νx t)Jは、ベクトノレνxtのj方向成分をぷすものとする。

また、点01のまわりの力のモーメントと速度の関係は、

M f ニ IaLY x dF 
-fkTM ×tds-fkv(川 ×ηI1Lb Y 

であるので、 Ffの場合と同様に、

Mf rU1.1 D(n1キω〕

と去すことができる C.Dはそれぞれ以下に不すcψd'Jを成分とする 3行:3タ1)の行タIJである

QT--I'{IC刊 xt)t t) + Ks(ν×π aηJ f(ヘ(νxb)t bj} d五
JO 

d，] -JL{h(νx t)i (y x t)J十 Kx(νxn)， (νx n)] 

IKN(νX b)1 (νx b)]} ds 
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)
 

白
川

υ
，》... 、
''t
、

(5.10) 

(5.l1) 

(5.12) 

(5. 1:~) 

、，t'1
 
・・EA'hu
 

，，『‘、

5.2.3 細菌全体に働く力のつりあい

出体中心ο。の速度ベクトルUoと角速度ベクトルn(J ...，~ 与えら;fl，るとき、半径 1'bの芭仏に働く

抗体力 Fbとf. ()oのまわりのノJのそーメント MbI 士、それぞれ式 (2 .2:~)、式 (2.2t) で与えられる。

細世jに働く外)Jはないので、ベん毛による推進ノJは、前・体の祇抗に笹川合う。したがって、

Ff I F，t 0 (5.15) 

がJ&り立つ。また、細的に外から加えられるノJのZE--メントもないので、 /100のまわりの力のモー

メントのがjり介いを巧えると、

Mflr，1xFflM b 0 (5.16) 

となる。

点ο1と点 。。の速度と角速度の関係、

U) UO-rbXnO (5.17) 

。1 nO (5.18) 

をJIII:、るとともに、式 58、512).(2.23)、(2.24)を代入する》、点(5.15)，(5.16)は、UO、noを未知

数とする 6)~の)j程式となり、べん毛モータの回転故ベクトル ω やり.えて解くことができるp

5.2.4 鹿標系の定穀

式(5.I fl)ー(5.1(i)をJ!.-体的に解くために、凶5.21こぶす kうな3孤立lのj型襟系を考える。まず、菌体

中心。りを原点とし、的体に同定された陀標系を ηHh肢系とする。また、ベん毛と菌体の接合点。1

をhi{点とし、ベん毛モータの向転軸がお軸とー致するべん毛に悶定されたJセ標系をご座標系とする。

時IHlの経過とともにと座標系は η座標系に対して回転:する。さらに、時刻 l-:Oにおいてと座標系

と・致ずる、的体にl品iとされた座標系を 〈山標系と寸・る。 ぐ佐保系は、べん毛の初期の点向を示す

ζれらの~i標系のし、ずれかの成分で去された任なのベクトル A を、他の座標系の成分で表すた

めに、以ドのような変換行ダIJを考える、

( )主t31系の)l~成ベクトル (1 、 (2 、 ら が 17 路標系の成分で以ドのように与えられるものとする。

'1 ((11，(12ベ13)
(2 ((21、(22，(23) 
(3 (ぐ':ll， (32， (33) 

(5.19) 

これらのベクトルは、 (J~標系の基底ベクトルで、あることから 、 hタIJM を 、
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~1 Cl 
と定!挺すると、

A{ 人rA(

η3 ωι了、3ζ3 となる。

行タIJTを、

r .Vλf 

(5.23) 

(5.21) 

とAi越すると、式(5.21)と式(5.23)から、 η座標系とと Wti~系の1mの変換、

A{ TAη (5.25) 

が成立する

ベん毛の形状を定義し、そこに働く力を評価するにはベん毛に悶定したと座標系を用いるι これ

によって、行列 A.H.C.Dは、定数行列になる 一方、式(5.15)，(5.16)は、ベん毛が複数の場合を

扱うことを考[~して、菌体に固定された η 座標系で扱う。

式 (5.25)を使って、 と座標系の成分で表した式 (5.8)，(512 を η座標系に変換し、さらに式

(5.げ).(5.18)を用いると、

----・みと3
戸戸r

Fj 1'-1 ATUO + T-1(BT -ATR)!iO←T-1Bωf (5.26) 

図 5.2:座標系の定義 ;t = 0において、 と座標系は(Jゼ掠系と一致する
Mj T-1CTUO f T-1(DT -CTR)勾+1'-1 Dw{ (5.27) 
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(5.20 

となる ただ.し、千丁ダIJRは、

I 0 -1'b3 Tb2 1 
H ~ I 川 o -rbl I (5.28) 

I -1'b2 Tbl 0 I 

で定j議され、{壬怠のベクトル A を用いて、 RA =rb x Aとなる。また、ベん毛モータの角速度ベ

クト/レ1:1、A( -MAη (5.21) 

と表すことができる ただし、上添字はベクトノレがどの座標系の成分で去されているかを示すものと

する

ま t~ 、 と出様系とく座標系の関係は、 (3軸(二ー (3軸)まわりの角速度 ωの回転であることか

ら、1f~IJ N を、

ω{ (0.0，ω)'J' (529) 

と、ご陀標系のJiX.分のまま扱う。

ょに(5.15)，(5.16)に式(2.23)，(2.24)，( 5.26)、(5.27)を代入すると、

N 
!?m(ωt): 
一山

A
y
h
M
 

4
，“
 'hu 

，，I

、

{T IAT 6柳川Uo+ {T-1(BT -ATR)}!iO {Tサ }ωf (5.30) 
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{ ('1'-I C + H1'-I :1)'1 } Uo + {T吋D1'-C:1'R) I 1{j'-'(J3ド :1TH) ぶπJL l'~I}ο; 
一(γーIl) t H1'-1 /3 }ω~ (5 :H) 

となる。こ二で、 1 1';1:、 3行3列の単位行列である。

式 (5 ， :~O ) ， (5 ， :~1)から、 ...，{を与えて、各瞬間における間体の柁進速度ベクトル Uó 、および角速

度ベクトルο;を求めることができる。ただし、 .yがIl年間に{京作するので、 Uo、ο;は時間とと

もに変化する。

5.2.5 薗体の移動

n'P止J~h様系から凡ると、 η 雌標系は時間とともに移動 J る 的.I1:J~I~怯系から比た 11 座標系の基底

ベクト Iレ η1・η2・η3の運動は、各時刻において

何
一
山
nOxηv (iー1.2‘3) (5，:m 

と表されるι nO ii、

。oー (0-0 1 ， fi!02. n03)η 
nOIη1十Q回 η2十0-03η3 (5 ， 3:~) 

と、静11二回E標系の成分で表示する。

また、点。。は速度 UOで移動するので、静11:庇探系における":.1.()Oの{立問ベクトルを R とす

ると、

抗

一出
U。 (5，:H) 

となる ο。シ同様に UOは、

UO で (U01，U1ω，U03)η 

UOlηI ! U02η2 + U03η3 (;d5) 

