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Introduction

Bien qu'imperceptibles par l'�il humain, les microorganismes sont omnipr�esents dans

l'environnement o�u l'on peut les retrouver sous di��erentes formes telles que les champi-

gnons, les arch�ees ou encore les bact�eries. Leurs habitats sont vari�es et parfois extrêmes ; ils

occupent aussi bien les eaux marines que les eaux douces, les sols et sous-sols, le syst�eme

digestif ou bien la surface de la peau. Ils fascinent et constituent un pan tr�es actif de

la recherche scienti�que. Ces syst�emes se veulent, �a l'origine, être �etudi�es par les mi-

crobiologistes mais suscitent aujourd'hui l'int�erêt aupr�es de physiciens, math�ematiciens,

chimistes, m�edecins ou ing�enieurs. Bon nombre de ces microorganismes ont d�evelopp�e des

m�ecanismes leur permettant de se mouvoir de mani�ere autonome au sein de leur milieu

dans le but ultime d'atteindre une niche �ecologique adapt�ee et id�eale �a leur prolif�eration.

La colonisation de nouveaux milieux par ces microorganismes peut toutefois se r�ev�eler

probl�ematique pour l'Homme notamment dans les domaines de la m�edecine ou de l'in-

dustrie. Cette motilit�e peut en e�et être source de contamination de mat�eriel m�edical

ou de tissus biologiques par des bact�eries mais aussi être le facteur cl�e quant au pos-

sible d�eveloppement de bio�lms au sein de proc�ed�es industriels qui viendraient amoindrir

leur e�cacit�e. Outre ces e�ets n�efastes, ils sont �egalement source d'inspiration que l'on

cherche �a mimer et tirer pro�t de ces moyens de locomotion �a l'�echelle microscopique

pour nous servir dans le d�eveloppement de nouvelles micro et nano-technologies comme

la conception de micro-robots destin�es �a être vecteurs de cargaisons m�edicamenteuses.
�A plus grande �echelle, on peut imaginer traiter et d�epolluer des sols excav�es ou bien

des nappes phr�eatiques en utilisant ces microorganismes pour transformer les substances

toxiques en substances non-toxiques.

Avant de pouvoir appliquer de tels proc�ed�es, il est n�ecessaire d'am�eliorer notre

compr�ehension du transport de ces bact�eries motiles sous �ecoulement. Pour cela, il est

essentiel d'identi�er les di��erents m�ecanismes physiques mis en jeu lorsqu'une bact�erie

se voit expos�ee �a des forces hydrodynamiques externes a�n d'�evaluer sa r�eaction �a

l'�ecoulement et son intensit�e. De nombreuses questions peuvent alors �eveiller notre cu-

riosit�e : Comment le champ de vitesse externe impacte-t-il le comportement de nage du
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microorganisme ? Le con�nement favorise-t-il la colonisation de ces milieux et donc la pro-

lif�eration bact�erienne ? Comment interagit la bact�erie avec son environnement, au voisi-

nage de surfaces ou bien avec d'autres microorganismes et quelles en sont les cons�equences

sur le transport ? Ces interrogations sont multiples et beaucoup d'entre elles restent ou-

vertes. La communaut�e scienti�que tente aujourd'hui d'y apporter des r�eponses en enri-

chissant les donn�ees exp�erimentales qui alimentent les mod�eles th�eoriques et num�eriques.

Pour �etudier ces syst�emes, les (bio)-physiciens s'inspirent de mod�eles biologiques bien

connus des microbiologistes tels que la bact�erieEscherichia coli. En plus d'une docu-

mentation scienti�que importante �a son sujet, la culture de ces microorganismes est pos-

sible en laboratoire. Son comportement individuel de nage a �et�e largement �etudi�e et

est, actuellement, relativement bien compris des physiciens. Les travaux pr�esent�es dans

la suite de ce manuscrit lui seront enti�erement consacr�es. Cette bact�erie, au corps el-

lipso•�dal, se meut au moyen de agelles rotatifs qui, regroup�es, lui permettent de g�en�erer

de nets d�eplacements. Dans un uide �a l'�equilibre sa nage, bien que balistique aux temps

courts, s'av�ere être di�usive aux temps longs ; on la quali�e et mod�elise alors comme �etant

al�eatoire mais avec persistance dont les propri�et�es et grandeurs la caract�erisant lui sont

propres. Comment un �ecoulement viendrait-il alors modi�er ses propri�et�es de nage ? Des

physiciens, exp�erimentateurs et num�ericiens, ont mis en avant certains comportements

originaux comme la rh�eotaxie �a l'origine d'une nage �a contre-courant en surface, ou bien

encore l'accumulation de bact�eries �a leur proximit�e. Les �etudes sont principalement foca-

lis�ees sur le comportement et la dynamique de nage en surface o�u leurs interactions avec

celle-ci sont notables. La litt�erature ne fait part que de tr�es peu de documentation sur

la dynamique bact�erienne sous cisaillement en volume,i.e. su�samment loin des parois

pour n�egliger les interactions avec celles-ci. Le comportement des bact�eries et les pro-

pri�et�es de transport en volume sont d'un grand int�erêt et permettront d'enrichir notre

compr�ehension de la migration des bact�eries pr�ef�erentiellement vers les surfaces.

C'est dans ce contexte que viennent s'inscrire ces travaux de th�ese exp�erimentaux. Par

des techniques des microscopie optique et de microuidique, nous suivons les d�eplacements

de bact�eries E. coli a�n de caract�eriser leurs propri�et�es de nage et de transport sous

�ecoulement aussi bien en paroi qu'en volume en explorant une large gamme de cisaille-

ments tout en �etant capable de faire varier le con�nement. A�n de pr�esenter ces r�esultats

ainsi que la d�emarche suivie, nous avons organis�e le manuscrit en quatre chapitres.

Le premier chapitre vise �a introduire la bact�erie E. coli aussi bien en tant qu'objet biolo-

gique que physique. Nous y discuterons des �etudes exp�erimentales et num�eriques traitant

de la dynamique bact�erienne en proche paroi et sous �ecoulement. Nous �evoquerons la

notion d'interaction qui est fondamentale aux surfaces et qui est responsable de nom-

breuses ph�enom�enologies.�A l'�echelle de la suspension, des interactions entre micro-

nageurs peuvent nâ�tre des mouvements collectifs qui, sous cisaillement, m�enent �a une
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modi�cation du comportement rh�eologique de la suspension.

Le second chapitre est consacr�e �a la description du banc exp�erimental, con�cu dans

le but de visualiser ces microorganismes au travers de puces microuidiques. Nous y

d�evelopperons la m�ethode employ�ee pour g�en�erer l'�ecoulement ainsi que de ses limites.

Dans le chapitre suivant, nous pr�esenterons le protocole de culture mis en place pour per-

mettre la motilit�e de la soucheEscherichia colique nous utiliserons ensuite. Nous y men-

tionnerons �egalement la composition du uide suspendant assurant la motilit�e bact�erienne

en condition ana�erobie. Finalement, nous y pr�esenterons deux m�ethodes que nous avons

adopt�ees pour caract�eriser en d�etail la dynamique de la suspension de bact�eries dans un

uide au repos.

Au cours du dernier chapitre, nous nous int�eresserons alors �a l'impact d'un �ecoulement

sur le transport des bact�eries et son �evolution avec di��erentes valeurs de P�eclet hydrody-

namique et de P�eclet de con�nement. Lorsque cela sera possible, nous comparerons nos

r�esultats exp�erimentaux avec les r�esultats issus de travaux th�eoriques et num�eriques.
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Chapitre 1. �Etat de l'art

1.1. La bact�erie Escherichia coli

1.1.1. G�en�eralit�es

Escherichia coli (E. coli ) est une bact�erie unicellulaire appartenant �a la famille des

ent�erobact�eries. Sa pr�esence au sein du syst�eme digestif des mammif�eres ont fait d'elle un

sujet largement �etudi�e au sein de la communaut�e scienti�que aussi bien pour ses aspects

b�en�e�ques que pathog�enes pour l'Homme. Elle fait partie int�egrante du microbiote intes-

tinal et joue un rôle essentiel au sein du processus de digestion tels que la fermentation,

l'absorption ou l'assimilation des nutriments et assure �egalement la synth�ese de certaines

vitamines.

Figure 1.1: Sch�ema de la bact�erieEscherichia coli.

Le corps d'E. coli est de forme ellipso•�dale, souvent compar�ee �a un bâtonnet, dont

la longueur varie de 1 �a 3µm pour un diam�etre � 1 µm (Fig. 1.1). L'ADN ainsi que

le cytoplasme, dont la fonction est architecturale et organisationnelle, sont prot�eg�es du

milieu extracellulaire par la membrane plasmique. Cette membrane plasmique assure

l'int�egrit�e de la cellule (variations osmotiques/ charges ioniques) et joue le rôle de barri�ere

s�elective en contrôlant l'entr�ee nutritive et le rejet des d�echets. Cette paroi est recouverte

de pilis assurant la transmission du mat�eriel g�en�etique entre cellules et facilitant l'adh�esion

de la cellule aux surfaces.

E. coli est une bact�erie ayant la possibilit�e de se mouvoir au sein de son milieu

grâce �a la synth�etisation de agelles. La motilit�e est la facult�e pour un microorganisme

�a se d�eplacer de fa�con autonome. Cette motilit�e bact�erienne permet alors de r�epondre �a

d'�eventuelles carences chimiques (O2, nutriments, temp�erature, ...) qu'elle pourrait ren-

contrer dans son milieu pour migrer vers des endroits plus propices �a son d�eveloppement :

ph�enom�ene appel�e chimiotaxie.

Ces agelles, dont le nombre moyen est de 4 [1], sont r�epartis sur l'ensemble du corps

de la bact�erie et mesurent 10µm de long pour 20 nm de diam�etre. Ils sont compos�es de

trois syst�emes distincts qui sont le �lament, le crochet et la structure basale (Fig. 1.3).
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La structure basale est ancr�ee �a la membrane et joue le rôle de moteur. Elle fonctionne

comme un stator actionn�e par un rotor. Le stator (L et P-ring) connecte l'ensemble du

moteur au �lament par l'interm�ediaire du crochet et agit comme une bague permettant

la rotation de la bielle. La bielle est connect�ee �a la partie rotor via le MS-ring actionn�e

par le C-ring. Le complexe prot�eique Fli constituant le C-ring contrôle directement le

sens de rotation des agelles [2-4].

La structure du �lament est principalement compos�ee d'une prot�eine, la agelline [5].

Cette prot�eine, �a l'origine de la forme h�elico•�dale prise par le agelle lors de sa rotation,

est primordiale pour permettre la nage d'E. coli.

Figure 1.2: Sch�ema descriptif du processus de nage de run & tumble [6].

Chaque moteur entrâ�ne la rotation d'un seul agelle. Si l'ensemble de ces moteurs

tournent dans le sens anti-horaire (CCW pourCounter ClockWise), les agelles vont

se regrouper pour ne former qu'une seule entit�e et va propulser la bact�erie vers l'avant

(Fig. 1.2 �etapes 1, 2, 5, 6, 7 et 8). Si un ou plusieurs de ces moteurs changent de sens

de rotation (sens horaire, CW pourClockWise), le ou les agelles en question vont se

d�esynchroniser du reste des agelles tournant en sens anti-horaire. La bact�erie va alors se

r�eorienter (Fig. 1.2 �etapes 3 et 4). L'alternance de ces deux processus de nage (propulsion

et r�eorientation) est commun�ement retrouv�ee dans la litt�erature sous le nom de� run &

tumble � . Les vitesses de nage d'E. coli sont comprises entre 10 et 30µm.� 1.
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Chapitre 1. �Etat de l'art

Figure 1.3: Sch�ema d'un agelle [4].

1.1.2. Nage aux faibles nombres de Reynolds

La physique r�egissant la nage �a l'�echelle microscopique est bien di��erente de celle

que l'on côtoie ou observe dans la vie de tous les jours. Contrairement �a l'Homme, aux

poissons ou aux oiseaux qui vont exercer des forces et des moments sur le uide pour se

mouvoir, les microorganismes ne peuvent pas compter sur l'inertie pour permettre leur

nage. En e�et, les nombres de Reynolds typiques pour la bact�erieE. coli dans de l'eau

(� = 1000 kg.m� 3, � = 10� 3 Pa.s) sont tr�es faibles de l'ordre de 10� 4 � 10� 5.

1.1.2.1. Approche m�ecanistique

�A ces r�egimes, la motilit�e est gouvern�ee par les �equations de Stokes :

�r P + � r 2u = 0 (1.1a)

r � u = 0 (1.1b)

o�u P et u sont la pression et le champ de vitesse du uide.

L'absence de l'inertie induit une r�eversibilit�e de l'�equation de Stokes et une

ind�ependance en temps. Cette propri�et�e de r�eversibilit�e est bien expliqu�ee au travers

de l'exemple de la coquille Saint-Jacques propos�e par Purcell [7]. Dans le monde ma-

croscopique, elle se d�eplace par des mouvements r�eciproques ou sym�etriques en ouvrant

lentement puis en fermant rapidement sa coquille ce qui a pour cons�equence d'expulser
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1.1. La bact�erie Escherichia coli

l'eau. Cette même m�ethode de nage, mais cette fois �a tr�es petits nombres de Reynolds,

ne permettrait pas d'e�ectuer de nets d�eplacements translationnels tout simplement en

raison de la r�eversibilit�e de l'�equation de Stokes. En cons�equence, un d�eplacement dans

une direction �a une vitesse uniformev serait in�evitablement suivi par un d�eplacement

dans la direction oppos�ee �a une vitesse� v : le microorganisme se retrouverait �a nouveau

exactement �a la position initiale au d�ebut du mouvement. Ce raisonnement est le même

sur la pression, les forces ou bien les couples exerc�es.

f

f f

u
u

ux

��

Figure 1.4: La chiralit�e �a l'origine de la propulsion : cons�equence de l'anisotropie
de la train�ee. Les sens de rotation du corps (horaire) et des agelles (anti-horaire, de
vitesse angulaire 
) sont indiqu�es respectivement par les �eches noires et rouges. Dans
l'encadr�e est pr�esent�e un segment de ce agelle de taille in�nit�esimale ainsi que sa
vitesse (en noir) et les forces (en rouges) agissants sur lui. La �eche bleue indique le
sens de la force de propulsion. Ce sch�ema est extrait et modi��e de [8].

Pour surmonter ce ph�enom�ene d'amortissement visqueux, les microorganismes ont

donc dû s'adapter et d�evelopper des strat�egies de nage pour permettre la motilit�e. Chez

la bact�erie Escherichia coli, l'asym�etrie du mouvement est assur�ee par la chiralit�e des

agelles. Un agelle peut être assimil�e �a un corps mince (rapport d'aspect� 100) et ainsi

être d�ecompos�e en une in�nit�e de segments droits (encadr�e de la Figure 1.4). Chaque seg-

ment se d�eplace �a une vitesseu (u / 
) dont la direction va pointer alternativement vers

lesy positifs puis n�egatifs en fonction de sa position sur le agelle et va se voir confront�e

�a une r�esistivit�e hydrodynamique due aux frottements avec le uide. Les composantes

de la vitesseuk et u? respectivement parall�ele et perpendiculaire au segment, induisent

alors des forces de train�ee de composantesf k / �� k
 et f ? � 2f k dont la r�esultante est

f . C'est sur cette r�esultante f que la chiralit�e joue un rôle primordial en lui assurant de
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ne pas être colin�eaire avec la vitesseu du segment. De ce fait,f poss�ede une composante

non-nulle selonx et donc selon la direction de nage. Cette composante est la force de

propulsion f i
prop indiqu�ee par la �eche bleue.

En revenant �a une �echelle plus macroscopique, ce sont donc les forces de train�ee aniso-

tropes qui adviennent sur l'ensemble du agelle qui permettent �nalement de g�en�erer une

force nette de propulsionFprop =
P

i f i
prop (Fprop � 0:1 � 1 pN dans l'eau [9]). L'e�cacit�e

d'un tel m�ecanisme de propulsion est de l'ordre d'1 % [7].

La nage serait impossible sans la pr�esence du corps bact�erien. De la même fa�con que la

force de propulsion est compens�ee par la force de train�ee, le couple exerc�e par la rotation

anti-horaire des agelles (de fr�equence� 100 Hz) est compens�e par la rotation horaire

du corps (� 20 Hz) [10].

Lors de la nage,E. coli va donc pousser le uide vers l'avant de la cellule avec une force

�equivalente et oppos�ee �a celle cr�e�ee par le agelle et ce par le simple m�ecanisme d'action-

r�eaction. Un terme est souvent retrouv�e dans la litt�erature d�e�nissant ce comportement

de nage ; on dit de ces bact�eries qu'elles sont des� pushers� 1. En champ lointain, la

bact�erie agit sur le uide comme un dipôle de forces oustresslet �a l'origine d'un champ

hydrodynamique r�epulsif �a l'avant et l'arri�ere de la cellule et attractif sur ses ancs

(Fig. 1.5A). L'intensit�e de ce champ hydrodynamique d�ecrô�t avec la distance enr � 2

(Fig. 1.5B) [11]. Les rotations en sens inverse du corps et des agelles agissent sur le

uide comme un dipôle de moments, unrotlet qui d�ecrô�t en r � 3 [12].

A B

Figure 1.5: Champ de vitesse moyen cr�e�e par une bact�erie en mouvement [11].A
Mesure exp�erimentale. Les lignes en noir indiquent la direction locale de l'�ecoulement.
Inset : Zoom en proximit�e de la bact�erie. B �Evolution de la vitesse avec la distancer
au centre de la bact�erie.

1. �A l'inverse, les � pullers � commeChlamydomonas reinhardtii � tirent � le uide vers elles.
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1.1.2.2. Approche statistique

Plusieurs grandeurs peuvent caract�eriser la nage run & tumble d'E. coli. La plus

�evidente et que nous avions d�ej�a mentionn�ee est la vitessev0 mais d'autres grandeurs

intrins�eques renseignent plus en d�etail sur la dynamique : le temps d'un run entre deux

r�eorientations t r , la longueur de ce runl run , le temps sur lequel s'e�ectue un tumble

t tumble ou bien l'angle de ce tumble� . En 1972, Berg suit les d�eplacements en 3D d'E.

coli dans un milieu homog�ene d'un point de vue chimique a�n de n�egliger tout e�et de

chimiotaxisme [1] et extrait ces di��erentes grandeurs. Pour la souche sauvage d'E. coli

AW405, il mesure tr � 1 s et ttumble � 0:15 s avec un angle moyenh� i = 68 � 36° pour

une vitesse de nagev0 � 15 µm.s� 1.

En se basant sur ces grandeurs exp�erimentales, Lovely propose un mod�ele capable de

caract�eriser la dynamique de nage. Il d�e�nit alors un coe�cient de di�usion translationnel

[13] :

Dt =
v2

0t c

3
=

v2
0t r

3(1 � h cos� i )
(1.2)

La premi�ere �egalit�e laisse apparâ�tre un temps tc (t c = t r=(1 � h cos�i )) qui d�e�nit un

temps caract�eristique pour lequel la bact�erie conserve la m�emoire de son orientation

initiale. Il marque la transition du comportement balistique de la nage aux temps courts

< t c �a un comportement di�usif aux temps longs > t c. Il est �a noter que ce mod�ele est

construit sur la base de certaines hypoth�eses, mais s'av�ere être largement utilis�e dans

la communaut�e scienti�que a�n de caract�eriser l'activit�e bact�erienne. Dans ce milieu

chimiquement homog�ene, la dynamique de la bact�erie est donc une marche al�eatoire avec

persistance. En consid�erant la nage parfaitement isotrope dans le milieu, les �equations de

Langevin permettent de d�eduire le d�eplacement quadratique moyen r2(�t) de la bact�erie

et peut s'�ecrire :

r2(�t) = 6D B �t
| {z }

Terme passif

+ 6D t �t(1 � exp(� �t =t c))
| {z }

Terme actif
(1.3)

Ici, r (t) est la distance parcourue entre deux positions de la bact�erie s�epar�ees d'un pas

de temps �t. Ce d�eplacement quadratique moyen peut être vu comme la surface que va

explorer une bact�erie au cours du temps.