と、静止座標系の成分で表示する。

式 (5:~2) と式 (5 ， :)1) を積分することで、静止泊雌i標系から凡た 7η1 fl判i

きる u的j体上やベん色ι.上kのイ任壬窓の点の軌跡も同様にして求められる 3

106 

5.2.6 一本のベん毛の場合

ベんちが・本の場合には、))と))のそーメントの釣り合いの式を担うのに、 1] J笠原系よりもと庄

原系をJlIIt、る方が簡便である。

まず、ノjの釣り合いの式(5，:30を占き換える戸、

ぃγー (j7rlll'bi} Uo I {HT -ATR} nti -{s}ω正 (5，:36) 

となり、さらに、点(fi.17).(5，18)を用いて、的体中心 ()oの辿・lfrベクトル Uoと角速度ベクトル no

を[i:j体とベんじの怯合点。1の速度ベクトノレU1と角速度ベクト/レ nl(こ昨き換えると、

{A -61fJII'bI} U1 -j {β-6πμ1'bTRT-1}n1 -{恥t (5.37) 

となる。

変換行列Tは、佐保系問の回転変換を行うものであり、すべてのベクト Iレを長さを変えることな

く、同じように例転させる。したがって、この式の左辺の&後の項は、次のように考えられる

σ
 

，，，a
 

吋

i T(T?×οi) 

イ×ni
，r
、，aO
 

P
E
 H
 

(5.38) 

すなわち、 TJxn?をと J主標系に変換したものと、イ×nfは等しく、 ']'R1'-1は、と座標系で表し

t-rb の成分を川いて表現した行列 R~ に置き換えることができる。 ただし、 H{は時間に依存する

ん(ii.:n)に式(5.:38)を代入すると、

{.1 -6π川}U11 {B -6πμ帆 {}ο1--{β}ωf (5.39) 

となる。

))のモーメントの釣り合い式は、式 (5.30) と式 (5 ， ~H) の廷をとると、

{'l'-I C'J' 1 6π川ヤ;{T吋D1'ーcrm ~TII1'~1} nO -{T-1 D}ぷ (5.40) 

となるので、

{(' I川 1川 7・つuj十{D 67rJU'b1' J叩ー1 b7r I L1'~I} n1 ，-{恥E (5.41) 

と変形できる。ここで、 THRT-1 は、 式 (5 ， ;~8) で考えたのと l， iJ棋に U(H~ に世き換えることがで

きる。

また、 hタilJR2を、
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!?it町…
R2 = I rb1ω rl2 rb2rb3 

1"b1川 rb仇 3 rあ

と定録すると、

RR : -rl[IJ R2 

なので、式(5.41)は、

)
 

内
J
L
'

aE
E
 

'同
U
，，，
E

‘、

(5.<1:3) 

{c・I61Ttl1'bRつui+ {D 十 6πμ崎一 14刷~I}n1 -{伽E (5.-1，1) 

となる

式(5.39)
‘
(5.44)から uf、Qjが求められるので、的体中心 00の速度ベクトノレ Uoと角速度ベ

クトルnoは、式(5.17):(5.18)を使って得ることができる。この際、 uf.. R~ は、時間に依イ子する

ので、 u1. n1は時伺とともに変化する
なお、式(530):(5.31)は、 ν=rf -rbと置き換え、ペん毛モータの軸が的体の半径}j向を向い

ているという仮定のもとに、第2章で導いた式(2.27 と一致する。

5.2.7 纏数のべん毛の場合

以上に示した方法は、接数のベん毛がある場合にも簡liiに拡張できる まず、式(5.8)‘(5.12)のH

91J A ， ß ， C， D をそれぞれのべん毛に画定されたj宝探系で別々に~:i'算する。その後、 ー本のべん毛の

場合と問機に、ノJと)Jのモーメントを η産探系の成分でぷし、それらを加える。すなわち、人'4:の

ベん毛の場合、 k番目のベん毛に関する値を上添字kで点すと、式(5.15)‘(5.16)は、

L:F} I Fb 0 、
B
E
J

，、リ1
 

4
 

P
「
υ
，，t

、

乞(M f+ Tb x Ff)k十M b=O (5AG) 

と修正される それにともなって、式(5.30)、(5.31)は、

( 会[.¥4-1 N 
μ 1 u v f -6 叩刷仇7九bい
+ ( i2三[仰M一1川い̂"-川v刊山川，μ川-斗-l(BN

( N L
、

一一{ε[vMサ， 1 sr ~ωf }
 
丹''
a
A
q
a
 

p
h
u
 

，，a

・、

ー108

(会llflVICfly-lA)M!?u; 
1 {主[.¥1-1S'-I(山一仁川1fRlk

十会l伊同W仰昨J，f-一サI(B印B川Xγ
，

一一一(2釘介かI卜Kνベ(¥11川，¥，'川，川1/)ρ |岬R，'I，附附rλ，'I，r戸-斗lけ )t}トωf 同
となる。

行タIJA， 8，('， 1入M、N'，Rおよびνは、ベん毛毎に見なる 行タIJA.β，C.Dは、ベん毛の形状に

依ιし、 λfはベん毛のβ向を表す。 νはk番目と l番目のベん毛モータの削転数の比を表しており、
¥" l.t 

r cos(vw'l) sin(ωt) 0 1 
.γI -sin(ωt) cos(ωt) 0 I 
I 0 011  

である。また、 Rはベん毛の位置を表す。これらをベん毛毎に計算し、 l番目のベん毛モータの回

転数ωを与えると、式(5.47)、式(5.48)から、 u:rnoを求めることができる

(5.，19) 
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5.3 傾いた一本のベん毛をもっ細菌の運動

5.3.1 計算モデル

凶 5.;~に概略を示すような、球~の菌体をもち、自体の半怪)j仲iに対してべん毛モータの回転軸が

角度 Oだけ傾いた単屯性細菌についての解析例を示す〉細!'?:iの寸法は、i<2 Jに示したものを!日い、

ベん毛の間放は式(2.83)で表している内

~~----. ~ ~ ~ ，.......--..... 

図 5.3:傾いたベん毛をもっ細以iの株式1;:<1

5.3.2 ベん毛の粘性抵抗係数

X 
3 
ララ

解析に先立ち、第4草で示した方法を用いて、細長物体政論によって、:fM生紙抗係数を求める.