Cette �equation est divis�ee en deux termes. Les bact�eries de taille microscopique sont

in�evitablement soumises �a l'agitation thermique du uide environnant. Cette contribu-

tion est mise en �evidence par le terme de gauche, le terme passif, o�u DB repr�esente le

coe�cient de di�usion Brownien D B = kbT=(6��a ) ; �a temp�erature T ambiante dans un

uide de viscosit�e � = 10� 3 mPa.s et a la taille du corps bact�erien, DB � 0:4 µm2.s� 1.
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Chapitre 1. �Etat de l'art

Dans notre cas, ce coe�cient est domin�e d'un facteur 50 �a 100 par le coe�cient de di�u-

sion actif Dt . Dans la suite du manuscrit, nous n�egligerons donc ce terme passif.

Le second terme du membre de droite, appel�e terme� actif � , rend compte de la dyna-

mique de run & tumble et met en avant ces deux caract�eristiques. En e�et, en e�ectuant

un d�eveloppement limit�e d'ordre 2 de ce terme, on remarque deux tendances : (i) Aux

temps courts (�t < t c), on a r2(�t) = v2
0�t 2 synonyme d'un processus ballistique. (ii)

Aux temps longs (�t > t c), exp(� �t =t c) ! 0. On a alors r2(�t) = 6D t �t d�ecrivant un

processus di�usif.

Figure 1.6: Distribution des angles de r�eorientation lors d'un tumble [14]. Les points
repr�esentent les r�esultats exp�erimentaux obtenus �a partir de 1200 �ev�enements de
tumbling. En trait continu un ajustement propos�e par la solution de Saragosti avec
Dr = 3:5 rad2.s� 1 [15].

Nous avons vu que le coe�cient de di�usion translationnel propos�e par Lovely peut

�egalement s'exprimer en fonction de l'angle de tumbling� (seconde �egalit�e de l'�equation

1.2). Dans son article [1], Berg trace la distribution obtenue exp�erimentalement de cet

angle (Symboles en Fig. 1.6. Saragosti part alors du postulat qu'il est possible de mod�eliser

ces r�eorientations (al�eatoires avec persistance) par un unique coe�cient de di�usion ro-

tationnel [15]. Il d�e�nit p(�;  ; t ) comme la densit�e de probabilit�e d'une particule d'avoir

une orientation suivant un angle polaire� et un angle azimutale �a un temps t ; son

�evolution temporelle est alors donn�ee par la contrepartie rotationnelle de la loi de Fick

translationnelle :

@p
@t

= D rr 2p (1.4)

o�u D r est le coe�cient de di�usion rotationnel d'unit�e rad 2.s� 1. En consid�erant la par-

ticule align�ee avec l'axe polaire �a t = 0, la probabilit�e est alors repr�esent�ee par un Di-

rac : p(�; �; t = 0) = � (� ). Il donne alors une solution analytique dep(�; t) par un
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1.2. Dynamique de nage en �ecoulement cisaill�e

d�eveloppement en harmonique sph�erique qui d�epend de Dr . Il ajuste ainsi les valeurs

exp�erimentales de Berg en laissant Dr en param�etre libre. Le meilleur ajustement est

alors donn�e pour Dr = 3:5 rad2.s� 1 (trait continu Fig. 1.6). �A titre comparatif, le coe�-

cient de di�usion rotationnel d'une particule passive (bâtonnet) de longueurl � 10 µm

est Dbatonnet
r � kbT=(�l 3) � 10� 3 rad2.s� 1.

De cette distribution, il en d�eduit la fonction d'autocorr�elation des orientations :

hcos� i (t) = exp( � 2Dr t) (1.5)

Puisque les tumbles bact�eriens peuvent correctement être d�ecrits par un processus de

di�usion rotationnel, D t peut �egalement être exprim�e en fonction de Dr :

Dt =
v2

0t r

3(1 � h cos� i )
�

v2
0t r

6Dr t tumble
(1.6)

Berg [1] montre �egalement que la chimiotaxie impacte directement la dynamique

bact�erienne. Si une bact�erie se montre favorable �a une certaine esp�ece chimique, elle

va alors avoir tendance �a s'orienter pr�ef�erentiellement dans la direction de ce gradient

chimique. Elle va donc adapter sa dynamique de nage et augmenter son temps de run tr ,

intrins�equement sa longueur de run, au d�etriment de son temps de r�eorientation ttumble

a�n d'atteindre plus rapidement cet endroit plus propice. En d'autres termes, l'angle

de tumble entre deux runs va se voir modi��e et donc in�evitablement le coe�cient de

di�usion rotationnel D r le sera aussi.

1.2. Dynamique de nage en �ecoulement cisaill�e

Nous pr�esentons dans cette partie les di��erents m�ecanismes physiques op�erants sur

une bact�erie autopropuls�ee lorsque celle-ci est soumise �a un �ecoulement cisaillant pour le

cas d'une suspension dilu�ee, n�egligeant ainsi les interactions entre nageurs.

Avant de s'int�eresser au cas de la bact�erie active qui se r�ev�ele relativement complexe,

il est n�ecessaire de d�ecrire en amont l'inuence d'un �ecoulement cisaill�e sur le cas d'une

particule passive dont la morphologie se rapproche de celle d'E. coli. Consid�erons pour

cela une ellipso•�de. Sous �ecoulement cisaillant, elle est advect�ee et d�ecrit une rotation

p�eriodique autour de son centre de masse appel�ee� orbites de Je�ery � . Cette dynamique

a �et�e pour la premi�ere introduite par Je�ery [16] puis reprise par Bretherton [17]. La �gure

1.7 pr�esente ce cas pour une ellipso•�de dont l'orientation est repr�esent�ee par le trait rouge.

La vitesse angulaire d�epend de l'orientation de la particule avec le cisaillement. De plus,
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Chapitre 1. �Etat de l'art

elle passe d'autant plus de temps align�ee avec l'�ecoulement que son rapport d'aspect

est important. Sa dynamique orientationnelle est d�ecrite par l'�equation de Bretherton-

Je�ery :

_p = ( I � pp)( � E + 
 )p (1.7)

avec E = ( r u + r uT )=2 le tenseur des taux de d�eformation et 
 = (r u � r uT )=2

le tenseur des taux de rotation de l'�ecoulement externe.� = ( � 2 � 1)=(� 2 + 1) est la

constante de Bretherton o�u � = l=a est le rapport d'aspect de l'ellipso•�de de longueurl

et de diam�etre a.

Ecoulement

Figure 1.7: Sch�ema descriptif des orbites de Je�ery ayant lieu sur une ellipso•�de passive
sous un �ecoulement cisaillant. Son orientation est indiqu�ee par le trait rouge.

Dans le cas d'une particule active, comme par exemple une bact�erie, �a la vitesse de

translation de l'ellipse passive (d�e�nie par celle de l'�ecoulement ux ) et son orientation

(orbites de Je�ery) viennent s'ajouter, respectivement, les dynamiques translationnelle et

rotationnelle de la bact�erie.

Figure 1.8: Sch�ema descriptif d'une particule active sous �ecoulement de Poiseuille,
modi��e de [18].

Tous ces �el�ements peuvent alors être retrouv�es au travers du mod�ele cin�etique propos�e

par Ezhilan et Saintillan [18-20] . Ce mod�ele r�eside sur un �equilibre des ux dans lequel le
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1.2. Dynamique de nage en �ecoulement cisaill�e

microorganisme est mod�elis�e par un corps mince (ellipso•�de) nageant �a une vitessev = vsp

(Fig. 1.8). La distribution de ces micronageurs arti�ciels au sein d'un �ecoulement (ex.

Poiseuille) est captur�ee par la densit�e de probabilit�e 	( x ; p; t) de trouver une particule �a

une positionx = ( x; y; z) avec une orientationp = (sin � cos ; sin� sin ; cos� ) au temps

t satisfaisant l'�equation de Fokker-Planck :

@	
@t

+ r x � ( _x 	) + r p � ( _p	) = 0 (1.8)

o�u _x et _p correspondent aux ux de vitesses translationnel et angulaire d�e�nis comme :

_x = vsp + u � Dt r x ln	 (1.9)

_p = � (I � pp) � E � p +
1
2


 � p � Drr pln	 (1.10)

On retrouve bien les di��erents �el�ements caract�eristiques de la dynamique d'E. coli :

l'�equation 1.9 capture sa vitesse de nagevs dont la direction est d�enot�ee par p, la vitesse

externe de l'�ecoulementu et un terme suppl�ementaire incluant un coe�cient de di�u-

sion translationnel. Le mouvement de rotation des particules est captur�e au travers de

l'�equation 1.10 qui inclut l'�equation de Bretherton-Je�ery sur les deux premiers termes

du membre de droite (d�evelopp�e ici pour un �ecoulement de Poiseuille) et le processus

al�eatoire de r�eorientation de la bact�erie via le coe�cient D r dans le dernier terme.

1.2.1. �A l'�echelle de la bact�erie

1.2.1.1. Rh�eotaxie

Les bact�eries sont sensibles �a de nombreux e�ets provenant de leur environnement aux-

quels elles r�eagissent, c'est le taxisme. La r�eponse �a ce taxisme peut être� directe � (chi-

miotaxisme [21], phototaxisme [22]) car la bact�erie ressent et r�epond aux stimuli ext�erieurs

ou � indirecte � r�esultat de forces ext�erieures (magnetotaxisme [23], gyrotaxisme [24]).

Il a �et�e report�e que les microorganismes, �a l'image des poissons [24] ou certains insectes

[23], pr�esentent �egalement un comportement en r�eponse au gradient de vitesses auquel ils

peuvent être confront�es, c'est la rh�eotaxie. Ce ph�enom�ene a �et�e observ�e pour la premi�ere

fois en 1961 pour des spermatozo•�des et favoriserait leur remont�ee au niveau de la paroi

ut�erine jusqu'�a l'ovule [25, 26].

Aux forces et aux couples ayant lieu lors de la nage d'E. coli (cf. section 1.1.2.1)

viennent s'additionner des forces externes, hydrodynamiques, de l'�ecoulement. Ces forces
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Chapitre 1. �Etat de l'art

A B

Figure 1.9: A M�ecanismes responsables de la rh�eotaxie.B La vitesse de rh�eotaxie
est d�ependante du cisaillement _ . Les deux sch�emas sont emprunt�es de [27] et modi��es
selon les notations utilis�ees pour le manuscrit.

hydrodynamiques sur les agelles sont �a l'origine d'une force nette de portance (en raison

de leur chiralit�e et du gradient de vitesse ressentis enz) normale au plan de cisaillement

(Fig. 1.9A ). Cette force provoque une d�erive des agelles au travers des lignes de courant

selony. Le corps n'�etant pas chiral n'est pas soumis �a cette force mais uniquement sa force

de frottements avec le uide. Le sens de ces forces de frottement ou trâ�n�ee s'oppose �a

celui de la portance. Le corps agit alors comme un point de pivot ou une� ancre� comme

le m�etaphorisent Marcoset. al [27]. Ces deux forces produisent un couple qui tend alors

�a �eloigner l'orientation bact�erienne de l'axe de l'�ecoulement pour la r�eorienter perpen-

diculairement avec celui-ci (Fig. 1.9A ). Ils observent �egalement que la vitesse de cette

d�erive, vy, est d'autant plus importante que les taux de cisaillement _ sont importants

(Fig. 1.9B) et que le signe de la vitesse de rh�eotaxie est du même signe que celle du

cisaillement ; par exemple en �ecoulement de Poiseuille, le cisaillement est sym�etrique par

rapport au centre du canal o�u il change de signe de part et d'autre de ce point central.

1.2.1.2. Nage aux parois

La proximit�e d'une surface engendre une rupture de l'axisym�etrie des forces de pro-

pulsion dont la chiralit�e est �a l'origine responsable. En e�et, deux ph�enom�enes phy-

siques entrent alors en comp�etition sur la bact�erie. La rotation des agelles (�eche noire

Fig. 1.11A ) �a proximit�e de la paroi induit une force parall�ele �a la surface mais orthogonale

au mouvement de translation de la cellule (grande �eche verte). Puisque la rotation du

corps contre-balance la rotation des agelles, le corps induit une force �egale et oppos�ee �a

20



1.2. Dynamique de nage en �ecoulement cisaill�e

Figure 1.10: E. coli d�ecrit des trajectoires circulaires aux parois. Image extraite de
[28].

la force ayant lieu sur les agelles (petite �eche verte). De ce fait, la surface est respon-

sable de l'�emergence d'un couple (�eche en pointill�es rouges) actant sur la cellule. Cette

interaction est donc responsable d'une nage circulaire aux parois (Fig. 1.10). Nous avons

vu au d�ebut de ce chapitre que lorsqu'E. coli est en mouvement, son corps tourne dans

le sens horaire (CW) et anti-horaire (CCW) pour les agelles : la nage circulaire s'e�ec-

tuera toujours sur la droite en se pla�cant dans le r�ef�erentiel de la bact�erie. La bact�erie

est align�ee parall�element avec la surface avec un angle� = 0 dont la con�guration est

stable2. Le champ de vitesse d�evelopp�e �a la paroi est �egalement un dipôle de forces dont

la port�ee d�ecrô�t en r � 3 et donc plus rapidement qu'en l'absence d'interactions [11].

Sous �ecoulement, la bact�erie fait �egalement l'objet de l'e�et de rh�eotaxie �a la paroi.

La nage de la bact�erie subit, en plus du ph�enom�ene d'interaction avec la surface, le couple

hydrodynamique externe (couple repr�esent�e par les �eches en pointill�es bleus Fig. 1.11C

et D ). Tout comme il l'a �et�e pr�esent�e dans la section pr�ec�edente, l'e�et de rh�eotaxie

induit une composante de la vitesse selony sur le sch�ema. Cette vitesse de rh�eotaxievy

est alors indiqu�ee par une �eche jaune (Fig. 1.11C) et pousse alorsE. coli �a d�eriver dans

cette direction.

Un certain nombre de travaux portent sur l'�etude de la rh�eotaxie �a la paroi pour E.

coli [30-32]. Nous allons ici nous int�eresser aux travaux de A. Mathijssenet. al publi�es

r�ecemment dans lesquels ils observent quatre r�egimes chacun d�elimit�es par un taux de

cisaillement critique _ c .

R�egime I : Aux plus faibles intensit�es d'�ecoulement, les trajectoires sont majoritaire-

ment circulaires et pr�esentent une l�eg�ere d�erive sur la droite (Fig. 1.11E).

R�egime II : �A un premier _ c1 & 1:5 s� 1, une mixit�e de trajectoires se dessine avec la

persistance de trajectoires circulaires et l'apparition de trajectoires s'opposant �a la

2. En r�ealit�e, la bact�erie n'est pas parfaitement align�ee avec cette surface mais pr�esente un l�eger angle
avec celle-ci. Son corps� pointe � dans la direction de la surface [29, 30].

21



Chapitre 1. �Etat de l'art

Figure 1.11: E�ets du cisaillement sur la dynamique de nage d'E. coli �a la paroi.
A Nage circulaire en l'absence d'�ecoulement (vue du dessus).B Vue de pro�l. Le
corps bact�erien d�ecrit un angle � avec la paroi.C Les cisaillements induisent un couple
hydrodynamique qui rentre en comp�etition avec le couple naturel de la nage. La bact�erie
d�erive selon +y �a une vitessevy : c'est la vitesse de rh�eotaxie (�eche jaune). L'intensit�e
de l'�ecoulement peut amener la bact�erie a pivoter et nager �a contre courant (ii).D
Cons�equence des forts gradients de vitesse sur� ; les bact�eries sont en �equilibre instable.
E, F, G et H Quatre r�egimes de rh�eotaxie de surface d�ependants du cisaillement :E
_ < _ c1, F _ c1 < _ < _ c2, G _ c2 < _ < _ c3 et H _ > _ c3. La �gure sup�erieure est
modi��ee de [30], la �gure inf�erieure est tir�ee de [31].

direction de l'�ecoulement, i.e. nage �a contre-courant, avec toujours une d�erive sur

la droite. Avec l'intensit�e de l'�ecoulement grandissante, le couple hydrodynamique

augmente �egalement et fait pivoter la bact�erie face �a l'�ecoulement (Fig. 1.11C(i) &

Fig. 1.11F).

R�egime III : �A _ c2 & 15 s� 1, les forces de l'�ecoulement� d�ecrochent � et soul�event le
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corps de la paroi augmentant ainsi l'angle� (Fig. 1.11D (i)) et rend cette con�-

guration instable. Les e�ets de Je�ery vont r�eorienter la bact�erie dans le sens de

l'�ecoulement (Fig. 1.11C (i) ! (ii)) et la plaquer �a nouveau �a la paroi avec un

angle � > 0 (Fig. 1.11D (ii)) ; con�guration �egalement instable. Le couplage de la

rh�eotaxie et de l'�ecoulement va �a nouveau faire pivoter le nageur �a contre-courant

comme discut�e pour le r�egime II et ainsi de suite. La r�ep�etition de ces �ev�enements

fait nâ�tre un r�egime oscillatoire (Fig. 1.11G).

R�egime IV : �A _ c3 & 40 s� 1, les trajectoires sont orient�ees dans la direction de l'�ecoulement

avec toujours cette d�erive sur la droite. Le r�egime oscillatoire est toujours pr�esent.

Certaines bact�eries sont capables �a ces r�egimes de pr�esenter dans de rares cas une

d�erive vers la gauche (Fig. 1.11H ).

1.2.1.3. Accumulation aux surfaces

Une autre propri�et�e int�eressante d�ecoulant de la nage d'E. coli est l'accumulation en

proche paroi (Fig. 1.12). L'adh�esion de bact�eries aux parois est souvent expliqu�ee comme

le r�esultat des forces �electrostatiques et des forces de van der Waals entre la surface et la

cellule [33]. Ces forces st�eriques ne sont pas n�egligeables mais le principal m�ecanisme se

r�ev�ele être de nature hydrodynamique [29].

Figure 1.12: Pro�l de concentration d'une suspension d'E. coli entre deux plaques
parall�eles s�epar�ees d'une distance h. R�esultats exp�erimentaux marqu�es par des points et
les ajustements en traits continus. Figure extraite de [34] et modi��ee avec les notations
utilis�ees pour le manuscrit.

Nous l'avons vu plus haut (cf. section 1.1.2.1), le champ de vitesse autour d'E. coli

est approxim�e �a un dipôle de forces. Une bact�erie nageant parall�element et �a proximit�e

d'une surface va� voir � son image et ressentir le champ hydrodynamique d'un dipôle

�equivalent de l'autre côt�e de la paroi. La bact�erie est soumise �a une composante de la
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vitesse dans la direction de l'image ce qui� l'aspire � et l'entrâ�ne vers la surface. Cette

vitesse est de l'ordre deuz v �=�z 2 en prenant z la distance avec la paroi et� la force

du dipôle. Consid�erer cette image �ctive est n�ecessaire pour que le probl�eme ait du sens

d'un point de vue physique et de respecter la condition limite �a la paroi.

Berke [34] propose un mod�ele hydrodynamique visant �a interpr�eter ce processus d'in-

teraction avec la paroi. Il montre que quelque soit l'angle d'attaque et d�es lors que

sa distance avec la surfacez est de l'ordre la taille d'une bact�erie (l � 10 µm), la

bact�erie sera in�evitablement r�eorient�ee parall�element �a celle-ci �a un temps caract�eristique

� k v �l 3=� v 1 s ; temps caract�eristique d'alignement beaucoup plus long pour une

particule �equivalente Brownienne� batonnet
r � Dbatonnet

r
� 1 � 102 s. Il montre alors que la

distribution de probabilit�e de la concentration de bact�eries c(z) entre deux plaques pa-

rall�eles rel�eve �nalement de la comp�etition entre la vitesse d'attraction uz et le coe�cient

de di�usion translationnel bact�erien perpendiculaire �a la surface Dt
z [34]. L'ajustement

est repr�esent�e en traits pleins sur la �gure 1.12. Il est �a noter que son mod�ele ne prend

pas en compte les e�ets st�eriques.

Le mod�ele cin�etique de Saintillan pr�esent�e plus haut permet �egalement la visualisation

de cette accumulation aux surfaces mais cela, en n�egligeant compl�etement les interactions

st�eriques et hydrodynamiques avec la paroi.�A la paroi, le ux translationnel _x normal

aux parois doit être nul pour respecter la condition aux limites d'imperm�eabilit�e. En

injectant l'�equation 1.9 �a cette condition aux limites, un �equilibre se fait entre la di�usion

translationnelle et la nage de la bact�erie normale �a la surface :

Dt
@	
@z

= vs cos� 	 en z = � h (1.11)

Cela implique qu'une bact�erie orient�ee vers la paroi sup�erieure (cos� > 0 en z = +h)

et vers la paroi inf�erieure (cos� < 0 en z = � h) m�enent vers un gradient de bact�eries

normal �a la paroi, respectivement, positif (@	 =@z >0) et n�egatif ( @	 =@z <0) r�esultant

alors en une accumulation au niveau des surfaces.

Peu de donn�ees exp�erimentales alimentent la litt�erature sur ces pro�ls de concentra-

tion en �ecoulement. Rusconi [35], observe que le taux de cisaillement est responsable de

fortes h�et�erog�en�eit�es spatiales sur la distribution de bact�eries au sein du canal. Il souligne

l'�emergence d'une zone de d�epl�etion en concentration au centre du canal chez la bact�erie

Bacillus subtilis. Les bact�eries sont pi�eg�ees dans les zones �a fort gradient o�u le temps

caract�eristique de l'alignement de la bact�erie par l'�ecoulement� _ � 1 est faible devant le

temps caract�eristique n�ecessaire �a celle-ci pour se r�eorienter� Dr
� 1. Quand bien même

l'intensit�e de l'�ecoulement est faible voire nulle, la proximit�e avec la paroi (� 10� 20 µm)

diminue la fr�equence des �ev�enements de tumbling de moiti�e en raison des interactions et

les r�eorientations de tumbling se trouvent �a être principalement parall�eles �a cette paroi
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1.2. Dynamique de nage en �ecoulement cisaill�e

[36]. Le pi�egeage est donc d'autant plus prononc�e.

1.2.2. �A l'�echelle de la suspension

La partie pr�ec�edente visait �a faire l'�etat de l'art de la bact�erie Escherichia coli, des

m�ecanismes permettant la nage et avait pour vocation d'expliquer les cons�equences du

cisaillement sur le comportement individuel. En physique, une phase dispers�ee (ensemble

de bact�eries) contenue au sein d'une phase continue est appel�ee suspension. Plus parti-

culi�erement, dans notre cas l'adjectif� active � est attribu�e �a notre suspension. En e�et,

les micro-nageurs se meuvent au sein du uide de mani�ere compl�etement autonome sans

qu'aucune contribution ou �energie ext�erieure ne soit apport�ee au syst�eme. Pour cela, ils

puisent dans leur environnement, en permanence, les ressources chimiques qu'ils conver-

tissent en �energie m�ecanique pour permettre leur motilit�e. L'apport continu d'�energie

m�ecanique au sein de la suspension fait de ce syst�eme un syst�eme hors-�equilibre.

Une suspension active est caract�eris�ee par sa fraction volumique� bas�ee sur le volume

du corps :

� = cVb (1.12)

o�u c est la concentration bact�erienne etVb le volume du corps (� 1 µm3). Dans la suite du

manuscrit, nous utiliserons cette d�e�nition de� mais il est possible de trouver parfois une

fraction volumique � ex o�u les auteurs vont plutôt choisir de prendre en compte le volume

exclu dû �a la pr�esence des agelles. Ce volume exclu est le volume d'une sph�ere �equivalente

dont le diam�etre est la longueurl de la bact�erie. La transition d'une suspension dilu�ee o�u

les bact�eries ne se� voient � pas d'une point de vue hydrodynamique et une suspension

semi-dilu�ee se situe �a� ex = O(1) [9].

1.2.2.1. Les mouvements collectifs

Le champ hydrodynamique g�en�er�e par E. coli lors de sa nage a�ecte aussi bien la

di�usion de particules passives [37, 38] que la dynamique des autres microorganismes

dans son voisinage. La combinaison des ph�enom�enes st�eriques et des champs hydrody-

namiques entre nageurs organise spatialement la suspension bact�erienne en favorisant un

alignement parall�ele entre les bact�eries [39].�A l'�echelle de la suspension, ces interactions

entre nageurs donnent naissance �a des structures coh�erentes et dynamiques dont la taille

varie de 10 �a plusieurs centaines de microm�etres.

La formation de ces structures est graduelle avec la concentration et se manifeste tout

d'abord par l'apparition de clustersdynamiques jusqu'�a un r�egime abouti de bio-convection

(Fig. 1.13) ; ph�enom�ene d�ej�a bien connu pour la bact�erie Bacillus subtilis[40, 41]. Au cours
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Chapitre 1. �Etat de l'art

de ses travaux de th�ese, Gachelin [42] montre �egalement que les longueurs de corr�elation

de ces structures augmentent lin�eairement avec la fraction volumique en coh�erence avec

ce que propose le mod�ele de Saintillan et Shelley [43].

A B

Figure 1.13: Distribution spatiale des vitesses obtenue parµ-PIV pour une suspension
d'E. coli �a � = 8 % [42]. A Vecteurs vitesse.B Orientation des vitesses. La barre
blanche repr�esente 30µm.

La litt�erature ne fait part que de tr�es peu de r�esultats exp�erimentaux concernant

E. coli. Beaucoup d'entre eux portent notamment sur la bact�erieB. subtilis qui est

�egalement une bact�erie de typepusher. Ces structures collectives prennent des aspects

multiples tels que des vortex, des jets ou des tourbillons [44-47] et il n'y a aucune rai-

son th�eorique pour que ces singularit�es ne surviennent que pourB. subtilis. Di��erents

param�etres exp�erimentaux tels que le con�nement [41, 48, 49], la g�eom�etrie ou bien la

nature de l'interface (uide, solide) [41, 50] peuvent conduire �a diverses organisations

macroscopiques et impacter sur l'organisation spatio-temporelle de la suspension.

Sous �ecoulement, ces comportements collectifs sont sans doute �a l'origine des comporte-

ments rh�eologiques singuliers que pr�esentent les suspensions actives [51-54]. L'�etude de

ces mouvements d'ensemble est un premier pas dans la compr�ehension de la rh�eologie
� active � et du ph�enom�ene de � superuidit�e � [53] retrouv�e �a ces r�egimes concentr�es.

1.2.2.2. La rh�eologie active

Les premi�eres mesures de la viscosit�e d'une suspension active sont r�ealis�ees par So-

kolov et. al en 2009 [51]. Une goutte de suspension bact�erienne est dispos�ee entre 4

�bres �etir�ees a�n de former un �lm mince (d'�epaisseur � 200 µm). Ils mesurent la vis-

cosit�e de ce �lm grâce �a deux techniques. Une premi�ere consiste �a mesurer la vitesse de

d�ecroissance d'un vortex initialement induit �a ce �lm. Ils �etablissent alors une relation

entre l'�evolution temporelle des vitesses du vortex et la viscosit�e. Toujours sur ce même

�lm, la seconde m�ethode consiste �a mesurer le couple exerc�e par les bact�eries sur une par-

26



1.2. Dynamique de nage en �ecoulement cisaill�e

ticule �electromagn�etique immerg�ee dans le �lm. Ces deux m�ethodes donnent des r�esultats

similaires et des valeurs de viscosit�e inf�erieures �a celles du uide suspendant,i.e. uide

en l'absence de bact�eries, et ce jusqu'�a un facteur 7.

A B

C D

Figure 1.14: Comportement rh�eologique d'une suspension d'E. coli. A Micro-
rh�eom�etre : cellule microuidique en forme de Y.B �Evolution de la viscosit�e relative � r

d'une suspension d'E. coli en fonction du taux de cisaillement moyen de la suspension
obtenue grâce au dispositifA [52]. C �Evolution de la viscosit�e relative � r d'une sus-
pension d'E. coli en fonction du taux de cisaillement moyen de la suspension obtenue
en rh�eom�etre de Couette et pour di��erentes fractions volumiques en bact�eries� [53].
D La diminution de viscosit�e d�epend de l'activit�e bact�erienne pouvant mener �a des
viscosit�es � n�egatives � [53].

Les ann�ees suivantes, le caract�ere non-Newtonien de la suspension est mesur�e grâce �a

des techniques de microuidique (Fig. 1.14A et B ) [52] ou par rh�eom�etrie en cellule de

Couette [53] (Fig. 1.14C et D ). Plus particuli�erement grâce �a cette derni�ere technique,

Lopez observe �a tr�es faibles taux de cisaillements l'apparition d'un plateau Newtonien ac-

tif dont la valeur est tr�es faible devant la viscosit�e du uide suspendant. De plus, la valeur

de ce plateau est d'autant plus faible que la concentration est importante (Fig. 1.14C). �A

faibles _ et sous condition oxyg�en�ee, la viscosit�e de la suspension active laisse apparâ�tre

des viscosit�es n�egatives (Fig. 1.14D ) ; ph�enom�ene appel�e par son auteur� superuidit�e � .
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Chapitre 1. �Etat de l'art

Le couplage entre l'�ecoulement cisaillant et la contribution hydrodynamique des

bact�eries motiles est �a l'origine de cette rh�eologie particuli�ere. Cette contribution ac-

tive peut être interpr�et�ee comme une contrainte active interne au uide qui s'additionne

au terme de contraintes visqueuses qui interviendrait naturellement dans le cas de par-

ticules passives [55]. En �ecoulement cisaillant, un corps mince passif d�ecrit les rotations

p�eriodiques de Je�ery et va de ce fait passer un majeure partie de son temps align�e et

parall�ele �a l'�ecoulement. Cette propri�et�e est di��erente pour une particule active, l'orien-

tation est d�ependante du processus de run & tumble mais la probabilit�e d'orientation se

voit aussi être plus importante dans la direction du cisaillement (terme hors-diagonaux

du tenseur des contraintes). Cette orientation a pour cons�equence d'� �etirer � le uide

dans cette même direction et exerce une contrainte active d'intensit�e� � Fprop l . Cette

contrainte, ind�ependante de l'�ecoulement externe, s'oppose alors au terme de dissipation

d'�energie par viscosit�e et vient �a faciliter la d�eformation du uide dans la direction du

cisaillement et m�ene donc �a une viscosit�e apparente plus faible.

1.3. Positionnement de l'�etude

L'objectif de ce manuscrit vise �a approfondir et enrichir nos connaissances sur le trans-

port d'une suspension de bact�eriesEscherichia colimotiles en milieu con�n�e. Au long de

l' �Etat de l'art, nous avons expos�e certains ph�enom�enes et comportements typiques d'une

suspension active en l'absence et en pr�esence de forces hydrodynamiques externes. Bon

nombre de ces ph�enom�enes seront �egalement retrouv�es au cours de nos travaux. Nous

verrons que certains d'entre eux ne sont pas inuenc�es par la valeur de con�nement de

la suspension et ne d�ependent alors que du taux de cisaillement �a l'�echelle locale. En

revanche, le param�etre con�nement inue notablement sur la r�epartition d'E. coli au sein

de la cellule microuidique lorsque la suspension est �a l'�equilibre. De nombreuses ques-

tions nous viennent alors �a l'esprit : Comment inue le cisaillement sur la concentration

bact�erienne �a la paroi ? Le couplage entre cisaillement et con�nement est-il propice �a

une accumulation plus importante aux parois et donc au d�eveloppement d'un bio�lm ?

Nous tenterons alors d'apporter des r�eponses �a ces questions au long de ce manuscrit et

notamment au cours du dernier chapitre.
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Chapitre 2. Dispositif exp�erimental et caract�erisation de l'�ecoulement

2.1. Le banc exp�erimental

L'ensemble du syst�eme exp�erimental a �et�e con�cu dans l'optique de permettre la visua-

lisation de la dynamique bact�erienne sous un �ecoulement con�n�e purement laminaire. La

microuidique est une discipline visant �a �etudier ces �ecoulements au sein de canaux dont

l'une des dimensions de la section est inf�erieure au millim�etre. Les valeurs du nombre de

Reynolds associ�e sont g�en�eralement faibles, bien inf�erieures �a l'unit�e :

Re =
� uD

�
<< 1 (2.1)

o�u � est la masse volumique du uide,� sa viscosit�e dynamique, u sa vitesse et D une

longueur caract�eristique. Dans l'ensemble de nos exp�eriences, les nombres de Reynolds

seront toujours �a 10� 2.

Figure 2.1: Photo du banc exp�erimental.

La cellule d'�ecoulement est plac�ee sur une platine motoris�ee du microscope ZEISS

Axio Observer (Fig. 2.1). La course enz de l'objectif permet le balayage sur la hauteur

du capillaire et est contrôl�ee par un moteur directement int�egr�e au microscope dont la

r�esolution du pas est de 0:25 µm. L'imagerie est possible grâce �a une cam�era CCD 8-bit

dont la fr�equence d'�echantillonnage temporelle maximale est de 192 Hz en plein champ

(2320 px � 1726 px). L'ensemble de cette instrumentation est contrôl�ee par ordinateur

grâce au logicielDANTEC .

2.1.1. Cellule microuidique et contrôle de l'�ecoulement

Les canaux que nous utilisons ici sont appel�es� capillaires � . Ils poss�edent une sec-

tion rectangulaire avec un rapport d'aspect faible (hauteur=largeur=0; 1). Ils sont achet�es
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aupr�es de la soci�et�e VitroCom et sont disponibles pour une grande gamme de hauteur

h variant de 10 �a plusieurs centaines de microm�etres d'�epaisseur. Ces puces microui-

diques sont dispos�ees sur une plaque de support de microscope (Fig. 2.2) confectionn�ee

au LEMTA. Cette plaque est perc�ee en son centre a�n de permettre l'imagerie via l'ob-

jectif de microscope. Deux connectiques sont coll�ees aux extr�emit�es du capillaire grâce �a

de la colle Epoxy a�n d'assurer l'�etanch�eit�e du syst�eme. Elles permettent l'alimentation

en liquide et, en fonction du besoin, on pourra venir y placer par la suite des r�eservoirs

contenant la suspension �a �etudier.

Figure 2.2: Photo d'un capillaire en verre coll�e sur une plaque de support de micro-
scope.

Dans la litt�erature, il est courant d'utiliser un pousse-seringue pour imposer un d�ebit

et donc g�en�erer un �ecoulement au sein de cellules microuidiques. Dans notre con�gu-

ration et particuli�erement �a tr�es bas d�ebit, le pousse-seringue provoque des �a-coups qui

perturbent l'�ecoulement. Il est �egalement compliqu�e de mesurer la pression aux bornes du

dispositif car les pertes de charge engendr�ees par l'�ecoulement sont tr�es faibles. Pour at-

teindre de tr�es faibles vitesses d'�ecoulement de l'ordre de la vitesse de nage de la bact�erie

et permettre de d�eterminer la r�epartition de contraintes en tout point de l'�ecoulement,

nous avons donc fait le choix d'une con�guration en �ecoulement gravitaire.�A titre indi-

catif, il est n�ecessaire de pouvoir imposer des �P de l'ordre du Pascal.

Pour cela, un des deux r�eservoirs est �x�e �a un support �equip�e d'une vis microm�etrique

num�erique dispos�ee verticalement permettant d'imposer �nement une di��erence de hau-

teur �H entre l'entr�ee et la sortie du capillaire de mani�ere �a g�en�erer ou non un �ecoulement

(Fig. 2.3). Connaissant le �H, il est alors ais�e de remonter �a la di��erence de pression aux

bornes de la cellule grâce au principe fondamental de l'hydrostatique dans le cas d'un

uide incompressible :

�P = �g �H (2.2)
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o�u �P d�esigne la di��erence de pression aux bornes de la cellule,� la masse volumique de

la suspension etg l'acc�el�eration de la pesanteur. Typiquement pour de l'eau, un �P = 1

correspond �a un �H � 10� 4 m.

Figure 2.3: Sch�ema du dispositif exp�erimental.

2.1.2. Erreurs et incertitudes de mesure

2.1.2.1. Impr�ecisions sur le gradient de pression impos�e

La di��erence de hauteur entre les deux surfaces des seringues d'entr�ee et de sor-

tie est r�eglable au microm�etre pr�es grâce �a la vis microm�etrique num�erique mentionn�ee

pr�ec�edemment.

Pour imposer un �ecoulement contrôl�e et de mani�ere pr�ecise, il faut tout d'abord �equilibrer

le niveau entre les deux r�eservoirs. Pour cela, nous pr�evisualisons la suspension �a mi-

hauteur du canal (o�u la vitesse de l'�ecoulement est maximale) �a une fr�equence de 1 Hz

pour être su�samment sensible aux mouvements d'ensemble dus �a l'advection. Par obser-

vation d'une particule purement di�usante (bact�erie inactive ou traceur) nous utilisons

alors la vis microm�etrique pour att�enuer au mieux l'�ecoulement r�esiduel. C'est cette

�etape qui est susceptible de mener �a des impr�ecisions sur le �P que l'on souhaite impo-

ser notamment pour les capillaires de faibles hauteurs car moins sensibles aux variations
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de pression. Quelque soit la taille du capillaire, l'�ecoulement r�esiduel est de l'ordre ou

inf�erieur �a 0 :5 µm.s� 1. Le cas le plus d�efavorable est naturellement le capillaire dont la

dimension est la plus petite (h = 30µm). Pour limiter ces erreurs, le plus petit �P que

nous imposerons sera de 2 Pa pour des capillaires de h = 50 et 100� m (erreur sur le �P

impos�e < 1 %) et 5 Pa pour le capillaire de 30µm (erreur sur le �P impos�e � 6 %). La

limite haute du �H est uniquement �x�ee par la fr�equence d'acquisition maximale que la

cam�era CCD peut atteindre.

En e�et pour le cas le plus d�efavorable, c'est �a dire pour le plus petit capillaire

dont nous disposons (h = 30µm), nous estimons l'erreur maximale sur l'�equilibrage des

pressions �a� 0:3 Pa �equivalent �a un �ecoulement r�esiduel d'environ 0:3 µm.s� 1.

2.1.2.2. Variation temporelle du gradient de pression hydrostatique

De part le syst�eme utilis�e, le �H impos�e initialement au d�ebut d'une exp�erience ne va

pas rester constant au cours du temps : le r�eservoir d'entr�ee va se vider progressivement

pour alimenter le r�eservoir situ�e en sortie. Le niveau entre les deux r�eservoirs tend �a

s'�equilibrer et a pour cons�equence de modi�er le �H, donc le �P. L'erreur induite peut

être approxim�ee en calculant l'�evolution temporelle de la di��erence de hauteur d'eau H(t)

dans les seringues.