図 5A(こ示すように、ベん毛モータの回転軸が菌体・中心を通る~.ð一合には、細目i全体の形状は変化しな

いが、ペん毛モータの中心軸が傾いている場合には、べんもの@lf¥i;f(Jκ によって、細菌の形状が変

化するfてめ、粘性挺抗係数も変化することが予想される そこで、 κlと粘性低抗係数の関係につい

てあらかじめ凋ベる

凶5.5に、第411で定義した菌体とベん毛の流体力学的な相Ji.作JIlの大きさの指様である とペ

んEの回転角 κとの関係、を示す。ベん毛の傾き角 Oが大きくなると、 κの111'Uこよっては相1i作mの
大きさが大きくなって・くるが、 0-60。の場合でも最大 0.2程度であり、肉体とベん毛の相瓦作用は

あまり人きくない。

-110 

(a) 

(b) 

1. t君。

。ミフζコミ二

2. t=と
2w 

3， t=三
ω 

38i  

4， t=竺
2w 

当日.'1:ベん毛の例転に伴う細eli1予状の変化 (a)ベん毛モータの向転勅がo体中心を通る場合， (b) 
ベんもそータの回転軸が角度O傾いた場合

tF15.{iは、ペん毛の[nJ転向 κと無次元粘性t底抗係故Cトピ¥との関係を示したものである κの

変化にともなって、 1tl;性抵抗係数の値は若干変化するが、ほぽ・定値である。また、べん毛の傾き角

。が変化しても、料ifFlit底抗係数の値はあまり変化しなし、。そこで以下では、 o0。のときの無次元粘
性紙抗係政の航、

仁ヤ I.RCJ (5.50) 

('.v L.  2.X;~ (5.51) 

をJlIl-、る

5.3.3 細菌の速度と軌跡

。 00，1;)0.:泊。の場合について、箇体中心 00の軌跡秒、作J;).7:こ'1ミす時刻 l-0において、

以 ()of t、(0明0.0)にある o 0。のときには、第2，';":-Ci品jべたように、細仰の軌跡は螺旋形にな

る。 -)J、010。の場合には、細菌の軌跡は、[nJ転)jl旬、、nでおよび蝋綻ヒッチの異なる二つの螺
綻形状をmね合わせたような二重螺旋の形になっている。ただし、これらの闘は、軌跡の螺旋構造を
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見やすくするために、!螺旋射L跡の軸)j(pJにん軸をとり、 o 00
• lfi。の場合にはわ..¥2哨の尺度

を .\3 軸の :tt:~ 倍、 O . :~O。の場合には 16.7 f告にしである。また、 o 0。の場合には 0.0;'砂i語、

o 150.:泊。の掛合には 0.25秒毎の細菌の位置に丸印をつltてある。

(
ω
¥
E
 ミL
、ー"

10 

軌跡が螺邸E形になることから明らかなように、間体中，L(h )迅J・1をの λ・3成分!立・定となり、 .¥1.X2 

成分!立、 liいに 00。位相がずれた周期2π {}f のlE弦散がJな時間変動をする。また、べん毛の角速

度ベクトル {}， .士、:~ /J党分ともに時間によらずし・庄であり、 λ・3軸が奴焼酎L跡の軸とー致しているの

で、 ~!f1 • Hf2はoとなる。

住)fi.9は、 o.. 15。のときのペん毛の角速度ベクトルο，J)時間変化を示したものである X
1・

X2 .λ・:1/1れ〉とも時nnとともに変動している X1 ..¥2成分の変動は、 X3成分の変動に比べて大
きく、 ιJJmが以い。べん毛の傾き角 Oが小さい場-合に1;士、 X1・>:2/1.父分の変動のJM期は、へんもの平

均(1()~~1 1I 111伝).'iJJUI27i /1οf l にほぼ等しく、 Xa 成分の)，!i]期は、，A'j体の、[Z均的なI~~l転周期 2πI {}ol にほ

.e IW W W W W W W W W W W W W W W W W W W I I 11'符しい
υ ・5
0 
Q) 

〉

(a) 

5 

。

-10 1- U
03 

-15 

o 0.05 0.1 0.15 0.2 

Time (s) 

700 

600 
(b) 

，..園、、
ω 。、、、
てコ f3 
(Ij 

1-‘ 、、_，..

4〉J、 400 ト
-ー
O tJ 
300 ト

Q) 
〉
1-.. 200 ト
(Ij 

一コ
凶 。。
ロ
〈 。 fl ' --f2 

-100 

o 0.05 0.1 0.15 0.2 

Time (s) 

凶 5.8:細的の速度とべん毛の角速度の時IIIl変化 (0 。o) (a)速度‘ (b)角速度

lX15.8は、 0 。。のときの菌体中心 00 の速度ベクトノレ Uo とべんもの角速度ベクトル οf の1l•
l

f

Illl変化を xp.î~標系の成分で〆示したものである。第 2 1';γιIミしたように、 οfがIl:mnによらず-}j;で、
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べんじの1111転向速度ベクトルοfや菌体のI叶転向速度ベクトノレ {}oの変動に対応して、菌体中心
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図5.10:菌体中心の速度の時間変化 (0-=150 ) (a)l秒まで‘ (b)0.2秒まで

00の速度ベクトル UOも、図5.10'こ示すように、長い周期と気品、同JUIの変動が混ざった時間変化を

する。すなわち、図5.7に示したB= 15。の場合に見られる コ立螺佐の軌跡において、小さい蝦旋は

ベん毛の回転に対応する短い周期のものであり、大きい良県佐は的体の阿転に対応する長い}6]期のもの

である。ただし、ベん毛の傾き角 。が大きくなると、これらの変動の周期は、それぞれ2π/1窃|‘

2π/1万olからずれてくる。
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てm螺綻軌跡の半筏 ρ 、ヒヨッチ Y とペん毛の{頃き角 O の関係を~J 5.11に示す。ただし、 ρは -

11¥蝶佐の内径と外径の平均値から求めた大きい螺旋の半後、 γは大きい蝶肱のピッチである。 。が

よさくなるにつれて、 ρ.Yともに大きくなってし、く。闘5.7からわかるように、 o -00 のときの
単酔螺旋の半径が、的体半後の1%に満たないのに対して、 0..:..150のときの二重螺旋の半径は、約

ー桁大きなfll!となっている
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図5.11:二重螺旋の半径とピッチ

:m螺伎の軸方r(1)である X3軸方向への速度 U03は時間j変動するので、細菌の推進速度 Um を
IUO:l1のn.'tnn平均値として定義する。国5.12は、 Um とベん毛の角速度ベクトルの X3軸方向成分

C2f:iの時IllJ平均値百万と 0の関係を示したものである Oの変化によるんz 可;の変化は、いず

れも非常に小さい。

凶;， 1 :~f 士、 :毘螺旋軌跡の軸(..¥3軸)の方向単位ベクトルを、(;，:()5.~3の時刻 t 工 O における

00ー:/;1 :r2:1:a JfH摂系の成分で表したものである。図には O竺 O。のときの ..¥3軸と Bf:O。のときの

.¥3 'thがなす'f{Jの人きさ γもあわせて示してある。凶5.3'こぷしたように、ベん毛の{噴き角Oは時刻j

t -~ 0における:r2 I~ぬまわりの角度として定義されている 0=0。のとき、細菌はね軸の負の方向に

illiんでいくが、 0の庁}加とともに、Xl軸の負のλntlJ(こrn]くようになる。守は 0とほぼ等しく、細菌

はべんもの[IlHi示f袖に対し、ほぽ逆の方向に進んでいくことがわかる。

ここで扱っているような、菌体に比べてベん毛が長く、ベんも巻き数の多い細菌では、ベん毛の
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ベん毛0/0。のときに、強生ずるノJとJ)のモーメントがペん毛螺旋の軸にほぼヰL行であることと、

の[司転tlqbが出i件:qJ心を逸らないことから生じる))のそーメントは、ペん毛で~L レるノJのモーメントに
007 

0の影響はあまりなく、細菌はべん毛モーX3軸}J向への運動については、比べて小さいことから、

ゾJ、X3軸に直角な方向に関タの[ロ]転軸とほぼ逆の方向にほぼ句定の推進速度 (Jm で進んでし、く。
0.98 0.068 

しでは、ペん毛で発生する力とノJのモーメンドの大きさが小さく、ペん毛の回転軸が菌体中心を通ら

:m蝦綻軌跡の司'4壬ρおよびピッチ Yが変化すないζ とから生じるノJのモーメントの影響が現れ、

るものと行えられる。

3 
¥、、

0.941 c !!? 

0.96 0.066 
〉

¥

D
l;(15.1 t11士、べんもそータの仕事率Pとそれを崩し、て求めた効中 11と0の関係、である。べん毛の

@I~伝による細11jJ~状の変化とともに、べん毛モータにかかるノjのモーメントも時間変化するので、仕
0.92 

0.064 

0.062 
P.ηの変化この pの変化は欽%程度であるJcトJ>，士附jiljzド均{lEを用いて表している。なお、

この傾向は、凶 5.12、図5.13の結。とともに用力i寸-る{頃rilJにあるは、し、ずれも非常に小さいが、
0.9 

90 

0.06 L.. 。
。が大きくなり、ベん毛の閉転軸に対して菌体が傾くと、凶県と合わせて汰のように考えられる75 60 45 30 15 

体の仮れ[口jりが人・きくなるので、べん毛モータに働く:)Jのモーメントか大きくなり、 Pが増加する。(degree)
このノ3のモーメントは的体の逆回転を増す働きをするが、ベん毛の回転軸が菌体中心を通らないこと

図 5.12:推進速度とペん毛の角速度
，こよるノJのそーメントが小さいながらも、菌体の逆回転の土台加分を抑える程度の大きさがあるため、

推進速度 l仏はお千明加し、 ηも増加する
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関 5.13:二重螺旋軌跡のJniljベクトル
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図5.15:細菌の軌跡 (a) e = 600 の場合の菌体中心の軌跡 • (b) Macnab(6)による薗体の傾いた細肉

の軌跡

図5.15(a)に、ベん毛の傾き角e= 600の場合の二重螺旋軌跡を示す。この図では X1・X2、ゐ軸
の尺度をあわせてあるため、ベん毛の回転による小さい蝉凝は見ることができず、大きい螺旋のみが

現れている。 Macnab(6)は、サノレモネラ菌の突然変異体で、ベん毛をー本しかもたないものでは、ベ

ん毛の回転軸に対し-て楕円形の菌体の長軸が傾いているために、菌体がぐらぐら動く(¥Vobble)こと

を軌跡の写真で示してし、る。図5.15(b)はMacnab(6)の写真を模写したものである。この軌跡の平[ui

形状は正弦波状の形をしており、実際の軌跡の形状は螺旋形であるものと推定される。寸法や形状が

不明なため、直接比較することはできないが、この螺旋軌跡はここで示した:霞螺旋の大きい)Jの螺

旋が観察されていると考えられる。

-120 

5.4 二本のべん毛をもっ細菌の運動

5.4.1 薗体中心に対して点対称なべん毛

ベんもが 4本の場合には、ベん毛が発生する力のモーメントを釣り合わせるために、肉体がべん

毛とは逆}J向に回転する。そのため、べん毛の実質的な回転速度はべん毛モータの回転速度よりも小

さくなる この菌体の逆回転を抑えることができれば、細菌はもっと速く進むことができる 自然界

の微生物には、 .本自の鞭もを使ってノJのモーメントの釣り合いをとっているものがある(i)。例え

ば、クラミドモナスは二本の鞭毛を左右対称に動かすことにより、力のモーメントの釣り合いをとっ

て泳いでいる。ギムノジニウムは細胞の横についた溝の中の小さな鞭毛を動かすことによって、細胞

の逆回転を抑えている。デスモフィシーの仲間には、て本の鞭毛のうち、一本は推進のために激しく

動かすのに対して、もう・司ノドをゆっくりと動かして釣り合いをとっているものがある また、運動形

態は明らかでないが、プセウドモナスなどの極毛性細菌は、菌体の両側にべん毛をもっており、それ

らをノJのそーメントの調整のために用いているように思われる。

X 
3 

図 5.16:樺毛性細菌モデ.ル

ここでは、その最も単純なモデ.ノレとして、菌体の両端にべん毛のある極毛性細菌の場合を考える。

幽5.16に示すように、t 0で菌体中心00に関して点対称に左巻きと右巻きのベん毛が一本ずつあ

り、 1fいに逆方向に(どちらも菌体中心から半径方向を向いた角速度ベクトル ω で)回転する。ベ

ん毛の数をこのような配置で増すことによって、ベん毛で発生するカのモーメントが打ち消し合い、

細菌は速く進むことができるものと考えられる。菌体の大きさや、それぞれのベん毛の形状、べん毛

モータの角速度などは、J<2.Uこ示すベん毛が一本の場合と同じものを用い、粘性抵抗係数の値には、

式(5.50)‘(5.51)を用いる。

凶5.17に、的体の速度ベク トル Uoおよび角速度ベクトル {20の時間変化を示す。菌体の速度の

X3成分は、ベん毛の回転にともなって細かく変動しているが、ほぼ一定値となっている。 Xl，X2
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肉 518:栂毛性細的のt母体中心の軌跡(・.0.02秒俳)

-0.0630 ベん巴が・み;の場合の Um/V1k]51Rから求めた推進速度は、L'，叫/¥・--0.08;~9 であり、

細閣の運動が司4 次)r.(IJJであるという仮定を置くと、式(2.77)

とベん毛の角速度0.，のWJには、

l~(\hl -l)sinJcosO ハ

I~( cos2ρ4守Isin2，3) -l 61iI2rb B' 

と比べると:{;~ %引I立~くなっている

から、制!日iのJililtt ( 

0.08 0.06 

Time (s) 

0.04 0.02 

-20 
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(ω¥甘
何

-
M
)
h
z
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。一ω〉
」

dw

。
-0.5 

{
コ
切
口
〈

-1.5 

0 (5.52) II 0.1 0.08 0.06 0.04 0.02 

ベん毛の長が成立する。式 (5.52)において、単毛性細菌の場合と極毛性細凶の場合に異なるのは、Time (s) 

さ"と、ペんEの角述度n，であり、 Hを代人して推進辿・皮の比較をすると、極毛性細菌の方が単毛
凶 ;;.17:細菌の速度ベクトルおよひmペん毛の1f)Jili皮のn!tllll変化

政 J-る。ただし、一次元モデル判:細的よりも :~2 %速いという結果が得られ、[刈5.18の結果とよく
また、肉体の角速度は、的体の逆I ~ll払が

ー定としているたでは、べん・色の1，j け恨の部分を考慮、しておらず、ベん毛の螺旋、iEtまは令~kに渡って
ペんもモータの!日l転1()辿・度

成分は、位行iが 1800 ずれた正弦波状の変動をしている

X1. X2成分についても、抑えられ、 Xa1&分がほぼ 0となっている
め、批.ì.lli速度が人きめに，H・uされる。式 (5.52) から求めた~~:&~t細mの推進速度{い 1 ・ 1士 、 0.0889