De la conservation du d�ebit entre les bornes du capillaire, on a :

8
>><

>>:

Qe =
dHe

dt
S

Qs = � Qe =
dHs

dt
S

=)
d(He � Hs)

dt
=

� 2Qe

S
(2.3)

o�u Q e et He sont respectivement le d�ebit et la hauteur de uide en entr�ee ; Qs et Hs en

sortie et S la surface libre au sein de la seringue.�A faible nombre de Reynolds et pour

un uide incompressible, la perte de charge aux bornes du capillaire est proportionnelle

au d�ebit et la relation (2.2) s'�ecrit :

�P(t) = �g (Hs � He) = R hQ(t) (2.4)

avec Rh la r�esistance hydraulique. Pour des sections rectangulaires �a fort rapport d'aspect,

ce qui est toujours le cas dans nos exp�eriences, la r�esistance hydraulique est approxim�ee

par Rh =
12� L
h3w

avec � la viscosit�e dynamique du uide, h la hauteur du capillaire, L

sa longueur et w sa largeur. Il est important de souligner que l'erreur sur le calcul du

d�ebit est seulement de 0; 2 % en utilisant l'approximation de Hele-Shaw pour des rapports

d'aspect d�ej�a �egaux �a 2 [56]. La �gure 2.4 pr�esente le champ de vitesses d'un �ecoulement

d'eau dans un capillaire rectangulaire dont le rapport d'aspect est de 10, simulant nos
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conditions exp�erimentales. Il apparâ�t nettement que si nous e�ectuons une mesure de

vitesse su�samment au centre du canal (selon w) nous pouvons nous a�ranchir des e�ets

de bord ce qui peut se r�ev�eler utile lors de mesures de PIV/PTV car nous r�eduisons notre

�ecoulement �a un �ecoulement de Poiseuille 1D.

Figure 2.4: Champ de vitesses 3D d'un �ecoulement d'eau dans un capillaire rectan-
gulaire obtenu sous MATLAB ; h = 50 µm et �P = 50 Pa.

En posant He � Hs = �H(t), (2.3) et (2.4) donnent :

d�H(t)
dt

= �
2�g
RhS

�H(t) (2.5)

En int�egrant cette derni�ere �equation on obtient �nalement la formulation de la variation

de hauteur de uide au cours du temps :

�H(t) = �H 0 exp(� t=T ) (2.6)

o�u T =
RhS
2�g

est la constante de temps.

Pour un uide donn�e, la variation de hauteur dans les r�eservoirs est donc uniquement

li�ee aux param�etres g�eom�etriques du capillaire (h et L). Plus les hauteurs des capillaires

sont importantes, plus la r�esistance hydraulique se voit être faible. Par cons�equent, l'erreur

de mesure crô�t lorsque l'�epaisseur augmente.

La �gure 2.5 pr�esente l'erreur 1� �H(t) =�H 0 faite sur le �P pour h = 30 ; 50 et 100 µm

sur une p�eriode d'une heure. Lors de nos exp�eriences nous veillerons donc �a ne pas d�epasser

10 min d'exp�erience pour le capillaire h = 100µm a�n de limiter l'erreur sur la vitesse �a

5%.
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Figure 2.5: �Evolution de l'erreur 1� �H(t) =�H 0 au cours du temps sur le �P impos�e
initialement. Cette erreur est trac�ee pour trois hauteurs de capillaire.

2.2. La V�elocim�etrie par Tracking de Particules (PTV)

2.2.1. Principe

Le principe g�en�eral de la µ-PTV est le même que la PTV classique. Il consiste �a

imager les d�eplacements de particules uorescentes ou traceurs illumin�es par un laser. La

profondeur de champ de l'objectif (de l'ordre duµm) permet de �ltrer spatialement les

particules o�u seules celles qui seront pr�esentes dans le plan focal seront visibles sur l'image.

Nous utilisons un laser nd ;YAG de longueur d'onde d'�emission de 532 nm. L'ouverture

de l'obturateur de la cam�era CCD est synchronis�ee avec les pulses laser a�n de permettre

l'acquisition d'images �a une fr�equence d'�echantillonnage pr�ed�e�nie par l'utilisateur. Il est

n�ecessaire de porter un soin tout particulier au choix de cette fr�equence d'�echantillonnage

et doit être adapt�ee avec la vitesse de l'�ecoulement. En e�et, lors des manipulations,

cette fr�equence f est choisie de fa�con �a ce que les traceurs se d�eplacent d'environ une

fois leur taille entre deux images cons�ecutives. Si ce d�eplacement est trop faible, l'erreur

sur la d�etection de la position de la particule pourrait devenir pr�edominante devant son

d�eplacement et s'il est trop important, une particule pourrait être confondue avec une

autre particule sur l'image suivante.
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2.2.2. Choix des traceurs

Le premier crit�ere auquel il faut porter attention lors du choix des traceurs r�eside sur

leur longueur d'onde d'excitation. Elle doit correspondre �a la longueur d'onde d'�emission

du laser qui va alors engendrer la uorescence. Les uosph�eres INVITROGEN Nil-red

pr�esentent les caract�eristiques ad�equates avec une excitation �a 535 nm et une �emission �a

575 nm. Pour ces longueurs d'onde, trois tailles de traceurs ont �et�e choisies puis test�ees :

1, 2 et 10µm de diam�etre. Tous pr�esentent un rapport signal/bruit �elev�e pour être re-

tenus. Ils doivent tracer parfaitement le uide sans pour autant perturber l'�ecoulement,

notamment de par leur taille ou leur concentration, ce qui aurait alors pour cons�equence

de modi�er la rh�eologie du uide. Pour cela les suspensions �etudi�ees sont ensemenc�ees �a

une fraction volumique �x�ee �a 0 :01 %. �Etant donn�e que nous nous retrouverons plus tard

�a travailler avec des capillaires dont la hauteur h est de 30µm, les traceurs de 10µm

de diam�etre ont �et�e d'embl�ee �elimin�es car ils ne peuvent o�rir une r�esolution spatiale

su�samment importante pour nous int�eresser et pourraient même alt�erer l'�ecoulement.

Nous nous sommes �egalement pench�es sur la vitesse de s�edimentation Us des parti-

cules. Elle doit être faible devant la vitesse de l'�ecoulement ux . La vitesse de s�edimentation

peut être d�etermin�ee en appliquant �a la sph�ere le principe fondamental de la dynamique :

Us =
2
9

gr2

�
(� susp � � sphere) (2.7)

avec� la viscosit�e dynamique,g l'acc�el�eration de la pesanteur, r le rayon de la sph�ere et

� susp et � sphere, respectivement, les masses volumiques de la suspension et de la bille de

polystyr�ene. Pour des billes de 1µm de diam�etre, Us � 10 nm.s� 1 est tr�es faible devant

des vitesses d'�ecoulement allant de 5 �a plusieurs centaines deµm.s� 1.

Un dernier point pouvant attirer l'attention est le ph�enom�ene de mouvement Brownien

subi par la sph�ere. Il est quanti�able grâce au coe�cient de di�usion Brownien DB et met

en avant la comp�etition entre les e�ets thermiques et les e�ets visqueux agissant sur la

particule :

DB =
kbT

6��r eq
(2.8)

aveckb la constante de Boltzmann,T la temp�erature et req le rayon �equivalent. Connais-

sant ce coe�cient, on peut d�eterminer le d�eplacement en 1D d'un traceur entre deux

images : � x =
p

2DB � t. Si on consid�ere �a 1 seconde le temps� t d'acquisition entre

deux images, soit la fr�equence temporelle minimale que la cam�era CCD peut atteindre,

� x � 1 µm pour r = 0:5 µm. Ce d�eplacement est important en comparaison des vitesses

d'�ecoulement �etudi�ees mais la marche d'une particule soumise �a l'agitation thermique
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est compl�etement al�eatoire ; les probabilit�es qu'elle fasse un pas� en avant � ou � en

arri�ere � sont �egales eth� xi�! 0. En accumulant les statistiques au sein d'un �ecoulement

uniforme, la vitesse moyenne r�esultante ne sera alors que tr�es peu biais�ee par le mouve-

ment Brownien individuel.

2.2.3. Mesure de vitesse en capillaire

Pour reconstruire le pro�l de vitesse, nous balayons le capillaire sur sa hauteur grâce

�a la platine motoris�ee en z (Fig. 2.6A ). Les mesures sont r�ealis�ees dans la zone centrale

du capillaire selon l'axey pour n�egliger les e�ets des parois lat�erales et su�samment loin

de l'entr�ee pour consid�erer le pro�l comme �etabli (x � 5 cm et y � w=2). Dans notre

con�guration, �a chaque plan (x,y) correspond une isovitesse (Fig. 2.6B). La fr�equence

d'acquisition est adapt�ee �a chacune des ces positionsz pour respecter les crit�eres sur

les d�eplacements d'une particule entre deux images.�A chacun de ces pas une centaine

d'images est enregistr�ee dans le but de ra�ner les donn�ees statistiques. Nous utilisons

ici un objectif � 40 avec une faible profondeur de champ (� 1 µm) a�n de limiter la

d�etection de particule hors du plan focal. Les positions des parois inf�erieure et sup�erieure

du capillaire sont rep�erables, auµm pr�es, grâce �a certains traceurs uorescents adsorb�es

sur celles-ci. On se consid�ere focalis�e �a la paroi lorsque l'intensit�e du traceur est maximale.

Pour connâ�tre l'altitude �a laquelle le plan de focalisation se situe, il est important de

prendre en compte les di��erents indices de r�efraction des milieux que traverse le faisceau

lumineux. Pour un pas dphysique inscrit sur le logiciel, le pas r�eel est donn�e par :

dz =
nuide

nair
dphysique (2.9)

2.2.4. Traitement d'images et suivi Lagrangien de particules

Apr�es l'acquisition d'images, une �etape importante pour la suite de l'analyse est le

traitement d'images r�ealis�e grâce au logicielMATLAB . La premi�ere �etape de traitement

vise �a �eliminer le bruit de fond g�en�er�e �a la fois par le capteur lui même ainsi que par

la lumi�ere environnante. Pour cela, une moyenne des niveaux de gris pixel par pixel est

e�ectu�ee sur une même s�erie d'images et r�esulte en une image moyenne ensuite soustraite

�a l'image �etudi�ee (Fig. 2.7 B). Ce processus permet �egalement d'�eliminer les poussi�eres

ou autre objet immobile ind�esirable pour l'exploitation des donn�ees. Un �ltre gaussien de

3*3 px et de d�eviation standard de 0.75 est appliqu�e �a l'ensemble de l'image dans le but

de la lisser et de toujours amoindrir le bruit (Fig. 2.7C).

Une fois les images trait�ees, l'algorithme d�evelopp�e par John Crocker et David Grier
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Figure 2.6: A Sch�ema du syst�eme deµ-PTV pour la mesure de vitesses en capillaire.
B �A chaque plan selonz correspond une isovitesse.

A B C D

Figure 2.7: Les di��erentes �etapes du traitement d'images :A Image brute, B Image
moyenne soustraite,C Application du �ltre gaussien, D D�etection des positions.

[57] permet de d�etecter, avec une r�esolution sub-pixellaire, chaque particule suivant deux

conditions impos�ees par l'utilisateur. La premi�ere est une condition sur la taille des parti-

cules �a d�etecter et la seconde correspond �a un seuillage sur les niveaux de gris. Ce seuillage

est �x�e �a 75% de la valeur du pixel le plus intense pr�esent sur l'image et permet d'�eliminer

les particules en-dehors du plan de focalisation (Fig. 2.7D ). Finalement, l'algorithme re-

construit les trajectoires des particules d�etect�ees en identi�ant les positions d'une même

particule au cours du temps. Les traceurs �etant fortement dilu�es et leurs d�eplacements

d'une image �a l'autre n'exc�edant pas une fois leur taille, l'erreur sur l'identi�cation de la

bonne trajectoire est faible voire nulle.
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2.2.5. Courbe d'�ecoulement locale

�A partir des pro�ls de vitesses ainsi obtenus exp�erimentalement, il est possible de

d�eterminer la courbe de rh�eologie locale en calculant le cisaillement et la contrainte locale.

Le cisaillement local

Le cisaillement local _ correspond en tout point �a la pente du pro�l de vitesse et est

obtenu par d�erivation de ce pro�l avec un sch�ema centr�e d'ordre 2 :

_ (z) =
ux(z + dz) � ux(z � dz)

2dz
(2.10)

o�u dz correspond �a un pas exp�erimental.

La contrainte locale

L'�ecoulement d'un uide est d�ecrit par l'�equation de conservation de quantit�e de

mouvement donn�e par la relation g�en�eralis�ee de Navier-Stokes :

�
@u
@t

+ � (u:r )u = � r P + � f + div(� ) (2.11)

Par la suite, nous nous limiterons �a l'�etude d'�ecoulements stationnaires o�u�
@u
@t

est nul.

Nous travaillons �egalement �a tr�es faibles nombres de Reynolds Re� 1, le terme inertiel

� (u:r )u est alors n�egligeable devant le terme des contraintes visqueusesdiv(� ). Seule

l'acc�el�eration de la pesanteur g intervient dans le terme� f repr�esentant les forces vo-

lumiques. N'�echangeant aucune �energie avec l'�ecoulement, ce terme ne sera pas pris en

compte par la suite. Finalement, cette �equation se r�esume �a :

r P = div(� ) (2.12)

Elle est plus commun�ement appel�ee �equation de Stokes o�ur P repr�esente les forces vo-

lumiques de pression et� le d�eviateur du tenseur des contraintes.

L'�ecoulement �etant unidirectionnel selon x et invariant suivant y (approximation de

Hele-Shaw) et en consid�erant le uide incompressible, l'�equation de conservation de la

masse s'�ecrit :

divu =
@ux

@x
= 0 (2.13)
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Le champ de vitesse n'est d�ecrit alors que par une seule composante �a une seule variable :

u = u x(z)ex (2.14)

Dans le cas d'un uide Newtonien avec des conditions aux limites de non-glissement,

l'�equation de conservation de quantit�e de mouvement dans ce type de g�eom�etrie donne

alors le pro�l bien connu de Poiseuille :

ux(z) = �
�P
2� L

(z2 � hz) (2.15)

En prenant en compte toutes ces donn�ees et puisque la contrainte n'est fonction que des

variables de la vitesse, par projection de l'�equation (2.12) sur les axes on peut �ecrire :

8
>>><

>>>:

@P
@x

=
@�xz

@z
(2.16)

@P
@z

=
@�zz

@z
(2.17)

Comme la contrainte ne d�epend pas dex alors
@�zz

@x
= 0 et en e�ectuant un changement

de variable tel que P0 = P � � zz, le syst�eme pr�ec�edent peut se r�e�ecrire comme :

8
>>><

>>>:

@P0

@x
=

@�xz

@z
(2.18)

@P0

@z
= 0 (2.19)

Ici P0 ne d�epend pas dez et l'�ecoulement est invariant seloney donc il ne d�epend que de

x. De (2.18), il vient que
@P0

@x
= f (z). Par d�erivation selon z, on a :

@
@z

@P0

@x
=

@f(z)
@z

()
@

@x
@P0

@z
=

@f(z)
@z

(2.20)

Et de (2.20), on peut alors facilement d�emontrer que la d�eriv�e seconde enx de P0 est

nulle puisque
@P0

@z
= 0. Il vient :

@
@x

@P0

@z
=0 =

@f(z)
@z

() f (z) = Cste = � xz

(2.21)
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Par int�egration de (2.18), on obtient :

� xz (z) = A z + B (2.22)

La contrainte est sym�etrique par rapport au centre du canal,� xz (z) est alors une fonction

impaire et donc B = 0. En int�egrant � xz entre les bornes du capillaire on obtient A =
�P
L

et �nalement l'expression de la contrainte locale est donn�ee par :

� (z) =
�P
L

(z �
h
2

) (2.23)

avec �P la di��erence de pression hydrostatique entre l'entr�ee et la sortie du capillaire,L

sa longueur et h sa hauteur.

2.3. Rh�eologie locale du milieu de mobilit�e et validation

Nous avons r�ealis�e des pro�ls de vitesse sur le milieu sur lequel nous travaillerons tout

au long de ce travail de th�ese : le milieu de mobilit�e. Il s'agit du milieu dans lequel seront

suspendues les bact�eries et sa caract�erisation rh�eologique est importante pour connâ�tre

son comportement sous cisaillement et en d�eterminer sa viscosit�e. La composition et

l'int�erêt de l'utilisation de ce milieu seront discut�es dans le chapitre suivant en partie

3.1.2.
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A B

C

Figure 2.8: Pro�ls de vitesse du milieu de mobilit�e. En symboles et pointill�es corres-
pondent les donn�ees exp�erimentales, en traits pleins la loi th�eorique de Hagen-Poiseuille
1D. Trois di��erentes hauteurs de capillaire sont pr�esent�ees :A 30, B 50 et C 100µm.
Chaque couleur correspond �a un �P : 2 Pa, 5 Pa, 10 Pa et 20 Pa.

Les pro�ls de vitesse exp�erimentaux obtenus par PTV sont ainsi report�es sur la �-

gure 2.8 o�u chaque point correspond �a la vitesse moyenne des traceurs propre �a chacun

des plans de mesure r�ealis�es.�A chaque grapheA , B et C correspond, respectivement,

une valeur de con�nement �equivalant �a h = 30, 50 et 100µm. Pour ces di��erentes in-

tensit�es d'�ecoulement, nous avons fait varier le �P de 2 �a 20 Pa. Ces pro�ls de vitesse

exp�erimentaux ont l'allure d'une parabole, signature d'un uide au comportement New-

tonien, et nous permettent de les ajuster grâce �a l'�equation (2.15). Outre la validation de

l'hypoth�ese de uide Newtonien, l'ajustement permet �egalement de d�eterminer la visco-

sit�e du milieu de mobilit�e. Cette viscosit�e, � , est laiss�ee en param�etre libre pour chacun

des pro�ls. Des ces graphes, nous extrayons donc 11 valeurs de viscosit�e dont nous calcu-

lons la moyenne :� = 1:22� 0:14 mPa.s en accord avec les donn�ees de la litt�erature [58,
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59].

Figure 2.9: Rh�eogramme obtenu des pro�ls de vitesse exp�erimentaux. Le code cou-
leur/symbole est identique �a celui de la �gure 2.8 : �P =2 Pa, 5 Pa, 10 Pa et 20 Pa. Sym-
boles ronds h = 30µm, carr�es h = 50 µm et triangles h = 100µm. En trait noir, l'ajus-
tement par r�egression lin�eaire des donn�ees avec pour pente la viscosit�e :� = 1:22 mPa.s

Une autre fa�con de pr�esenter ces r�esultats consiste �a tracer leurs courbes d'�ecoulement

Fig. 2.9. Connaissant le �P, nous pouvons d�eterminer la contrainte locale au sein de

l'�ecoulement grâce �a l'�equation (2.23) ainsi que le cisaillement local extrait des pro�ls de

vitesse pour �nalement remonter �a la rh�eologie globale du uide. L'ensemble des donn�ees

est regroup�ee sur la �gure 2.9. La contrainte �evolue lin�eairement avec le cisaillement,

typique d'un uide Newtonien, avec pour pente la viscosit�e dynamique du uide :

� = � _ (2.24)

Cette derni�ere �gure pr�esente l'int�erêt d'un tel dispositif. Il o�re la possibilit�e d'explo-

rer avec �abilit�e une large gamme de cisaillements s'�etalant sur trois ordres de grandeur

tout en permettant d'atteindre des vitesses de cisaillement tr�es faibles (jusqu'�a 10� 2 s� 1)

tr�es di�cilement accessibles avec des rh�eom�etres classiques pour ces valeurs de viscosit�e.
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En r�esum�e

Au travers de ce chapitre, nous avons pr�esent�e le banc exp�erimental utilis�e au cours de

ce travail de th�ese. Ce banc a �et�e r�e�echi dans l'optique de visualiser une suspension de

bact�eries ainsi que leur dynamique sous cisaillement.