となる
200π( 1刀d/s)と比べると小さい。
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0.02秒持のui:11世

をメL印で示しである。速度が図5.17のように変化するので、.，リ助抑止、Il.un的なiE弦波状になる。

122 

回]5.18は、的体rp心00の軌跡で・ある。 X1，X2軸の尺度を X:l，Iqhの 50併にし、



:本のベん毛モータの回転軸は、菌体の中ニニでは、凶5.19に示すような細商モデルを考える。薗体の中心軸に対して線対称なベん毛5.4.2 

心を il(! る u'，:線に平行かつ線対称になっており、いずれも角度 0 だけ傾いている。 ベん毛モータの~Jみ;の東にして泳ぐが、突サルモネラ簡など数本のベん毛をもっ周毛性細菌は、通常、ベん毛を

4ω'Jrtql立し、ずれもrfi]じであり、任意の時刻において、ベん毛は間体の中心をd!る E線に対しi線対称に
然変異種の中には、ベん毛が束になることなく、ばらばらのままで巡動ずるものもある(6)。

なっている。 ~J;)20に箇体中心00の軌跡の例を示す。この場合、ペん毛が線対祢になっていること

ベん毛の傾き角 Oによらず、軌跡は対称、軸に沿った直線となる。から、

じ(J:;21 (て、般進速度Um と菌体の角速度 。。を示す。ペん毛の傾き角 Oが大きくなるにつれて、

二本のべん毛の距離が離れる

ので、釧['!j全体としての回転が抑制されることになるためだと J考えられる

これは、 Oの噌加につれて、Um は大きくなる11201は小さくなり、
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図5.21:推進速度および的体・の角速度問、
てつのベん毛モータの回転軸が平行でなl，、細菌モデ‘ルを考える。次に、 [;(1522に示すような、

この幽

転軸は線対祢となるが、ベん毛は線対称ではなく、時刻 t= 0において一つの回転軸の作る平面内で
jlJI立20だけずらした形になっている。

:~()。の" 'fÎ体rp心 00 の軌跡を図 5.23に示す。このような細筒形状の場合の靭L跡は、 断面が楕円。

つのベん・むをータの問転勅は、いずれも菌体中心を泊っており、その問の角度を 20とする。

ー十~ c::::> 
r: -<手，
~ノ

j形の鰍}i)[形状になる 3 柿円の長軸は、二本のべん毛の付け般を結ぶ線分に垂直な方向をむいており、

Um 

時11 1]が粁過すると 、 r~i体の回転とと もに、 楕円形は軌跡の螺旋と反対庁防iに回転してし 1 く 。

。が大きくなるにつれて、細I;(.jの推進速度Um とべん毛の傾き角 Oの関係、を凶5.24'こポす。
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住()5，20:常に線対称な二本のベん毛をもっ細Miの的体'11心の帆跡
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X 
3 

医15. '2 2: 凶体中心を辿る II~(線に対して!日H~;軸が線対称な'-*のベん毛をもっ細I'ljモデ.ル

l立小さくなってb、く。 t~15.22に示す時刻 t - O において;考えると、 0 の小さいとさには、 :本のべん

毛の発生する))はいずれも内輪の負の万lílJ を rpl~ 、ているが、 0 の刑加とともに、 ・II~ 、に符号の見な

るX111411力III)の成分が人きくなり、相殺することが速度低ドの似休lである r 似品iな例として、 o!)()。

の場合には、 lfrn -0となることが容易に予必される

また、軌跡断面の桁円形状の長径 h1と短径 112とペん毛の傾き角 Oの関係をEZ1525にぷ示 。
が大きくなるにつれて、h2は小さくなっていくのに対し、 11)のfl([はあまり変わらない。先述し}こよ

うに、摘11]形の短軸方filJは、 ンドのベん毛の付け恨を結んだ線分の)i!n]であり、この)jfIJHこうを!lづ・る

ベん毛のノjはOの増加につれて相殺する上うになるので、 112は小さくなってし、く。 ・}j、 '.4三のペ

ん毛の付け恨を結んだ線分に;ïf~直な方向のプjの大きさは変わらないので、 111 I訂正It-~庄の怖となる
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5.5 結 Eヨ

出i体お kびべん毛に[~iJíi:された 3 純恕iのj信仰系をJlJ" 、ることで的体とベん毛の相対的な付:fR関係

を J7慮、した、知山iの迎!føJの新しい解析方法をぷした。この解析方法は、 tJ~抗ノ)J哩論に基づくもので

あって簡便であり、保々な形状の細的の軌跡の特徴などを調べるゐ合、とくにイf効である 粘性密:抗

係放に細長物体理論にlJ;づいた数値解折によってが}られたペん毛の節[Ii]tの流体力学的な?目立作用を

15-1議した値をfH"、た解析の結果から、以下のことが明らかになった。

( L)的体に比べてベん毛が長い実際の品目的に近いj惨状では、菌体とぺん毛の流体力学的な相'I.W
JIJは小さく、べん・色の傾きゃω転にともなう粘性低抗係数の変化は小さい。

(2)球形の的体と傾いた阿転軸をもっ任13:形状の一本のベん毛をもっ細凶の運動の解析を行い、そ

の軌跡が半径、ピッチ、[i:1]転方向の異なる二つの螺旋を重ね合わせたような~-1f(螺旋の形になる。

(;~)小さい螺綻はベん毛の回転iこ、 人会いl螺旋は菌体の回転に対応している。間体がペん毛モー

タの軸に対して対称な場合には、軌跡の半径が非常に小さく、車線状にiill動しているように観察され

るのに対して、 I'li体・のJI~対称性の大きな細的では、螺旋軌跡が観察されるものと予想される。

(.1)二恒螺伍E軌跡のl陥)j向への推進速度は、 ベん毛の傾き角にあまり依作しない。

(5)効弔は、ペん:在の傾き角にあまり依{子しない。

(6)極毛性細閉そデルでは、力のモーメントの釣り合いのための菌体の逆回転が抑えられ、べん

もの実質的な[rlJ転速度が小さくならないために、単毛性細菌よりも速く移動できる。

(7)ベん毛モータの刷転軸が線対称なて本のベんもをもっ細菌モデルに関して、ベん毛が常に線

対称な細菌では、 II!)JjJFは!直線状になる ←J;、ベん毛が非対称細菌では、軌跡が断面形状が楕円形の

螺旋状になる ζの抑円形は菌体の回転とともに白l転ずる。
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6 非球形の菌体をもっ細菌の運動