Un premier d�e� �etait d'être capable d'imposer un �ecoulement dont les vitesses sont

de l'ordre de la vitesse de nage bact�erienne (� 10 µm.s� 1) tout en connaissant

la r�epartition de contraintes dans l'�ecoulement. Pour avoir acc�es �a ce champ de

contraintes, l'unique choix s'o�rant �a nous �etait alors d'imposer une di��erence de

pression entre les deux extr�emit�es de la cellule microuidique. A�n de respecter ces

deux conditions, nous avons opt�e de g�en�erer un �ecoulement par gravit�e. Nous avons

montr�e que cet �ecoulement est stable et qu'il assure des r�esultats reproductibles. En

conservant des cellules �a g�eom�etrie rectangulaire pour l'ensemble de la campagne

de mesures, nous pr�eservons le champ de contraintes calcul�e pr�ec�edemment, celui-

ci n'�etant que d�ependant de la g�eom�etrie utilis�ee et non pas du uide/suspension �etudi�e.

G�en�erer un �ecoulement de la sorte m�ene �egalement �a des erreurs et incertitudes que nous

avons quanti��ees. Un premier biais est indirectement provoqu�e par l'exp�erimentateur.

Lors de l'�equilibrage de la pression, un �ecoulement r�esiduel tr�es di�cilement corrigeable

subsiste pour les capillaires de petites tailles car tr�es peu sensibles aux variations de

pression. Dans le cas le plus d�efavorable, nous estimons cette erreur sur le �P d'environ

20 %.

Un second biais d'origine purement physique survient pour des capillaires dont la

section, intrins�equement le d�ebit, est grandissante (�a �P �x�e). Le d�ebit �x�e initialement

par le �P va alors �evoluer au cours d'une exp�erience et par e�et r�eciproque le �P.

Pour un capillaire h = 100 µm, une erreur de 5 % sur le �P est induite au bout

de 10 minutes d'exp�erience. En revanche, cette variation de hauteur entre les deux

seringues est ind�ependante du gradient de pression.

Finalement, nous avons e�ectu�e la rh�eologie du milieu de mobilit�e ; milieu dans lequel

seront suspendues les bact�eries. Son comportement rh�eologique est Newtonien sur

la gamme de cisaillement �etudi�e et sa viscosit�e dynamique a �et�e d�etermin�ee �a 1:22 mPa.s.
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Chapitre 3. Dynamique de nage �a l'�equilibre

3.1. Pr�eparation de la suspension

Comme il a �et�e pr�ecis�e lors du chapitre pr�ec�edent, l'�etude r�ealis�ee dans la suite de ce

manuscrit portera sur la bact�erieEscherichia coli. Le choix s'est port�e sur cette bact�erie

car c'est l'un des microorganismes des plus �etudi�es par les microbiologistes. Sa d�ecouverte

a �et�e faite il y a plus d'un si�ecle, son g�enome �a �et�e enti�erement s�equenc�e et sa rapide di-

vision cellulaire facilite son �etude exp�erimentale.

Malgr�e une documentation scienti�que colossale, parvenir �a pr�eparer une suspension

bact�erienne en contrôlant la motilit�e bact�erienne et sa reproductibilit�e n'est pas chose

facile. Au cours de mon travail de th�ese, ces deux variables ont pos�e de nombreuses di�-

cult�es. Pour tenter d'y rem�edier, nous avons �et�e amen�e �a essayer di��erentes souches d'E.

coli (ATCC9637, ATCC11105, AB1157 et RP437), di��erentes m�ethodes de conservation

des souches (AGAR solide �a 4°C, cong�elation �a � 30°C et � 80°C), di��erentes m�ethodes de

culture en essayant plusieurs temp�eratures et vitesses d'agitation et puis di��erents milieu

de mobilit�e en jouant sur sa composition (solutions tampon, NaCl, L-serine ou Glucose).

C'est �nalement la souche ATCC9637 qui a pr�esent�e les r�esultats les plus convaincants

et que nous avons alors d�ecid�e de retenir.

Cette partie a pour vocation de pr�esenter le protocole de culture mis en place a�n d'ob-

tenir une suspension de bact�eries motiles ainsi que la composition du milieu de motilit�e

retenue.

Il est important de noter que toutes ces �etapes sont r�ealis�ees en conditions st�eriles sous

ux d'air laminaire sous un poste de s�ecurit�e microbiologique (PSM) au sein du labora-

toire LIBio .

3.1.1. La culture d' E. coli

La soucheE. coli ATCC9637 a �et�e command�ee aupr�es de la soci�et�e DSMZ GmbH

et envoy�ee sous forme lyophilis�ee. Les bact�eries sont r�ehydrat�ees selon les instructions

donn�ees par le fournisseur puis sont, dans un premier temps, cultiv�ees en Erlenmeyer �a

30 °C sous agitation orbitale (220 RPM) toute une nuit dans un milieu liquide riche :

Luria-Bertani ou plus commun�ement LB. Ce milieu poss�ede tous les �el�ements chimiques

n�ecessaires �a la croissance bact�erienne dans des conditions optimales sans pression de

s�election. L'oxyg�enation continue de la suspension par agitation permet elle aussi de fa-

voriser la multiplication cellulaire.

La seconde �etape vise �a aliquoter la suspension bact�erienne a�n d'obtenir des starters qui

seront stock�es �a � 80 °C. �A cette temp�erature, la croissance bact�erienne et le patrimoine

g�en�etique de la bact�erie sont �g�es permettant une conservation dans le temps (plusieurs

mois). A�n de limiter la formation de cristaux de glace susceptibles de percer les mem-
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branes cellulaires et donc tuer les cellules, du glyc�erol est ajout�e �a cette premi�ere culture

�a hauteur de 20 % en volume.

La veille de chaque exp�erience, un starter est utilis�e pour ensemencer 30 ml de LB

liquide en Erlenmeyer. Ce volume est incub�e �a 30°C et 220 RPM toute une nuit (envi-

ron 15 heures) ; cette �etape est nomm�ee pr�e-culture. C'est une �etape importante qui va

permettre d'�eliminer, lors de la culture, la phase latente de croissance bact�erienne dont

la dur�ee peut être variable pour une même souche et mêmes conditions de culture. Le

jour de l'exp�erience, 200µl de cette pr�e-culture sont pr�elev�es et inject�es dans un nouveau

milieu LB (dilution au 1/150) a�n de relancer la croissance. Cet �echantillon est plac�e en

�etuve thermostat�ee �a 30 °C sous agitation �a 220 RPM pendant 4h30 jusqu'�a atteindre

la �n de la phase exponentielle de croissance (Fig. 3.1). C'est �a ce stade que la motilit�e

de notre bact�erie E.coli ATCC9637 est maximale ; stade pouvant être variable selon la

souche bact�erienne [60].

La suspension est ensuite centrifug�ee �a 2300 g pendant 10 minutes. Les bact�eries

forment alors un culot sur le fond du r�ecipient. Cette �etape de centrifugation est r�eit�er�ee

une premi�ere fois a�n de � laver � les bact�eries. Pour cela, le surnageant est pipet�e

d�elicatement en prenant soin de ne pas d�ecoller le culot. Du milieu de mobilit�e (que

l'on appelera MM-P par la suite et dont le rôle et la composition sont donn�es dans la

partie suivante) y est ensuite ajout�e. Le culot est resuspendu en remuant doucement le

tube pour ne pas endommager les agelles des bact�eries ce qui pourrait alors a�ecter

leur motilit�e. Ensuite, la suspension est laiss�ee �a incuber 1 h �a 30°C pour que les cellules

puissent venir �a bout de leur division cellulaire et g�en�erer une population dont la taille est

uniforme : 2:02� 0:33µm contre 2:28� 0:46µm (Fig. 3.1b)). Un second lavage est e�ectu�e

et, comme pr�ec�edemment, le culot bact�erien est suspendu en MM-P. Une fois toutes ces

�etapes achev�ees, la suspension est prête �a être inject�ee dans la cellule d'�ecoulement.

3.1.2. Le milieu de mobilit�e

Le milieu de mobilit�e est le milieu dans lequel les mesures ont �et�e men�ees tout au

long de la th�ese. Il a pour vocation de maintenir l'activit�e bact�erienne constante au cours

d'une exp�erience et d'inhiber la division cellulaire a�n de travailler �a fraction volumique

constante. Ce milieu est compos�e d'eau bi-distill�ee �a laquelle sont ajout�es :

c 10 mM de K2HPO4 : source de potassium et de phosphore. Premier �el�ement

constituant le tampon phosphate permettant de �xer et maintenir le pH de la

solution ; pH=7 dans notre cas.

c 10 mM de KH2PO4 : second �el�ement du tampon phosphate.

c 0:1 mM d'EDTA : est un agent ch�elatant. Il empêche aux ions m�etalliques de

venir inhiber le fonctionnement du moteur protonique de la bact�erie [61].
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Figure 3.1: A Croissance de la bact�erieE. coli ATCC9637. B Distribution de la taille
des bact�eries avant (violet) et apr�es (jaune) une heure d'incubation.

c 67 mM de NaCl : r�egule la pression osmotique.

c 10 mM de Glucose : il est source d'�energie pour la bact�erie. Il est essentiel pour

maintenir l'activit�e bact�erienne constante sur quelques heures a�n de pouvoir

proc�eder aux exp�eriences [61].

La masse volumique des bact�eries (v 1010 kg/m3) �etant plus dense que celle du MM,

elles ont tendance �a s�edimenter. Pour limiter cet e�et, 2/3 en volume de Percoll est ajout�e

[34]. Ce produit est constitu�e de nanoparticules de silice collo•�dales recouvertes par du

polyvinylpyrrolidone (PvP). Il a la facult�e d'être non-toxique pour les micro-organismes

et est couramment utilis�e pour la s�eparation de cellules par gradient de densit�e. Dans

notre cas, il ajuste la densit�e du liquide avec celle des bact�eries. On appellera ce milieu

�nal, milieu de mobilit�e-Percoll (MM-P).

Avant chaque exp�erience, 0,005% massique de PvP-40 kDA est �egalement ajout�e a�n

d'empêcher l'adh�esion d'E.coli aux parois du dispositif exp�erimental. Le PvP-40 kDa est

pr�epar�e �a l'avance et est concentr�e �a 5% dans de l'�ethanol pur et conserv�e au cong�elateur

�a -30°C [58].

3.1.3. D�etermination de la fraction volumique bact�erienne

Tout au long du travail de th�ese, il nous est important de connâ�tre et contrôler la

fraction volumique bact�erienne au sein de nos �echantillons. Nous avons d'ores-et-d�ej�a
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d�e�ni cette fraction volumique dans l' �Etat de l'art dont nous rappelons la formulation :

� =
nbVb

Vt
(3.1)

o�u nb d�esigne le nombre de bact�eries,Vb le volume du corps bact�erien (1µm3) et Vt le

volume total de la suspension.

En microbiologie, une mesure courante de la fraction volumique est r�ealis�ee par spec-

trom�etrie. Elle consiste �a d�eterminer la densit�e optique (DO) de la suspension que l'on

souhaite mesurer par rapport �a celle d'un �echantillon t�emoin. Naturellement, plus la

concentration est importante moins la lumi�ere va di�user au travers et donc pr�esenter

une absorbance �elev�ee. Ce ph�enom�ene est d�ecrit par la loi de Beer-Lambert.

La mesure par spectrophotom�etre est �a prendre avec pr�ecaution. En e�et, la lumi�ere

di�us�ee dans l'�echantillon va être �egalement tr�es d�ependante de la taille et de la forme

des particules. Nous avons vu pr�ec�edemment que nous limitons cette d�ependance mor-

phologique grâce �a un temps d'incubation d�edi�e �a la division cellulaire et tendre vers

une distribution de taille uniforme (Fig. 3.1B). La forme des bact�eries reste, quant �a elle

inchang�ee, une ellipso•�de.

Figure 3.2: �Evolution de la fraction volumique� en fonction de l'absorbance obtenue
par spectrom�etrie. La droite en rouge correspond �a l'ajustement par r�egression lin�eaire
de pente 0.1.

A�n de d�eterminer la concentration r�eelle li�ee �a la densit�e optique indiqu�ee par l'appa-

reil nous avons pr�epar�e di��erents �echantillons �a di��erentes DO et compt�e visuellement le

nombre de bact�eries en pr�esence. Pour e�ectuer cette op�eration, nous avons fait le choix

de tuer les bact�eries grâce �a l'ajout de 20 mM d'azoture de sodium au milieu MM-P.
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Ce produit toxique poss�ede l'avantage de tuer la bact�erie en �evitant la lyse de la cellule

et donc conserver ses propri�et�es morphologiques. Ces bact�eries non-motiles sont ensuite

introduites dans un capillaire et vont pour la grande majorit�e d'entre elles s�edimenter

sur la paroi inf�erieure. Nous scannons plan par plan sur la hauteur du capillaire pour

limiter notre erreur quant au nombre de particules pr�esentes dans le volume observ�e. La

�gure 3.2 pr�esente la fraction volumique � d�etermin�ee par comptage en fonction de la

DO mesur�ee par l'appareil. Les barres d'erreurs repr�esentent la dispersion des valeurs

obtenues suite �a la r�ep�etabilit�e de l'exp�erience. L'�evolution de � en fonction de la DO est

lin�eaire de pente 0:1. �A une DO= 1 correspond donc une fraction volumique de 0:1 %

�equivalent �a concentration d'environ 109 bact�eries.ml� 1.

3.2. Propri�et�es de nage

Dans l' �Etat de l'art, nous avons mis en avant le comportement de nage, quali��e de

balisto-di�usif, de la bact�erie E. coli (voir 1.1.2.2). Nous pr�esentons ici deux techniques

optiques non-intrusives qui ont �et�e d�evelopp�ees et mises au point a�n de caract�eriser

la dynamique bact�erienne : la V�elocim�etrie par Tracking de Particules (PTV) et la Mi-

croscopie Dynamique Di��erentielle (DDM). Les mesures sont r�ealis�ees au sein du dis-

positif pr�esent�e en 2.1 dans des capillaires de h = 50� m su�samment loin des parois

pour être ind�ependant des ph�enom�enes d'interactions avec celles-ci. Ces mesures sont

e�ectu�ees dans un uide au repos ;i.e. la di��erence de hauteur de suspension entre les

deux r�eservoirs est �equilibr�ee.

3.2.1. Le tracking

Tout comme le tracking de traceurs pr�esent�e en section 2.2, le principe ici est le

même o�u l'on va capturer les trajectoires Lagrangienne de chacune des bact�eries pr�esentes

dans le champ focal. Les bact�eries n'�etant pas uorescentes, l'illumination laser n'est pas

requise ; l'observation est r�ealis�ee en lumi�ere blanche. Pour am�eliorer le contraste entre

les bact�eries et le milieu, nous utilisons un �ltre et un objectif �a contraste de phase ph2

dont la profondeur de champ est d'environ 3µm. Le reste du dispositif d'acquisition est

identique �a celui utilis�e dans le chapitre 2. Pour a�ner su�samment les statistiques, nous

enregistrons des vid�eos de 40 s �a une fr�equence de 20 Hz.

3.2.1.1. Reconstruction de trajectoires

Les images 8-bits obtenues de 1024� 1024 px (Fig. 3.3A ) vont être trait�ees �a l'aide

du logiciel ImageJ a�n d'en am�eliorer les contrastes et faciliter le tracking des microor-
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ganismes. Dans un premier temps, les images sont invers�ees pour faire apparâ�tre les

bact�eries �a l'int�erieur du plan focal en blanc (Fig. 3.3B) ; indispensable pour l'algorithme

de tracking. Ensuite, une image moyenne va être reconstitu�ee en calculant le niveau de

gris moyen pour chaque pixel sur l'ensemble du champ d'observation pour être soustraite

aux images initiales. Cette op�eration va permettre de retirer les poussi�eres ou objets im-

mobiles (par exemple des bact�eries adsorb�ees �a une paroi) et d'en limiter la d�etection de

fausses particules et donc de fausses trajectoires. Finalement, l'histogramme des inten-

sit�es est modi��e pour que la dynamique de celui-ci atteigne une valeur maximale de 135

(Fig. 3.3C).

A B C

Figure 3.3: Traitement d'images r�ealis�e sur le logiciel ImageJ.A Image brute d'une
suspension bact�erienne.B Image inverse.C Soustraction de l'image moyenne et modi-
�cation de la dynamique de l'histogramme des intensit�es.

La d�etermination des positions et la reconstruction des trajectoires est r�ealis�ee grâce

au logicielAPREX Track d�evelopp�e par M. Desecures et R. Baude (https ://www.aprex-

solutions.com). Un premi�ere fonction permet d'imposer un seuillage sur les intensit�es pour

d�etecter les bact�eries puis, une seconde, va permettre de localiser leur centre de masse

et donc leur position. Finalement, les positions d'une même particule sont connect�ees

grâce �a la m�ethode du plus proche voisin en imposant deux param�etres. Le premier est

un crit�ere sur le rayon pour lequel une particule peut être retrouv�ee sur l'image suivante.

Dans notre cas, il est �x�e �a 18 px correspondant �a environ 3� m. Cela permet de forte-

ment limiter voire �eviter la confusion entre deux particules qui viendraient �a se croiser

et donc engendrer une trajectoire erron�ee. Le second crit�ere va permettre d'appuyer le

premier et met �n �a une trajectoire si la bact�erie n'est pas retrouv�ee sur l'image suivante ;

ce param�etre � frame loss� est donc �x�e �a 1.
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Figure 3.4: Trajectoires typiques de la bact�erieEscherichia coliATCC9637 motile (en
bleu) et non-motile (en rouge) obtenues exp�erimentalement �a une fr�equence de 20 Hz
et dont la dur�ee est, respectivement, 4:4 et 14:1 s.

3.2.1.2. Mesures de vitesses

Du logiciel APREX Track nous pouvons alors extraire un �chier qui r�epertorie pour

chaque particule d�etect�ee sa position (en X et Y en pixels) �a un instant donn�e. Ces donn�ees

brutes sont post-trait�ees sur le logicielMATLAB . Dans la suite du manuscrit nous avons

fait le choix de ne garder que les trajectoires dont la dur�ee minimale est de 0:2 s (de

l'ordre du temps d'un tumble). La taille d'un pixel est connue grâce �a l'utilisation d'une

mire. Connaissant cette conversion, nous pouvons alors d�eterminer les positions en� m, la

distance (vectorielle)r s�eparant deux positions entre deux images successives s�epar�ees par

un pas de temps �t = 1 =f et �nalement la vitesse instantan�eev i = r =�t. Ces positions

nous permettent alors de reconstruire la projection en 2D d'une trajectoire initialement

3D lors de l'acquisition d'images. Sur la �gure 3.4 sont repr�esent�ees deux trajectoires

typiques que l'on obtient par cette m�ethode ; une trajectoire d'uneE. coli motile en bleu

et non-motile en rouge. En observant cette premi�ere trajectoire, la dynamique de run &

tumble est facilement reconnaissable : des courses rectilignes suivis par des r�eorientations.

En revanche, pour la seconde trajectoire, sa position au cours du temps uctue autour

de sa position initiale r�esultat du mouvement Brownien.

A�n de pouvoir quanti�er les grandeurs de la suspension active en �evitant un biais

provenant de ces bact�eries inactives, nous avons ajout�e au programme de post-traitement

une condition pour retirer au mieux ces trajectoires. En e�et, ces particules di�usantes ont

pour cons�equence d'engendrer un pic de distribution cons�equent pour les faibles valeurs
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A B

Figure 3.5: Histogrammes des vitesses instantan�ees.A Donn�ees brutes sans condition.
B Avec condition pour retirer les bact�eries non-motiles.

de la vitessevi < 4 µm.s� 1 (Fig. 3.5A ). Leur poids statistique est important car elles ont

tendance �a s�ejourner dans le plan focal sur l'ensemble du temps de l'acquisition d'images.

La condition stipule alors que, si la dur�ee de la trajectoire est sup�erieure �a 1:5 s et si

j(
P traj � X )j � j (

P traj � Y)j � 5 µm alors la trajectoire est rejet�ee. Plus vulgairement,

cette condition traduit le caract�ere al�eatoire du processus Brownien dont la somme des

d�eplacements dans l'espace tend �a être nulle. Sur la �gure 3.5B est pr�esent�e l'histogramme

des vitesses instantan�ees pour cette même population mais avec cette derni�ere condition.

Le pic autour des faibles vitesses a �et�e �elimin�e et la condition a permis de rejeter 145

trajectoires sur un total de 1375 pour cet �echantillon.

En e�ectuant une moyenne temporelle des vitesses instantan�ees obtenues pour une

trajectoire donc une bact�erie, nous pouvons en d�eterminer sa vitesse moyennev = hvi i t

o�u h�it d�enote la moyenne temporelle. Connaissant la vitesse de nage moyenne d'une

bact�erie, nous pouvons r�eit�erer l'op�eration sur l'ensemble de la population et calculer la

vitesse de nage moyenne des bact�eries d'une suspension :v0 = hvi N o�u N est le nombre

total de trajectoires.

Une question l�egitime vient �a se poser quant au pas de temps utilis�e pour e�ectuer

cette moyenne surv. En e�et, cette vitesse di��ere selon l'�echelle de temps consid�er�ee

sur la trajectoire d'autant plus que la bact�erie a une dynamique bien particuli�ere. Pour

les limites basses, nous nous �etions impos�es un crit�ere pour lequel une particule doit

se d�eplacer d'environ 1µm pour �eviter de capturer le bruit de mesure. En revanche,

rien ne nous assure que les vitessesv que nous mesurons est repr�esentative de la vitesse
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� r�eelle � du nageur. La �gure 3.6 pr�esente l'�evolution de v0 en fonction du temps de

moyennage. Cette vitesse est relativement constantev0 = 10:95 � 6:33 µm.s� 1 sur une

gamme allant de 1=f �a 5=f et pr�esente une variation de vitesse inf�erieure �a 1µm.s� 1

entre 1=f et 20=f . Ceci nous conforte sur le choix de l'emploi de la fr�equence initialement

propos�ee �a 20 Hz ; choisir un pas de temps plus grand,i.e. une fr�equence plus faible, pour

le calcul de nos vitesses pourrait entrâ�ner des pertes d'informations quant �a la dynamique

de nage.

Figure 3.6: Impact du choix du pas de temps sur le calcul des vitesses moyennes.v0

est constante sur la gamme de pas de temps allant de 1=20 �a 5=20 s.

3.2.1.3. Dynamique bact�erienne

Nous avons vu dans le chapitre�Etat de l'art que les trajectoires d'E.coli �etaient

altern�ees de run et de tumble que l'on quali�e couramment de marche al�eatoire avec

persistance (discut�e en partie 1.1.2.2 de l'�Etat de l'art ). Des positions et des mesures

de vitesses e�ectu�ees pr�ec�edemment nous allons tenter au moyen d'outils statistiques de

quanti�er les grandeurs et propri�et�es propres de notre suspension active.

Une nage al�eatoire avec persistance

En l'absence de tactisme, la marche al�eatoire est un processus stochastique o�u chaque

d�ecision directionnelle prise par une bact�erie ne d�epend que du pr�esent et n'est en aucun

cas r�egie par ses actions ant�erieures. Chacune des orientations du microorganisme va

alors être d�ecorr�el�ee de la pr�ec�edente. Ce ph�enom�ene peut être d�ecrit physiquement par

la fonction d'autocorr�elation des orientations donn�ee par l'�equation (3.2). �A �t = 0 s,
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C(�t) = 1 car deux mêmes orientations sont parfaitement corr�el�ees soit que � (� t) =

0. Lorsque �t �! 1 , le processus de r�eorientation entrâ�ne la perte de m�emoire de

l'orientation initiale de la trajectoire ; C(�t) �! 0 et � (�t) = � �= 2.

Figure 3.7: Sch�ema illustrant la d�ecorr�elation de l'orientation. Trajectoire d'une
bact�erie motile reprise de la �gure 3.4.

C(�t) = hcos(� (�t)) i t = hp(t) � p(t + �t) i t (3.2)

Cette autocorr�elation C(�t) est calcul�ee sur un vecteur unitaire d'orientation p(t) qui,

dans notre cas, est choisi comme l'orientation du vecteur vitesse �a l'intant t. Dans cette

�equation, � (�t) repr�esente l'angle entre deux vecteurs unitaires d'orientation p(t) et

p(t + �t) s�epar�es par un pas de temps �t et h�it �a la moyenne sur le temps de la trajec-

toire(voir Fig. 3.7). La �gure 3.8A pr�esente la fonction d'autocorr�elation des orientations

o�u une moyenne sur la population, en plus de la moyenne temporelle, a �et�e e�ectu�ee :

C(�t) = hC(�t) i N . Les donn�ees d�ecroissent exponentiellement jusqu'�a atteindre une va-

leur nulle pour �t � 3:5 s. De cette fonction d'autocorr�elation, nous pouvons extraire par

l'ajustement propos�e via l'�equation (3.2) un temps caract�eristique tc [13]. Cet ajustement

est r�ealis�e pour un �t maximal de 1 :5 s (pointill�es rouges Fig. 3.8A ). Au-del�a de cette

valeur, les donn�ees sont trop bruit�ees en raison du manque de statistiques sur les temps

longs (peu de bact�eries sont suivies plus de quelques secondes car elles sortent du plan

focal de l'objectif ou bien du champ d'observation). De l'ajustement nous sortons une

valeur de tc = 1:21 s. De plus, le coe�cient de di�usion rotationnel est directement li�e

�a ce temps caract�eristique (voir paragraphe 1.1.2.2) par Dr = 1=(2tc) = 0 :41 rad2.s� 1 en
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accord avec les donn�ees exp�erimentales de la litt�erature [34, 35].

C(�t) = exp( � �t =t c) (3.3)

A B

Figure 3.8: Une marche al�eatoire avec persistance.A Fonction d'autocorr�elation des
orientations pour une suspension d'E. coli. En pointill�es rouges correspond l'ajustement
par l'�equation (3.3) faisant ressortir le temps caract�erisque tc = 1:21 s.B Densit�e de
probabilit�e des orientations d'une population de bact�eriesE.coli dans le plan focal.

La �gure 3.8B pr�esente la densit�e de probabilit�e des orientations dans le plan par

rapport �a un vecteur unitaire quelconque. Cette distribution d'angles est �equiprobable,

les bact�eries n'ont aucune pr�ef�erence orientationnelle dans ces conditions ; condition

exp�erimentale que l'on cherchait �a obtenir par l'utilisation du MM-P.

Ces deux derniers graphes permettent bien de quali�er la nage bact�erienne de marche

al�eatoire avec persistance. De cette distribution des orientations nous pouvons souligner

le caract�ere al�eatoire du choix de l'orientation de la bact�erie dans le plan focal et de la

fonction d'autocorr�elation des orientations est mis en exergue la qualit�e persistante de

cette nage dont le temps caract�eristique a �et�e estim�e �a � 1:2 s.

Un processus di�usif

Nous pouvons quanti�er la dynamique de nage grâce au d�eplacement quadratique

moyen (MSD) : hr 2i t (Fig. 3.9A ). Il traduit vulgairement la surface qu'explore le mi-

croorganisme au cours du temps. En moyennant ces donn�ees individuelles pour chaque

pas de temps, nous obtenons un d�eplacement quadratique moyen repr�esentatif du com-

portement des bact�eries �a l'�echelle de la suspensionr 2 = hhr 2i t i N (3.4B). Nous retrouvons
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les deux r�egimes propres �a la nage d'E.coli mentionn�es dans l'�Etat de l'art. Aux temps

courts le comportement est purement balistique avecr 2 = v2
0�t 2 correspondant �a une

pente 2 puis tend �a devenir di�usif aux temps longsr 2 = 4D t �t avec une pente 1 o�u

v0 et Dt repr�esentent, respectivement, la vitesse de nage et le coe�cient de di�usion

translationnel des bact�eries.

A B

Figure 3.9: A D�eplacement quadratique moyenhr 2i t de quelques trajectoires indivi-
duelles.B D�eplacement quadratique moyenr 2. En pointill�es rouges est trac�e l'ajuste-
ment par l'�equation 3.4 en prenant tc = 1:21 s. Inset :r 2 en �echelle normale.

Ces deux r�egimes sont mis en valeur dans l'�equation du MSD (3.4) que nous allons

utiliser pour ajuster nos donn�ees exp�erimentales. Le temps caract�eristique tc extrait de

l'ajustement de la fonction d'autocorr�elation marque la transition d'un comportement

ballistique �a un comportement di�usif. Il est impl�ement�e dans (3.4) pour ne laisser plus

qu'un seul param�etre libre : le coe�cient de di�usion translationnel D t . L'ajustement

r�ealis�e sur 3 s, en pointill�es rouges (Fig. 3.9B), donne alors une valeur Dt = 66:4 µm2.s� 1

en accord avec les donn�ees bibliographiques.

r 2(�t) = 4D t �t(1 � exp(� �t =t c)) (3.4)

Connaissant tc et Dt nous d�eduisonsv0 =
q

3Dt =t c = 12:7 � 7:12 µm.s� 1 ; valeur tr�es

proche de celle obtenue par la mesure des vitesses instantan�ees du paragraphe 3.2.1.2 qui

�etait de 10:95� 6:33 µm.s� 1.
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Grandeurs microscopiques

Nous avons suivi, en section 3.2.1.2, une bact�erie par description Lagrangienne et nous

en avons extrait ses vitesses instantan�eesvi sur l'ensemble de sa trajectoire et sa vitesse

moyennev. Nous allons ici nous int�eresser plus particuli�erement aux temps et longueurs

de chaque run ayant lieu entre deux tumbles. Dans un premier temps, l'objectif est d'être

capable de d�etecter les positions de la trajectoire pour lesquels la bact�erie e�ectue un

tumble. En r�egle g�en�erale, ce processus s'e�ectue en deux temps. La bact�erie d�ec�el�ere

puis change son orientation de nage ; propri�et�es que nous allons utiliser pour d�e�nir les

crit�eres de la d�etection du tumble [62] :

Crit�ere sur la vitesse : Si la variation de vitesse relative entre un minimum local et

les deux maximums locaux (sur la vitesse) l'entourant est sup�erieure �a un crit�ere

�x�e �a 0 :7 dans notre cas, alors nous consid�erons que la bact�erie e�ectue alors un

tumble.

Crit�ere sur l'angle : Si le changement total de l'angle absolu dans un intervalle compris

entre deux minimums locaux (sur l'angle) est su�samment important devant le

changement d'angle dû �a la di�usion rotationnelle Brownienne survenant sur un

même intervalle de temps (6= D r mesur�e pr�ec�edemment), alors la bact�erie est en

�etat de tumble.

Figure 3.10: Trajectoire active dont les vitesses instantan�ees sont indiqu�ees par la
barre de couleur et les tumbles marqu�es par des croix rouges. En noir est indiqu�e le
point de d�epart de la trajectoire.

La pertinence de ces crit�eres a �et�e v�eri��ee � visuellement� en marquant pour une cen-
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taine de trajectoires les points auxquels survient un tumble. A�n d'illustrer ces propos,

nous avons repris la trajectoire introduite plus haut sur laquelle nous avons marqu�e les

points pour lesquels l'algorithme d�etecte un tumble par une croix rouge (Fig. 3.10). Les

couleurs sur la trajectoire repr�esentent sa vitesse instantan�ee dont la valeur est indiqu�ee

par la barre de couleur et en noir est indiqu�e le point de d�epart de la trajectoire. Sur

la �gure 3.11 sont trac�es l'�evolution de la vitesse instantan�ee (A ) de cette trajectoire

ainsi que l'�evolution de l'angle j� j (B ) sur le temps de la trajectoire. Sur ce graphe,

les tumbles sont marqu�es par les marches de couleur bordeaux. Nous remarquons qu'�a

chaque changement de vitesse majeur (num�eros 1,2 et 4) s'accompagne une importante

augmentation de l'anglej� j. En revanche, le changement d'angle est moins prononc�e pour

le troisi�eme tumble mais la d�ec�el�eration est su�sante pour consid�erer cet �ev�enement

comme un tumble.

A

B

Figure 3.11: A �Evolution de la vitesse instantan�ee au long de la trajectoire de la �gure
3.10. B Idem sur l'angle j� j. Entre ces deux graphes sont marqu�es, par des marches
bordeaux, les positions o�u la bact�erie se r�eoriente.

De ces donn�ees nous pouvons alors d�eterminer le temps moyen d'une course rectiligne

t r , i.e. entre deux r�eorientations. Pour cette trajectoire, nous pouvons d�eterminer trois

t r (entre les points 1 et 2, 2 et 3 puis 3 et 4) dont la valeur moyenne est de 1:02 s. De
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la même mani�ere que pour les vitesses, nous pouvons �nalement en d�eduire un temps

de r�eorientation moyen pour l'ensemble de la population pr�esente dans l'�echantillon :

t r = 0:48 � 0:26 s. Cette valeur est du même ordre de grandeurs que les r�esultats de

Berg [14] sur les souchesE. coli AW405 (tAW405
r = 0:86 � 1:18 s) et Unc602 (tUnc602

r =

0:42� 0:27 s). Cette valeur peut toutefois être l�eg�erement biais�ee en raison du manque

de statistiques. Puisque les bact�eries se d�eplacent dans un volume en 3D, la probabilit�e

qu'elles se r�eorientent hors du plan focal (quasi 2D) est grand devant la probabilit�e de

r�eorientation �a l'int�erieur de celui-ci ; le nombre trajectoires comportant deux tumbles est

alors tr�es faible devant le nombre total de trajectoires.

3.2.2. La Microscopie Dynamique Di��erentielle

Le suivi de bact�eries permet d'obtenir des informations statistiques sur les trajectoires

mais n�ecessite de travailler avec des concentrations en bact�eries faibles. Nous pr�esentons

ici une m�ethode nomm�ee Microscopie Dynamique Di��erentielle (DDM) qui permet d'ex-

traire des grandeurs moyennes caract�eristiques de la suspension en s'a�ranchissant de ce

suivi de bact�eries.

3.2.2.1. Principe

La Microscopie Dynamique Di��erentielle est une m�ethode analogue �a la di�usion

de la lumi�ere (DLS : Dynamic Ligth Scattering) qui repose sur l'�etude des uctuations

temporelles de densit�e locale de particules. La lumi�ere incidente sur un �echantillon va

être transmise et di�us�ee par le syst�eme, que les particules en suspension soient mou-

vantes ou non. Si une particule demeure statique, l'intensit�e lumineuse di�us�ee par la

particule et d�etect�ee par la cam�era restera constante sur le temps. En revanche, si la par-

ticule est anim�ee de mouvements (agitation Brownienne, particule active, etc) le signal

r�esultant per�cu par le capteur va uctuer au cours du temps. Contrairement �a la DLS

o�u un balayage angulaire est n�ecessaire, l'int�erêt de cette technique est qu'elle capture

l'ensemble des angles de di�raction de la lumi�ere sur une seule image. De plus, elle ne

requiert pas n�ecessairement une source laser coh�erente. C'est �egalement une m�ethode de

caract�erisation rapide qui ne demande aucun traitement d'images en amont de l'algo-

rithme.

La DDM se base sur les uctuations d'intensit�e entre deux images s�epar�ees par un pas

de temps �t. Cette intensit�e �a un instant t est not�ee I (p; t) o�u p est la position du pixel

sur l'image. Lorsqu'une particule se meut, la valeur deI (p; t) uctue avec le temps ; la va-

riation d'intensit�e entre deux images est alors donn�ee parD(p; �t) = I (p; t +�t) � I (p; t)

(Fig. 3.12 A , B et C). On peut ainsi calculerjF D (q; �t) j2 qui est le module quadratique
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Figure 3.12: Fluctuations d'intensit�es D(p; �t). A �a �t = 0 s. B �t = 0 :12 s. C
�t = 38 :31 s.D , E, F : module quadratique de la transform�ee de Fourier quadratique
jF D (q; �t) j2 correspondante.

de la transform�ee de Fourier deD(p; �t) (Fig. 3.12 D , E et F) et q est le vecteur d'onde.

Dans l'hypoth�ese d'un milieu homog�ene et isotrope (hypoth�ese appuy�ee par la tache par-

faitement sym�etrique de la transform�ee de Fourier) et dans le but d'am�eliorer le signal

obtenu, nous pouvons e�ectuer une moyenne temporelle sur t et azimutale surq (voir

Fig. 3.12F) a�n d'obtenir la fonction d'autocorr�elation di��erentielle des images (DICF

pour Di�erential Image Correlation Function ) :

g(q;�t) = hhjFD (q; �t) j2i t i q (3.5)

o�u q = jqj est l'amplitude du vecteur d'onde. Il est alors possible de d�emontrer que

g(q;�t) est directement li�ee �a la fonction d'autocorr�elation des intensit�es f (q;�t) (ISF

pour Intermediate Scattering Function) [63, 64]. C'est cette fonction qui contient les

informations sur la dynamique du syst�eme �etudi�e. La relation entre la DICF et l'ISF est

donn�ee par :

g(q;�t) = A(q)[1 � f (q;�t)] + B(q) (3.6)
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o�u A(q) est un param�etre d�ependant du syst�eme �etudi�e (taille et forme des particules)

et B(q) est le bruit dont le biais est dû au dispositif exp�erimental et sont tous les deux

constants sur le temps. C'est la fonctionf (q;�t) qu'il est alors int�eressant d'extraire des

donn�ees exp�erimentalesg(q;�t). Pour cela, il faut tout d'abord être capable de d�eterminer

A(q) et B(q). Deux m�ethodes sont alors possible : (i) la premi�ere est une m�ethode directe

qui vise �a les d�eterminer � manuellement� . En e�et, aux temps courts f = 1 (les images

sont fortement corr�el�ees entre elles) et doncg(q;�t �! 0) = B(q) ; et aux temps longs

on a f = 0 donc g(q;�t �! 1 ) = A(q) + B(q). Cette m�ethode requiert d'acc�eder �a des

temps su�samment courts, respectivement longs, pour extraireB(q) et A(q) sans quoi il

est possible de fausser l'estimation sur ces coe�cients. (ii) la seconde m�ethode consiste �a

ajuster les donn�ees exp�erimentales deg(q;�t) et de laisser A(q) et B(q) en param�etres

libres. Cette m�ethode ne demande pas de balayer une gamme de temps aussi importante

que la premi�ere mais n�ecessite un mod�ele pourf (q;�t) et donc de connâ�tre, a priori, la

dynamique du syst�eme �etudi�e.