6.1 緒白

第542までは、的体の形が球形であるトして、議論を進めてきた。しかし、自然界の細凶の白.体

の多くは完全な球形ではなく、楕円体が変形したような依状の形をし-(いる(1)-(3)。芭体が球形でな

い場合には、立i体に働くj)として、 Stok('.:)の抵抗則、式1223).221 を月il;、ることはできず、別途、

求める必要がある。ょの11的に適した方法に境界安楽法があり、第3G1でぷしたように、 ー様流qJや

せん断流中の物体に働くノJを粘度よく求めるーとができる。

本訟では、 w体が球形でないことの影響について検討するため、的体が球形でない場合の1\:j~的

な例として、的体がíl司長~jJ4記椅円体の場合と的体が周平回転楕円体の場合の細菌の運動を翻八る

6.2 解析方法

ストークスブj.m.rにの線形性により、静11:流体rt1でtl1-物体が速度ベクトノレ Uで動き、同時に角

速度ベクトル β で脱却jしているとき、これに働くノ)F と力のモーメント M は、 3行3~IJの抵抗

係欽行列v1
‘
v2 • I>~ を用いて、 一般に次の形に去すことができる(1)，向。

F -(V1 U '0212) (6.1 ) 

M -('D2'1 U が12) (6.2) 

ただし、|て添'r:T 'tll民間行タIJを示す。これらをJlJい、第5.fr1と同じように、肉体中心の点。。につい

て、力と力のモーメントの釣り合いを考える去、式(5.30).(5.31)は、それぞれ

{T-1ト D1}Uo {1'-I(BT -; (6.3) 

{(T 1(' 1.!?'J'-I..1)'J'-D2T}UO'1 {r 1(1)]' C'TR) I H']'-I(Hl 山{)ーが)ο;

一{TJ J) I RT-1 B}ω( (sA) 

となる。これらの点において、べん毛モータの角速度-ベクトルωfを与えることで、細菌の速度ベク

トル UZ および角速皮ベクトル QZ を得ることができる。すなわち、祇抗係~r列 v1
. v2 . v3を

月IJに求めておくことで、細向の運動が計算できる。

以下の解析において、ベん毛については、第4ポで用いたものと同じく、衣2.1に示した寸法のペ

んもを用い、粕ドj-侭抗係数としては、式(5.50)，(5.51)の値をそのまま川いる

13] 



6.3 偏長回転楕円体の菌体の場合

6.3.1 抵抗係数行列

菌体が図6.Hこ示すような1M長回転精円体の場合には、行ダIJ'02の要素はすべて0となり、 P¥が

の非対角要来も 0となる Dl，D3の対角要誌は、 Cbwangと¥VU
(6)によって以ドのように与えら

れている。
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図 6.1:制長回転楕円体
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6.3.2 細菌の運動

めMIの比 l'b3 1r・b1 の県なる偏長Ul]~ii;情円体の形状をした的体の場合の角判庁を行った。ただし、 白

体の体摘は '定としており、球形eこしたときの等価半径は、 l/LT1lである ~) G.2は、 rh3h'h1 '2の

ときの制的モデ.ルの校:ょに~Iでーある内

制 6.2:偏長阿"日椅円体の菌体をもっ細菌の模式尉

r:i<1 G . :~に、ベん毛の傾き角 0 = 10。のとき、 rb3!r'blニ I、すなわち球形の・的体と I'b3/1・hl 山 2

および I'b31T'bl- :~の凶体の場合の、 Jj体中心 00の軌跡を示す。時刻 t
_ 
0において、 λ()OI土、

(0、0，0)にあり、 0.'25砂M，の点。。の位置が丸印で示しである。また、 ~m螺旋の軌跡の形状が凡や

すいように、 X3制lを二m螺旋の軸}jlrlJ(ことり、 .¥1‘X2 ~i~åは X3 軸に比べて 27.7 倍に拡人してあ

る。 ，・balI'bl 
~ 1，2，3のし、ずれの場合にも、細菌の軌跡は三箆螺旋の形になるか、その寸法は民なる。

凶GAに、コE跡、旋の'r佳 ρおよびピッチTと菌体の偏長比 Tb3/rblの関係についてぷす。 ρに

ついては、 山311‘blの怖が変わってもあまり変化しない。 _-)j、 Tは、山31rhlが増すにつれて漸減

する

X，l I~~h方向への細一的・の速度1U031 の附lUl平均簡である推進速度 Um およひ ..\3 紬まわりのペん毛

σの例〉万ft悦岨峨fJ.皮立の時問平均則削州f官和v仙l引ザ山f内'({句京 と凶萌体の叫官仏伽似ω11前川.a山iリi

l'川川.冶以'b:lぶ削:11川I川川b削1-1.ぷ0"'2.0のとさ粉林正人となる峨イチ.がわかる。 c百号1写f:iの変化もあまり人きくないが、 1川.、以Mωbぶω:1υ11J'b
“
iと

ともに漸減している。:上九、ベん毛の{tJ(き角 Oが 10。の場合と 0。の場合の;遣はほとんどない。

~~I (i.(Hこベん毛モータの時間平均仕事小 Pおよび効中 '1と偏長比九31rblの関係を示す〉 戸， 11 

の変化の徹子は、それぞれ、 可;、 Umの変化の様チによく似ている。
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凶 6.7:二毘螺旋軌跡の軸方向単位ベクトル凶 6.6:ベん毛モータのイ1:'j下率と効弔

肩平回転楕円体の菌体の場合6.4 九'J/rbl-1.5---2.0において、推進力を生み出すべん毛の回転角速度 nf3が rb:{!rbl-1の掛合

低抗係数行夢IJ6.4.1 に比べて小さくても、推進速度 Um あるいは、 ηが大きくなる。球形の菌体の場合の解析結果から

これらを数低抗係;敏行タIJv1 ， v2 ， 1)3を解析的に求めることが困難、または不可能なときには、
類推すると、苛体の偏長比がこの理度の値の場合に、ベん毛の発生するブJのそーメントと釣り合うだ

ここでは、第341で用いた境界要素他的に求めるニとにより、細菌の運動を解析することができる。
1'b:dr/J1 ti¥二けの力のモーメントを発生しながら、並進時の抵抗は小さくなっていることがわかる。

偏長回転椅f!]体の菌体の弱合と同

般に、間体の体積は一定としており、球形にしたときの等価半径は、 11tmである

rl:を使って、ぽi体を扇刊行i転拘円体として低抗係数行列を求める
第2f;tで調

X3軸方Iゐlの挺抗が最も小さい的体形状のと

o.f3の減少によって、推進力が低ドするため Um は小さくなる

XJ袖まわりの))のモーメントか大きく、

れ以ト大きくなると、

べたように、

この稿平崎円体を X}，X2‘X3の3軸方向に並進させ図6.8'こ刷平楕円体の史:紫分割jの様子を示す。
('mは最大γなると考えられる。長手方向への抵抗が小さくなる似長回転梢fIl体または最小低抗き、

この3納まわりに回転させたときの力と力のそーメントから低抗係数行列を求めたとき、および、
これに近い荷体形状の場合むある。

可日~M

Um が大きくなるのは、

二重螺旋のピッチ γかrb3/rblの地加にともなって減少するのは、

1'b3/1
、bl~ 2.0であり (7)，(8)、

また、図6.4において、

物体では、

)~索はv2 この :~軸に対して結対称であるため、d平悶転楕円体は、る。偏長回転附円体と同様、

Dl . V3 の非対的要素も 0 となる。坑持J典，.t~法で符られた V2 および D1 、 V'J の非対角要

婦平比 rb!/l・b3が訟の値は、M:火でも 0(10-1.1)であった。残りの対角jf素の大きさをl刃6.9(こ'J'す

すべて 0、
oにおIjるοoー :C!:I・:l:":1}!l~ 

少するためと与えられる

二盤解、旋軌跡の中心軸のブ1"ril]単位ベクトルを、民](i 2に不す時刻 t

D33となる。力の

係数行タIJVIについてもノJのモーメントの係数行列'03についても、Xl軸方向の要素の}jが、 .r2・X3

rb2で rb3なので'022主Tこ、どの対角梨紫も大きくなっていく小さくなると、
標系の成分で表したときの、各成分の大きさを図6.71こ示す。また、;円軸と X:J哨のなす角の火ささ

て重螺hit軌跡の)JIIl]i:t、:1:1成分か 0に近も伝1(j.7にあわせて示す。似Jd:ヒアb3/rblが閉すにつれて、

軸方向への民紫よりも大きくなっている
この理山として、的体が細長くなるにつれて、 :1・:1'wb)jri，]への砥くなり、 X3軸のん判}に少し近づく
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抗が小さくなることが考えられるが、次節で触れるように、 X3軸のまわりのモーメントが小さくな
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ることも関与しているようである。



細菌の運動6.4.2 

的体が、 :1'1}j向に~lIí平な

場合と :1・2)jjIilに蔚、Fな場合を考え、べん毛は 10。傾いているものとして、る
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凶 6.9:紙抗係数行列
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図 6. 1;~: ベん毛モータの仕事i容と効率
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凶 6.11:ニ箆螺旋軌跡の半径とピッチ
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制 6.14:二重螺旋軌跡の軸}j向単位ベクトル
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図 6.12:細的の推進速度とベん毛の角速度
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扇平比 rbl/rb3:rb2/ω-0.25"'0.5のとき、ベんもの角速度0/3が l'bl/ l'b3・九2/rb:1 1のとき

に比べて別しているにもかかわらず、推進iH{皮Umあるいは'7が低下する1111山を巧ーえる。このとき、

凶69に示したように依抗係数行列のDbの値は増加するので、的体の発生する力のモーメントは

人きくなり、肉体の逆[liJ転の角速度の絶対fl"(10031 1"1:/1、さくなるι これにより、百f:ll:t増加するか、

~IJ~比が 1 の場合でも、ベん毛の角速度 nf3 は 003 に比べて十分大きいので、扇、lえ比の変化(.- tる

nf3の変化はたかだか数%であり、ベん毛の発生するみの大きさはあまり変化しない -方、t'1¥j体の

抵抗は、図 6.9のD:bに示されるように増しており、その結果、推進速度 Um は低ドする。

二重螺旋軌跡の中心軸の方向唱位ベクトルを、図 6.10に示した時刻 t 0における 00一:1:P:2:円

雌襟系の成分で表したときの各成分の大きさを図6.].1Iこぶす また、 1'3'[ilhと中心刺!のWlの角度・もあ

わせて示す扇平比九1/7、b3.1・b2/1、b3が減少するにつれて、二兎螺旋軌跡のむ向は、 :fl成分がo1こ近

くなり、町軸の方向に少し近づく。この傾向は、川仙方向に刷、r;_な場合にも、 X2'[4hJ.i向に川、ji.な

場合にも見られるため、抵抗係数行列のDlの大小による菌体の抵抗の私立の変化だけでは説明できな

い。この理由として肉体中心ではなく、ベん毛の付け恨の点に|対する力のそーメントの X3仙)JII'Jの

係数が他の)j向の係数よりも小さいことがあげられる
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6.5 結白

紙抗係数行タ1)をJfJいて、的体の速度および角速度と菌体に働くノ)，シノJのモーメントを関係付け、

菌体が球形でない場合の細仰の運動を解析する)iWを示した。抵抗係数行ダ1)を解析的に求めることが

困難な的体形状の場合でも、境界要素法などの数値解析を組み合わせることで、簡便に結果を得るこ

とができ、ここでぶしたjjt1~は、菌体が推進力を発生するような場合(10)にも適Jllできる。

舟仰r例として、[l'i体が偏長回転楕円体の場合と扇平回転楠円体の場合の結果を不した。

的体が偏長~IHk;.t伝円体の場合

(1)的体が細長くなるにしたがって、二重螺肱軌跡のピッチが小さくなる ')j、二軍螺旋の半

筏はあまり変化しない。

(2)推進速度l士、偏長比が 1.5"'2のとき極大となる。また、このとき効率も彬大となる

(3)偏長比が人きくなると、ベん毛が傾いている場合でも、細菌は的体の長怖に沿ったノJ向に進

む傾向が見られる。

肉体が扇平[nJ転楠円体の場合

(1 )世i体がおi平になるにしたがって、二重蝦旋軌跡のピッチが小さくなる。方、二重螺旋の半

径はあまり変化しない。

(2)推進速度は、扇平比が 0.5"'0.75のとき械大となる。また、このとき効率も極大となる。

ただし、これらの推進速度の大きさの変化は、菌体が球形の場合の推進速度と比べて数%と小さ

く、肉体の形状が球形からずれることによる影響は、主lこ了高体の回転角速度の変化として現れる。
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7 結
吾。
面開