La gamme de vecteurs d'ondeq sur laquelle il nous est possible de travailler est

born�ee de part les caract�eristiques techniques du dispositif exp�erimental �a savoir un champ

d'acquisition L2 = 512 � 512 px2 et la taille d'un pixel. La valeur minimale qmin est

d�e�nie, par respect du crit�ere de Shanon, parqmin = 2�k=L = 0:11 µm� 1 et qmax =

2�k = 18:47 µm� 1 aveck = 2:94 µm� 1 l'inverse de la taille d'un pixel.

3.2.2.2. Cas de collo•�des et validation de la m�ethode

La suspension de collo•�des de 1µm de diam�etre est inject�ee au sein d'un capillaire

h = 50 µm. Des vid�eos de 40 s sont acquises �a mi-hauteur du canal �a une fr�equence de

100 Hz �a l'aide d'un objectif � 20 �a contraste de phase ph2.

Nous utilisons l'algorithme discut�e ci-dessus pour en extraire la DICF des donn�ees brutes

exp�erimentales. Les valeurs exp�erimentales deg(q;�t) ainsi obtenues sont trac�ees en

fonction du pas de temps �a unq donn�e (indiqu�e par des points sur la �gure 3.13A ).

Il apparâ�t clairement que l'�echantillonage fr�equentiel n'est pas su�samment important

pour capturer la dynamique de d�ecorr�elation aux temps courts,g(q;�t �! 0) ne tend pas

vers une valeur constante. De ce fait, nous avons eu recours �a la m�ethode de l'ajustement

pour d�eterminer A(q) et B(q).

Le mod�ele de f (q;�t) est connu pour un syst�eme de sph�eres di�usantes : f (q;�t) =

exp(� DBq2�t) o�u D B correspond au coe�cient de di�usion Brownien des particules. En

injectant alors ce mod�ele dans l'�equation 3.6, nous ajustons les donn�ees deg(q;�t) en

trait continu (Fig. 3.13A ).

L'ajustement nous donne alors les valeurs deA(q) et B(q) (Fig. 3.14). Nous extrayons

�egalement le coe�cient de di�usion exp�erimental de DB = 0:45 µm2.s� 1 ; ce r�esultat
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A B

Figure 3.13: A Fonction d'autocorr�elation di��erentielle des images g(q;�t) pour une
suspension de collo•�des de 1µm de diam�etre. B Fonction d'autocorr�elation des intensit�es
f (q;�t) en fonction de q2�t. Inset : f (q;�t).

est en accord avec la th�eorie de la di�usion d'une sph�ere �equivalente dans de l'eau �a

temp�erature ambiante Dth
B = 0:42 µm2.s� 1 et valide la m�ethode. Il faut �egalement noter

que pour s'assurer la convergence de la m�ethode de minimisation et d'avoir un bon rapport

signal/bruit A(q)=B(q) (voir Fig. 3.14), nous choisissons de travailler uniquement sur une

gamme de vecteurs d'ondes 0:6 < q < 3 µm� 1.

Figure 3.14: Bruit B (q) (carr�es) et param�etre de forme A(q) (losanges). Les barres
verticales en bleu indiquent la gamme deq sur laquelle il a �et�e choisi de travailler.
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Connaissant A(q) et B(q) nous pouvons alors tracerf (q;�t) en fonction du pas

de temps et pour di��erentes valeurs deq (Inset Fig. 3.13B). �A �t = 0, f = 1 puis

d�ecrô�t exponentiellement jusqu'�a atteindre une valeur nulle pour les temps longs. Le

comportement di�usif peut être mis en exergue par une mise �a l'�echelle de l'axe des

abscisses. En e�et, en tra�cantf (q;� t) en fonction deq2�t les courbes vont se regrouper

en une courbe mâ�tresse synonyme du processus di�usif (Fig. 3.13B).

3.2.2.3. Dynamique bact�erienne

La m�ethode valid�ee, nous allons maintenant r�eit�erer l'exp�erience sur une suspen-

sion d'E. coli. Les conditions exp�erimentales sont identiques �a celles impos�ees pour les

collo•�des.

A B

Figure 3.15: A Fonction d'autocorr�elation des intensit�es g(q;�t) et B la fonction in-
term�ediaire de di�usion f (q;�t) en fonction du pas de temps �t et pour di��erents vec-
teurs d'ondeq. Les courbes repr�esent�ees par des symboles correspondent aux r�esultats
exp�erimentaux et en traits pleins l'ajustement par les �equations (3.6) et (3.7).

Tout comme pour les collo•�des, des images nous extrayons la DICF (Fig. 3.15A ). �A

nouveau, nous devons d�eterminerA(q) et B(q) pour parvenir �a l'ISF. La forme analytique

de l'ISF est connue dans de nombreux cas, nous avons mentionn�e celle du cas de particules

sph�eriques passives mais est aussi connue dans le cas de bact�eries motiles [65-67] :

f (q;�t) = (1 � � ) exp(� D� q2�t) + � exp(� D� q2�t)
1Z

0

P(v0)
sin(qv0�t)

qv0�t
dv (3.7)
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avec � la fraction de bact�eries motiles et D� le coe�cient de di�usion de bact�eries non-

motiles. Cette ISF ne prend pas en compte la dynamique de run & tumble de la bact�erie

et est initialement plutôt destin�ee �a des bact�eries dont la nage est dite� smooth � , i.e.

une nage beaucoup plus rectiligne ne pr�esentant pas ou tr�es peu de r�eorientations au long

de la trajectoire. On peut alors se demander si cette d�e�nition de l'ISF est pertinente. En

reconstruisant des images 2D issues d'une simulation d'une dynamique de run & tumble

3D (les contrastes selon la dimension perpendiculaire au plan, selonz, sont donc pris en

compte sur la projection 2D), Wilsonet. al montrent que les e�ets de la d�ecorr�elation

d'intensit�e dans cette direction z sont n�egligeables car faibles devant ceux de la nage

et de la di�usion dans le plan seulement. Cette hypoth�ese est valable si les profondeurs

de champs sont su�samment grandes� 10 µm [64]. Dans notre cas, un l�eger biais sur

l'estimation de param�etres est alors possible �aq . 1 µm� 1. En e�et, d'apr�es les grandeurs

obtenues pr�ec�edemment (tr � 0:5 s etv0 � 12 µm.s� 1) la distance d'une course rectiligne

est estim�ee �a � 6 µm correspondant alors �a la profondeur de champs de notre objectif

� 6 � 7 µm.

En consid�erant P(v0) la probabilit�e de distribution des vitesses comme une distribu-

tion de Schulz [64], le second membre de l'�equation 3.7 devient alors :

1Z

0

P(v0)
sin(qv0�t)

qv0�t
dv0 =

 
Z + 1

Zqv0�t

!
sin(Z tan� 1 � )

(1 + � 2)Z=2 (3.8)

o�u � = qv0�t =(Z + 1) et Z est li�e �a la variance � 2 de P(v) par � = v0(Z + 1) � 1=2. Le

mod�ele est incorpor�e �a l'�equation 3.6 avec comme param�etres libres :v0, � , D� , � , A et B .

Ici, la d�ecroissance de l'ISF (Fig. 3.15B) est bien di��erente de ce que l'on observe pour

le cas des collo•�des ; elle pr�esente ici une double relaxation. Le processus de d�ecroissance

rapide, aux temps courts, provient de la nage de la bact�erie et correspond au terme de

droite de l'�equation 3.7 o�u l'int�egrale fait intervenir la distribution des vitesses. La seconde

d�ecroissance, plus lente et aux temps longs, est due �a la di�usionD � des bact�eries non-

motiles (terme de gauche �equation (3.7)). En e�et, le taux de bact�eries actives n'atteint

jamais 100% en conditions exp�erimentales. Grâce �a l'ajustement deg(q;�t) par l'ISF,

nous pouvons d�eterminer ce taux de bact�eries motiles via� = 0:80� 0:02 %. Les graphes

A et B de la �gure 3.16 appuient la pr�esence de ces deux processus de relaxation de l'ISF

par la mise �a l'�echelle des abscisses : en tra�cantf (q;�t) en fonction de q�t les courbes

vont se regrouper en une courbe mâ�tresse synonyme du processus balistique aux temps

courts dont l'unit�e est l'inverse de la vitesse : s.� m� 1 (Fig. 3.16A ) ; et en fonction deq2�t

pour le comportement di�usif aux temps longs (Fig. 3.16B) d'unit�e inverse au coe�cient

de di�usion s.� m� 2.

La �gure 3.17 pr�esente les 4 autres param�etres extraits de l'ajustement que sont
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A B

Figure 3.16: Repr�esentation des r�esultats exp�erimentaux de l'ISF avec mise �a l'�echelle
des axes :A en fonction deq�t et B en fonction deq2�t.

Figure 3.17: Du haut vers le bas : fraction de bact�eries motiles� , vitesse moyenne
v0, variance� et coe�cient de di�usion de bact�eries non-motiles D � en fonction deq.

la fraction de bact�eries motiles � , la vitesse moyennev0, la variance de la vitesse�

et le coe�cient de bact�eries non-motiles D� . �A q < 0:5 � m� 1, du bruit est plus ou

moins pr�esent pour ces param�etres car le terme di�usif def (q;�t) n'a pas atteint des

valeurs nulles dans la fenêtre de temps explor�ee pour ces valeurs deq et rend plus di�cile
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l'ajustement de ce terme. En revanche, dans une fenêtre 0:6 < q < 3 � m� 1, � , v0, �

et D� ne sont pas d�ependants deq et sont constants sur cette gamme. On d�etermine

alors : � = 0:80 � 0:02 % ; v0 = 18:74 � 0:13 � m.s� 1 ; � = 7:84 � 0:4 � m.s� 1 et D� =

0:69 � 0:11 � m2.s� 1. Le coe�cient D � repr�esente le coe�cient de di�usion de bact�eries

non-motiles dans une suspension de bact�eries motiles. Celui-ci est plus important que le

coe�cient de di�usion Brownien d'une particule passive �equivalente. Cet e�et est caus�e

par les perturbations des micro-nageurs environnants (chocs, champ hydrodynamique �a

longue distance). Les valeurs de D� augmentent lin�eairement avec la concentration en

bact�eries [38, 64] et notre valeur D� = 0:69 � m2.s� 1 est en accord avec la litt�erature.

3.2.3. Tracking et/ou DDM ? : Discussions

Nous avons pr�esent�e deux techniques optiques de mesure non-intrusives permettant

de quanti�er l'activit�e de notre suspension bact�erienne : le Tracking et la Microscopie

Dynamique Di��erentielle.

La premi�ere, le tracking, consiste �a reconstruire les projections 2D de trajectoires 3D de

bact�eries pr�esentes dans le plan focal. De cette m�ethode de suivi Lagrangien, nous pouvons

extraire des grandeurs individuelles et instantan�es de la dynamique d'E. coli (composantes

de la vitesse, angles, temps de run,� � � ). En e�ectuant des moyennes sur la population,

nous obtenons des donn�ees moyennes pouvant alors caract�eriser la dynamique �a l'�echelle

de la suspension (vitesses de nage moyenne des bact�eries en suspension, d�eplacement

quadratique moyen, fonction d'autocorr�elation). En revanche, cette m�ethode ne donne

acc�es qu'�a des informations en 2D d'une nage en 3D. Nous perdons alors l'information

dans la direction orthogonale au plan focal. Cela ne sera pas notre cas par la suite, mais

il est �a noter que cette m�ethode est limit�ee lorsque la concentration en bact�eries devient

trop importante � � 0:4 � 0:5 % ; les temps de calcul des algorithmes de reconstruction

de trajectoires et les erreurs sur la d�etection augmentent consid�erablement.

La seconde m�ethode pr�esent�ee, la DDM, ne rencontre pas ce probl�eme en concentration

o�u il su�t d'adapter (et de connâ�tre) la fonction d'autocorr�elation des intensit�es f (q;�t)

en fonction du syst�eme �etudi�e. L'ISF pr�esent�ee en section 3.2.2.3 est valable tant que les

interactions entre micro-nageurs sont absentes (� < 1 %). De part le principe de la DDM,

qui consiste �a int�egrer l'intensit�e lumineuse sur un volume et d'en �etudier les uctuations

dans le temps, nous en extrayons alors uniquement des valeurs moyennes mais en 3D de

la dynamique de la suspension.

Ces deux m�ethodes sont compl�ementaires et apportent des donn�ees quantitatives sur la

dynamique bact�erienne. Une seule grandeur est commune �a ces m�ethodes, c'est la vitesse

moyenne de nagev0. Pour rappel, via le tracking nous obtenonsv0 � 12:7 � 7:12 µm.s� 1

et via la DDM v0 � 18 µm.s� 1. La di��erence entre ces valeurs n'est pas aberrante et sont
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toutes deux du même ordre de grandeurs. Dans la suite des travaux de th�ese, la DDM

viendra toujours appuyer les donn�ees de tracking a�n de quanti�er l'activit�e bact�erienne

dans un uide �a l'�equilibre. Ces mesures seront men�ees avant et apr�es chaque exp�erience

a�n de s'assurer que les caract�eristiques de nage sont conserv�ees sur le temps de la

manipulation. Finalement, c'est la m�ethode de tracking qui sera employ�ee pour �etudier

la dynamique bact�erienne en �ecoulement, la DDM n'�etant pas adapt�ee �a l'�ecoulement

d'une suspension.
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En r�esum�e

La premi�ere partie de ce chapitre �enonce le protocole de culture mis en place a�n de

permettre la motilit�e d' Escherichia coli. La composition du milieu de mobilit�e MM-P,

dont le comportement rh�eologique a �et�e discut�e lors du chapitre pr�ec�edent, est ici list�ee.

Ce milieu r�epond aux besoins des bact�eries en leur apportant les ressources chimiques

n�ecessaires pour conserver leur motilit�e lors des exp�eriences en cellule microuidique.

La dynamique de la suspension bact�erienne, �a l'�equilibre, est ensuite caract�eris�ee. Pour

cela, nous avons eu recours �a deux techniques optiques de mesures non-intrusives : le

suivi Lagrangien de particules (tracking) et la Microscopie Dynamique Di��erentielle

(DDM). Nous avons discut�e des avantages et inconv�enients de ces m�ethodes et elles

apportent des informations qui leur sont compl�ementaires. Le tableau suivant dresse

l'ensemble des grandeurs moyennes extraites �a l'aide de ces deux m�ethodes :

Symbole D�esignation Valeur

v0 Vitesse de nage moyenne 12� 18 µm.s� 1

Dt Di�usion translationnelle 65 µm2.s� 1

t c Temps caract�eristique 1:2 s

Dr Di�usion rotationnelle 0:41 rad2.s� 1

t r Temps moyen d'un run 0:5 s

� Taux de bact�eries motiles 80 %

D� Di�usion de bact�eries NM

au sein d'une suspension active
0:69 µm2.s� 1
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Chapitre 4. Dynamique bact�erienne sous cisaillement

4.1. Introduction

Nous avons pr�esent�e au cours du chapitre pr�ec�edent deux m�ethodes nous permet-

tant de caract�eriser en d�etail la dynamique ainsi que les propri�et�es de nage d'E. coli

au sein d'un uide �a l'�equilibre. L'objectif de ce chapitre est de caract�eriser cette dyna-

mique bact�erienne mais sous �ecoulement. Certains travaux exp�erimentaux, num�erique ou

th�eorique font d�ej�a �etat de certains ph�enom�enes connus, principalement en proche paroi,

que nous retrouverons �egalement au travers de notre �etude et dont nous parlerons au cours

de ce chapitre. Ces donn�ees sont beaucoup moins fournies sur cette dynamique en volume

o�u les donn�ees sont principalement num�eriques. De plus, les donn�ees de la litt�erature sont

relativement dispers�ees car elles abordent di��erentes gammes de param�etres : di��erentes

souches de bact�eries, di��erentes gammes de cisaillement, di��erents con�nements ou bien

g�eom�etries. Le travail suivant a pour but de recouper ces di��erents param�etres et tenter

de dresser un portrait du comportement bact�erien en �ecoulement le plus complet possible.

Figure 4.1: Sch�ema d'E. coli sous un �ecoulement de Poiseuille. Ce sch�ema permet de
r�ecapituler les notations que nous utiliserons au cours de ce chapitre.

Les suspensions d'E. coli sont pr�epar�ees suivant le protocole pr�esent�e auparavant �a

une fraction volumiques� � 0:1 % pour n�egliger toute interaction entre nageurs. Nous

balayons la cellule microuidique suivant l'axez ; nous capturons alors la projection 2D

de la nage bact�erienne sur le planxy �a l'origine en 3D (Fig. 4.1). L'acquisition d'image

est e�ectu�e en lumi�ere blanche grâce �a un objectif 40x �a contraste de phase. Des vid�eos

d'une dur�ee de 20 �a 40 s sont enregistr�ees pour chacun des plans �a une fr�equence d'ac-

quisition variable, d�ependante de la vitesse de l'�ecoulement, pour respecter le crit�ere sur

le d�eplacement entre deux images de l'ordre de la taille de la bact�erie.

A�n d'�etudier le rôle de l'�ecoulement et du con�nement sur les propri�et�es et la dyna-

mique de nage de la bact�erie, nous serons amen�es �a varier le �P aux bornes de la cellule
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ainsi que la hauteur h du capillaire. Ces deux param�etres seront par la suite traduit

au travers de deux nombres adimensionn�es qui sont le P�eclet hydrodynamique Pef et le

P�eclet de con�nement Pes qui peuvent être per�cus comme, respectivement, une mesure

de l'intensit�e de l'�ecoulement et du con�nement :

Pes =
v0

Drh
; Pef =

_ w

Dr
(4.1)

o�u D r est le coe�cient de di�usion rotationnel (inversement proportionnel au temps ca-

ract�eristique t c), v0 la vitesse moyenne de nage de la population bact�erienne1 et _ w le taux

de cisaillement pari�etal correspondant au gradient de vitesse maximal de l'�ecoulement.

Le Pes est le rapport entre le temps caract�eristique pour lequel un nageur perd la m�emoire

de son orientation initiale Dr
� 1 et le temps requis h=v0 pour traverser le capillaire sur sa

hauteur. Le P�eclet d'�ecoulement Pef souligne la comp�etition entre ce même temps Dr
� 1

et le temps n�ecessaire �a l'alignement du microorganisme par l'�ecoulement _ w
� 1.

Dans la litt�erature, et notamment du côt�e des exp�erimentateurs, les r�esultats sont souvent

pr�esent�es en fonction d'un gradient de vitesse typique du syst�eme d�e�nissant l'intensit�e

de l'�ecoulement. En g�en�eral, ce taux de cisaillement est choisi comme �etant le taux de

cisaillement maximal donc celui �a la paroi ( _ w). Dans ce chapitre, nous avons fait le

choix de les pr�esenter en fonction du Pef . Cela ne change en rien l'analyse, nous pour-

rons toujours comparer nos r�esultats avec les r�esultats exp�erimentaux ayant fait l'objet

de publications ; seul un facteur Dr constant permet de passer d'une notation �a l'autre

(D r = 0:41 rad2.s� 1).

Outre cette information globale qu'est le Pef , nous pouvons avoir acc�es au taux de ci-

saillement locaux de l'�ecoulement que nous noterons _ . Ce cisaillement local est d�etermin�e

par d�erivation, �a une position donn�ee, du pro�l th�eorique de Poiseuille dont nous avons

d�etermin�e la viscosit�e au Chapitre 2 : � = 1:22� 0:14 mPa.s. En utilisant la viscosit�e du

uide suspendant pour d�eterminer _ , nous faisons alors l'hypoth�ese que le comportement

rh�eologique de la suspension n'est pas alt�er�ee par la pr�esence des particules actives. Cette

hypoth�ese est notamment permise de part notre choix de travailler avec une fraction vo-

lumique bact�erienne su�samment faible pour �eviter toute modi�cation du comportement

rh�eologique [51-53].