本論文は、ベん毛を!自転させて運動する細菌の運動の解析法を不し、積々の形状の細菌モデルに

ついての解析結果から、細印iの形状と運動速度、軌跡などの関係について調べたものである 本研究

を通じてれ}られた成県は各な毎にまとめたので、ここでは、その主な成果について述べるのみとする。

まず、第 i章では、本研究の背景となってしるべん毛や鞭毛によって運動する細菌や微生物の運

動に閲する研究を概説し、本研究の目的について述べた。

第24tでは、従米から鞭毛による微作物の運動の解析にJljいられてきた低抗力理論を、任，むのj形

状のペん毛の場合にも解訴を行うことができるように拡張し、球杉の菌体をもち、螺旋形のベん毛を

同4ii;させて水中を運動寸る細菌モテ'ルのペん毛形状と運動速度および効率の関係を調べた。ペん毛の

ITiJ(l五l;t、的体を前進させるための推進力を発生するが、同時に力のモーメントも発生するので、百i体

はべん毛とは逆点Ip]に!日l帳、し、まわりの流体に対するべん毛の実質的な運動速度は低下する 細以iに

働くノJとプJのモーメントの釣り合いの式を導出し、このことが、細菌の運動速度を決定する有要な要

素となっていることを、形か:バラメータを変更した計算によって示し七。

第3fFでは、細長物体型.給と境界要議法に基づいた数値解析によって、細簡の運動の解析を行い、

両者の解析結果がよく 致することを不すとともに、細菌のまわりの流れの保子を示した。

第4¥立でl士、第3j'完で用いた数値解析?去に基づいて、箇仲;とベん毛、あるいはベん毛の微少部分

同 1:のnlJの流体力学的な相五作用の大きさを制ベ、ベん毛の庶抗力理論で用いる粘性抵抗係数の値に

ついぐ検討した。肉体とベん毛の聞の相互作用は、あまり人きくなく 、細閣の運動の解析にベんEの

庶抗力理論を用いることは妥当である。プソ、ベん毛の微少部分l司士の問の相互作用は無視すること

ができず、ベん毛の形状および移動速度に応じた粘性抵抗係数を用いる必要がある。

第51・1では、第2市;の低抗力理論をさらに拡張し、ベん毛モータの回転前hが球形の菌体の中心を

通らない細菌の場合や彼放のベん毛をもっ細前の場合の解析方法を示した。ベん毛の配置によって、

細花iの軌跡は嫌々な形状になる。とくに、ベん毛モータの回転軸が菌体中心をi1!iらない場合には、細

出iの'I~九跡は二泊螺旋の形になり 、 従来の研究で観察されている細悶の ・wobble・は、 二重螺旋のうち

の人さい)iの螺旋に来nt~するものと推定される。

第6f;1でl士、的体の形状が非球形の場合の細菌運動の解析法を示し、偏長回転術円体や副平回転

桁11]体の的体をもっ細出iについての解析結束・を示した。菌体が非球形の場合、細菌の運動で人きな影

響を受けるのは、菌体のr~Jf\i.角速度のみであり、推進速度などはあまり変わらないことがわかった。
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本研究により、細閣の形状」その運動の関係が明らかになり、同然結果・との庄接比較がnJ能な結

果を得ることができる解析法が砲、之された。しかし、ここで行った解析は、べん毛や鞭毛による制II簡

や微生物運動の ー部を調べたに過さず、細l凶白や微r生I~ミ物の逝

る。以Fに、今後に残された流体力学的な側面からの研究訳也で、 に学的な応fIl耐と関係、の深いもの

を列記する。

自然界の微生物運動を理解し、その作動原理を合めたモデルの惜撲を行うという観点からは、

(1)ベん毛モータの発生するノJのモーメントの人きさが訂版であることを組み込んだ細的の出動

の解析訟を構築する。ベ:ん毛モータの力のそーメントの大きさを計測する試みが行われ始めており、

これらの研究の成果を取り入れることで、いまのところ既知の人力条件としているべん毛モータのいl

転数を決めることができる また、逆に、推進速度からモータのノJのそーメントを撒定する二とで、

依然未解明であるべん毛モータの構造およびその動作原理の解明のための基ぬ資料がねられる。

(2)的体とべん毛の位置関係に自由度を増した場合の細凶の運動の角材庁法を楠築寸る ベん毛モー

タとベん毛本体の問にI-;j:、フックと呼ば札る比較的柔らかい部分があり、ペん毛を京にして遊泳する

ために必要な部分である (1)とも関連して、より現実に近い形のモテ、/レの柄築のために必要となるe

(3)細菌の停止時、 jlf発進時の非定常な運動の特性を羽べる。ベん毛が ";4>:の細凶は、!まぽ直線

的に進むことしかできないため、タンブル時にベん毛モータの回転を逆方向にl司転させ、ベんもの多

型変換を利用して進行えf向を変えている タンプ‘ルに要する時間は、サルモネラ菌で約 0.1秒で、ベ

ん毛モータの回転周期に比べるとゆっくりしており、時々刻々の形状変化を取り入れた解析が必要と

なる。

(4)屈曲運動を含めた解析を行う。複数の鞭毛をもっ微生物では、螺旋lill動ともに、応dhiill動を

行うものも多く、その結果得られる運動様式は、ベん毛を例転させるものよりも、上り位雑であるも

のと推察され、行動範閥、最大速度、消費エネノレギ、姿勢維持などのさまざまな観点から重要な1示唆

を含むものと考えられる。

また、液体中の微少な生物(粒子)の述動を用解し、マイクロ流体力ヴ:の桃築の・端を.f=f!うとい

う観点からは、

(5)物体境界の影響を考慮、して、細閣の挙動を調べ、細簡の観察時の容221主面の影響を明らかに

する このことは、すでに一部行われており、細符内を自主するマイクロマシンを却AEした地合にも

箆要な点である。

(6) i夜体分イ・と微小物体との相互作用の影響を調べる。細菌の、「法は 1μmのオーダであり、ベん

毛の半径は 10-2μmのオーダであることから、水分子の運動や水分子とベんEを構Ji.えする分fの相
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":作用が流体力学的な境界条件を支配していると考えられ、 悶体液体IllJの物理現段として大変興味

深い。

以上の服組は、本研究で扱ったIli純な細以iモテツレを、より現実に近いものに発民させるのに必犯

なものである。下部な，11:命体と言われる細菌でも、そのシステムとしての機能はもちろん、遊泳連動

というー[fliからだけ眺めてみても、未解明の部分は多い今後、多少なりとも、その本質問i分を明ら

かにしていきたし、
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付 金柔

本研究では、正常のストークス方程式を基礎方程式としており、慣性力などのJf.定常効果は考慮

されていない。そこで、以下では非定常現訟の時[11)スケーノレと、細菌のiill!WJの時間スケーノレを比較し、

定常ストークスノJ程式を用いることの妥当性を検討する内

質lil:111、半作 1・bの球が、 4 定のノ)Fを受けて急、に動き/Ijす場合を考える 球にはストークス

の抵抗ノ)-Gr. J.lrb:i:が働くので、この球の運動.Ji程式は、

1H:"i: = F-Gπlu・bX (A.l) 

となる

tl' ;i:と定義すると、式(A1)は、

771ft f・6r.μrbtl F (A.2) 

となり、その解は、

u(l) -ホ[1ーペ (A.3) 

となる ここで、ど'は積分定政であり、 tは時刻、 toは最初の時刻を返す。u(t= to) ::-: 0であるこ
とから、(' .0となるので、

、、IF''lv 
，，a
‘、t
 
t
 
ヰb[1-叶 (A.4) 

が得られる。

式(A1)から、球の速度がーー定値 F(6川Lrb)の99%に達するまでの時間ムt: l -toは、

dt - 一ln(1 ー 0.99)~。πμ1・b
~ 4.605品z 川

となる内

細IA':Iのおよその人きさは、 1JLmであり、 1'b ニ1μmの球で近似して、密度 ρが水の密度 1x 

103kg 11/3に等しいとする 水の粘性係数 Ilは、約 1X 10-3 kg/(m・s)なので、これらの故fllrを式

(A.5)に代入すると、

(1/3)prrrl! 
d.l - 4.605一一一一..0 

勺rrμ.1'b

~ 1.02 X 1O-6s (A.6) 
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となるc 一-点、細菌の運動の時間スケーノレは、ベん毛モータのIfJl転速度によって代点されるものと行

えられ、その周期は速いもので‘も、 10-38ね皮である。したがって、細菌の辿即jを定常状態のものか

ら予測するのは、妥当であると考えられる。
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