La �gure 4.2, pr�esente destime lapsesde notre bact�erie E. coli en �ecoulement recons-

truits grâce �a une cinquantaine d'images. Pour faciliter la visualisation, nous ne montrons

qu'une partie du champ d'observation total. Ils donnent un premier aper�cu, qualitatif,

du comportement bact�erien pour deux valeurs de P�eclets hydrodynamique (Pef = 0:6 et

8) et de P�eclets de con�nement (Pes = 1:6 pour des capillaires dont h = 30µm et 0:47

1. Dans ce chapitre, nous avons choisi d'utiliser la vitessev0 obtenue par DDM comme r�ef�erence et
pour d�e�nir le Pe s.
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Figure 4.2: Time-lapse de trajectoires bact�eriennes en paroi et dans le volume pour
di��erentes valeurs de Pes et de Pef . La �eche bleue indique la direction de l'�ecoulement.
Les points rouges repr�esentent le point de d�epart de la trajectoire.

pour h = 100 µm). Pour chacune de ces valeurs de P�eclet, des mesures sont r�ealis�ees en

proche paroiz = 0 et au centre du canalz = h =2. Le sens de l'�ecoulement est indiqu�e par

la �eche bleue et nous avons marqu�e par un cercle rouge le point de d�epart de certaines

trajectoires.
�A Pef = 0:6, les comportements bact�eriens ne semblent pas être a�ect�es par l'intensit�e

de l'�ecoulement, ils paraissent identiques en paroi ou loin de celle-ci. Cette remarque

est la même pour les deux valeurs de Pes. �A Pef = 8, les trajectoires d�ecrites aux deux

positions de l'�ecoulement sont compl�etement di��erentes, avec des trajectoires rectilignes

dans la direction de l'�ecoulement au centre (�a l'oppos�e du Pef = 0:6) et plus circulaires

en parois o�u elles donnent l'impression de n'être que l�eg�erement a�ect�ees par les forts

gradients de vitesse �a cet endroit.

De ces observations, nous avons choisi de divis�e ce chapitre en trois parties. Dans

une premi�ere partie, nous montrerons la grande variabilit�e de trajectoires que l'on peut
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rencontrer sous di��erents Pef . Nous verrons que l'interaction entre le nageur et la paroi

ainsi que les forces externes de l'�ecoulement impactent fortement sur la morphologie de

la trajectoire. Au centre du canal, ce sont plutôt les vitesses locales de l'�ecoulement qui

vont dessiner ces trajectoires. La partie suivante sera consacr�ee �a l'�etude quantitative des

composantes longitudinale et orthogonale de la vitesse bact�erienne par rapport �a l'axe de

l'�ecoulement. Finalement, la derni�ere partie pr�esentera la distribution des bact�eries dans

la cellule microuidique. Nous �etudierons alors l'inuence du con�nement sur les pro�ls

de concentration pour la suspension �a l'�equilibre puis sous �ecoulement.

4.2. Une zoologie de trajectoires

4.2.1. Traitements de donn�ees et analyse de trajectoires

De mani�ere identique auChapitre 3, les trajectoires sont reconstruites grâce au logiciel

APREX Track puis les donn�ees sont trait�ees et analys�ees sousMATLAB . Lors de ce trai-

tement de donn�ees nous avions impl�ement�ee deux conditions. Une premi�ere sur un temps

de suivi minimum (dur�ee minimale de 0:2 s) que nous conserverons au long de ce chapitre.

La seconde condition �etait construite sur hypoth�ese que les d�eplacements dans le plan

d'observation d'une bact�erie inactive tend vers une valeur nulle (r�esultat du mouvement

Brownien, cf. p.52). Cette condition n'aura que tr�es peu d'impact sous �ecoulement car

une bact�erie inactive sera in�evitablement advect�ee par celui-ci. Les r�esultats pr�esent�es

par la suite incluront donc de l�egers biais en raison de ces bact�eries non-motiles.

4.2.2. Classi�cation des trajectoires

Figure 4.3: Sch�ema d'une trajectoire bact�erienne.

Les time-lapses pr�esent�es plus haut font �etat d'une importante diversit�e de trajectoires.

A�n de distinguer les di��erents types de trajectoires rencontr�es, nous avons choisi de les
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di��erencier arbitrairement suivant un crit�ere reposant sur la "complexit�e" � de celles-ci :

� =
kp ipf k

p fR

p i

ds
(4.2)

o�u d = kp ipf k est la distance entre la position initiale~pi de la particule et sa position

�nale ~pf et
p fR

p i

ds est l'int�egrale curviligne entre ces deux positions (voir Fig. 4.3). La

complexit�e � est une grandeur globale nous permettant de di��erencier d'un point de

vue morphologique les trajectoires. Elle permet de mettre en �evidence trois cat�egories de

trajectoires :

Cat�egorie 1 : Les bact�eries d�ecrivent des trajectoires circulaires ; 0� � � 0:33.

Cat�egorie 2 : Une mixit�e entre trajectoires circulaires et rectilignes se dessine. La dy-

namique de Run & Tumble domine ; 0:33 < � � 0:66.

Cat�egorie 3 : Les trajectoires sont rectilignes ; 0:66 < � � 1.

4.2.2.1. �A la paroi

Pour chacun des P�eclets d'�ecoulement �etudi�es, nous pouvons alors recenser le taux

de bact�eries en paroi dont la dynamique r�epond �a l'une de ces cat�egories et ce pour

di��erentes valeurs de con�nement Pes (Fig. 4.4). Pour cela, nous avons choisi de se baser

uniquement sur les trajectoires dont le temps de suivi est sup�erieur �a une seconde. Chaque

cat�egorie est symbolis�ee par une couleur et chaque Pes par un marqueur.

Figure 4.4: �Evolution du taux de trajectoires par cat�egories en fonction du Pef en
proche paroi pour di��erents Pes. Chaque couleur correspond �a une cat�egorie et chaque
symbole �a une valeur de con�nement.
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Nous observons d'embl�ee que trois lots se distinguent, chacun correspondant �a une

cat�egorie. Le taux de la cat�egorie1 se situe autour de 7:84� 3:16 %, 25:53� 7:72 % pour

la cat�egorie 2 et 66:61� 10:31 % pour la cat�egorie3 et ces taux sont constants jusqu'�a

des valeurs de Pef ' 10. Au-del�a de cette valeur de Pef , les taux des cat�egories1 et 2

chutent jusqu'�a atteindre une valeur quasi-nulle �a Pef = 32 et sont balanc�ees par le taux

de trajectoires purement rectilignes de la cat�egorie3. Sans pour autant rentrer dans les

d�etails nous pouvons �emettre une premi�ere suggestion : la dynamique bact�erienne �a la

paroi semble être d�ependante du P�eclet de l'�ecoulement et donc de ses taux de cisaillement

_ w. D'autre part, il se peut que le nombre de trajectoires de la cat�egorie1 soit un peu

sur�evalu�e. En e�et, nous capturons �egalement des trajectoires de bact�eries qui peuvent

être plus loin de la paroi que d'autres en raison de la profondeur de champ (� 3 µm) et

ces bact�eries ne sont pas a�ect�ees par la paroi de la même fa�con que celles qui y sont tr�es

proches.

A�n d'aborder plus quantitativement cette variabilit�e de trajectoires en proche paroi,

nous avons report�e sur la �gure 4.5 quelques trajectoires issues de chaque cat�egorie �a une

valeur de con�nement Pes = 1:6 et pour plusieurs Pef . L'appartenance aux di��erentes

cat�egories est not�ee entre parenth�eses parC1, C2 et C3. La palette de couleur indique

la vitesse instantan�ee de la bact�eriev normalis�ee par la vitesse moyenne de la population

v0 = 18 µm.s� 1. Il est important de noter que chaque trajectoire est unique et ne peut

être le reet exact de l'ensemble de trajectoires issu d'une population bact�erienne dont

les propri�et�es de nage varient d'un individu �a l'autre.

En l'absence d'�ecoulement,E. coli a tendance �a d�ecrire des trajectoires circulaires de

sens horaire en raison du couple �emergeant de son interaction avec la paroi [68, 69] (cf.
�Etat de l'art p.20). En imposant de tr�es faibles �ecoulements, Pef = 0:5 et 1 (Fig. 4.5),

nous retrouvons �egalement ce type de trajectoires circulaires typiques de celles que l'on

retrouve dans un uide �a l'�equilibre ( C1, trajectoires B et E). Comme il l'a �et�e montr�e

sur la �gure 4.4, les trajectoires de cette cat�egorie ne sont pas majoritaires. Ce sont les

trajectoires run & tumble (C2, trajectoires C, F) et purement rectilignes (C3, trajectoires

A, D, G, H) qui pr�esentent les populations les plus importantes.�A ce stade, les forces

hydrodynamiques de l'�ecoulement ne semblent pas impacter la nage.

En augmentant l'intensit�e de l'�ecoulement (Pef = 2 et Pef = 8), nous observons tou-

jours des trajectoires �a l'apparence circulaire mais qui se trouvent être plus �etir�ees. Elles

d�ecrivent parfois des boucles en pr�esentant une d�erive dans la direction du vecteur vor-

ticit�e (trajectoires I, J, L, O, Q), i.e. sur la droite sur la paroi sur laquelle sont tir�ees

les trajectoires de la �gure 4.5. D'autres trajectoires, plus singuli�eres, sont �egalement re-

trouv�ees et class�ees dans les cat�egories2 et 3 (trajectoires K, M, N, P, R). L'�ecoulement de

cisaillement modi�e ici le comportement de nage d'E. coli �a la paroi. L'e�et de rh�eotaxie

de surface est notable �a ces Pef . Nous ne percevons en revanche pas de modi�cations de
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la vitesse de nage.

Figure 4.5: Trac�e de trajectoires �a la paroi pour di��erents Pe f �a Pes = 1:6. La cat�egorie
de chaque trajectoire est marqu�ee entre parenth�eses (C1, C2 et C3). En couleur est
repr�esent�e la vitesse instantan�ee de la bact�erie normalis�ee par la vitesse moyenne de
nage de la population. En noir est marqu�e le point de d�epart de la trajectoire. La �eche
bleue dans le coin sup�erieur droit indique la direction de l'�ecoulement.
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�A Pef = 16, nous arrivons �a ce � r�egime de transition � pr�esent�e en �gure 4.4 pour

lequel le taux de la cat�egorie1 et ceux de la cat�egorie2 et 3 divergent. �A cette intensit�e,

E. coli ressent un di��erentiel de vitesses entre la portion de son corps côt�e surface et celle

côt�e �ecoulement d'environ 20µm.s� 1 soit de l'ordre de sa vitesse de nage voire l�eg�erement

sup�erieure. De ce fait, l'orientation des trajectoires pointe majoritairement dans la direc-

tion de l'�ecoulement. Certaines bact�eries sont toutefois capables de remonter l'�ecoulement

�a une vitesse proche de� v0 (trajectoires U et V). �A ce stade, les forces de trâ�n�ees sur le

corps bact�erien sont grandes devant les forces de propulsion. Les agelles sont pouss�ees

vers la paroi et le corps bact�erien se soul�eve : l'angle� avec la paroi augmente. La bact�erie

peut alors parfois d�ecrocher de la paroi. La trajectoire S illustre bien ce propos o�u elle

d�ecroche, avec une augmentation soudaine de la vitesse� 5 � v0, puis vient recoller en-

suite avec la paroi pour nager �a contre-courant sur quelquesµm. Une autre particularit�e

survient �a ces r�egimes, il s'agit de l'apparition de trajectoires oscillantes (trajectoire V) ;

particularit�e d�ecouverte r�ecemment par Mathijssen et. al [31] (ce r�egime oscillatoire est

d�ecrit dans l' �Etat de l'art p.21).

Au plus fort Pef �etudi�e, l'occurrence des d�ecrochages est plus importante (trajectoire

Y). �A ce fort P�eclet hydrodynamique, les trajectoires sont �a l'unanimit�e dirig�ees dans

la direction de l'�ecoulement. Les amplitudes de uctuation de vitesses dans ce cas sont

grandes allant de 0:5 � v0 �a 10 � v0. Nous remarquons �egalement que les trajectoires

d�erivent majoritairement sur la droite except�e pour la trajectoire BB. La d�erive vers la

gauche de cette derni�ere est plutôt surprenante (de part les sens de rotations du corps et

agelles) mais survient dans de rares cas (� 5 %) et a �et�e �egalement observ�e r�ecemment

dans les travaux de A. Mathijssenet. al.

Nous retrouvons ici de nombreuses similitudes avec les travaux de A. Mathijssen : des

trajectoires circulaires, des trajectoires circulaires avec d�erive, des trajectoires oscillantes

ou encore des trajectoires forc�ees avec occasionnellement une d�erive �a l'oppos�e de la

direction du vecteur vorticit�e. De plus, les P�eclets (ou _ w) auxquels nous observons le

passage entre ces di��erents r�egimes sont tr�es proches voire identiques �a ceux de [31].

4.2.2.2. Loin des parois

Nous allons maintenant nous int�eresser �a ces trajectoires en s'�eloignant su�samment

loin des parois pour n�egliger toute interaction avec celle-ci. Nous avons alors choisi de

nous positionner approximativement au centre du canal (z = h =2) o�u les taux de cisaille-

ments sont quasi-nuls mais les vitesses maximales. Comme �a la paroi, nous avons trac�e le

taux de bact�eries par cat�egorie en fonction du P�eclet de l'�ecoulement et pour di��erents

con�nements (Fig. 4.6).

Les r�esultats �etaient attendus et ne sont pas surprenants, ce sont ici les trajectoires
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Figure 4.6: �Evolution du taux de trajectoires par cat�egories en fonction du Pef au
centre du canal (z = h =2) pour di��erents Pe s. Chaque couleur correspond �a une
cat�egorie et chaque symbole �a une valeur de con�nement.

appartenant �a la cat�egorie 3 qui sont le plus repr�esent�ees. Jusqu'�a des Pef d'environ 2, les

trajectoires run & tumble (C2) sont toujours pr�esentes mais leur nombre tend rapidement

�a être nul pour ne laisser place ensuite uniquement �a des trajectoires rectilignes.

Nous avons trac�es quelques trajectoires typiques retrouv�ees �a chacune des valeurs de

Pef (Fig. 4.7). Pour chacun des P�eclets, nous avons indiqu�e la vitesse ux du uide �a la

position pour laquelle ont �et�e extraites ces trajectoires.

Aux Pef = 0:5, 1 et 2 les comportements paraissent identiques et la nage semble s'e�ectuer

sans contraintes. Les vitesses de nage y sont de l'ordre dev0 aux Pef = 0:5 et 1 et

l�eg�erement sup�erieures 1:5 �a 3v0 �a Pef = 2.

Pour les trois autres valeurs de Pef , les trajectoires deviennent de plus en plus rectilignes

avec l'intensi�cation de l'�ecoulement. Nous remarquons quelques exceptions �a Pef = 8 o�u

des courbures au sein des trajectoires vont de paire avec une diminution de la vitesse : les

bact�eries proc�edent �a des tumbles dont le changement de direction n'est pas nette mais

r�esulte tout de même en une modi�cation de la vitesse de nage en d�epit d'une vitesse

environnante d'environ 4v0 (trajectoires N et M). �A ces forts Pef certaines trajectoires ne

sont pas parall�eles �a l'�ecoulement et d�erivent l�eg�erement sur la droite ou la gauche, r�esultat

du ph�enom�ene de rh�eotaxie de volume dont nous nous int�eresserons plus en d�etail dans la

partie 4.3.1. Au-del�a d'un Pef = 8, les bact�eries sont advect�ees avec l'�ecoulement et elles

passent plus de temps au sein du plan focal (trajectoires plus longues) : leur dynamique

de run & tumble est alt�er�ee voire inexistence. Malgr�e des taux de cisaillements nuls elles

ne parviennent plus �a franchir les lignes de courant selonz.
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Figure 4.7: Trac�e de trajectoires en volume (z � h=2) pour di��erents Pe f �a Pes = 1:6.
En couleur est repr�esent�e la vitesse instantan�ee de la bact�erie normalis�ee par la vitesse
moyenne de la population. En noir est marqu�e le point de d�epart de la trajectoire. La
�eche bleue dans le coin sup�erieur droit indique la direction de l'�ecoulement.
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4.3. Transport bact�erien

Cette derni�ere section visait a aborder la dynamique bact�erienne sous un aspect pure-

ment visuel par observation de trajectoires. Cette analyse simpliste nous permet d�ej�a de

distinguer des changements de comportement d�ependants principalement de la position

de la bact�erie (paroi ou volume) et de l'intensit�e de l'�ecoulement. Nous allons maintenant

aborder un aspect plus quantitatif de cette nage dans le reste de ce chapitre.

La projection dans le planxy des trajectoires obtenues donne acc�es �a l'orientation

 des bact�eries dans ce même plan. Le vecteur unitaire d'orientationp(t) correspond

�a l'orientation du vecteur vitesse �a un instant t. Dans le plan, les composantes de ce

vecteur unitaire sont not�ees px (t) et py(t). Pour d�eterminer l'orientation propre de la

bact�erie pour chacun des plans enz, nous soustrayons la vitesse locale de l'�ecoulement

a�n de calculer chacune des composantes dep : pi
x (t) = [ vi

x (t) � ux(z)]=vi (t) et pi
y(t) =

vi
y(t) =vi (t) o�u vi (t) =

q
[vi

x (t) � ux(z)]2 + [ vi
y(t)] 2. Finalement, l'angle  est donn�e par

 i (t) = arctan
�
pi

y(t) =pi
x (t)

�
.

A B C

D E F

Figure 4.8: Densit�e de probabilit�e de  pour trois valeurs de Pef = 0, 1:1 et 31:6 en
di��erentes positions du canal : B z = 0, C z = h =4, D z = h =2, E z = 3h=4 et F
z = h. En A est d�e�ni l'angle  .
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4.3. Transport bact�erien

Comme il l'est indiqu�e sur la �gure 4.8A , nous consid�erons que la bact�erie s'oppose �a

la direction de l'�ecoulement �a � �= 2 <  < 0 et 0<  < �= 2. Les graphesB , C, D , E et

F pr�esentent les densit�es de probabilit�e d'angles instantan�esP( ) d'une population de

bact�eries ainsi obtenues �a di��erentes positionsz de la cellule microuidique �a Pes = 1:6

et pour trois P�eclets hydrodynamiques 0, 1:1 et 31:6. En l'absence d'�ecoulement, P( )

est isotrope quelle que soitz ; aucune orientation particuli�ere n'est privil�egi�ee par la

bact�erie. En imposant un l�eger �ecoulement (Pef = 1:1, points rouges), la distribution se

d�ecentre et sa sym�etrie s'e�ace. �A z = 0 et h, Fig. 4.8B et F (parois), l'orientation du

micro-nageur tend a être plus importante pour des� �= 2 <  < �= 2 avec des lobes de

distribution pointant, respectivement, vers �= 4 et � �= 4. En se rapprochant du centre

du canal, le nageur s'oriente pr�ef�erentiellement vers = � � et donc dans la direction

de l'�ecoulement. Lorsque les taux de cisaillement deviennent grands devant le coe�cient

de di�usion rotationnel Pef = 31:6 � 1, ces distributions s'aplatissent et tendent vers

0 et � � . La tendance de la bact�erie �a nager dans la direction du vecteur vorticit�e,i.e.

0 <  < � , donc sur la droite sur la paroi inf�erieure et sur sa gauche� � <  < 0 sur la

paroi sup�erieure est plus accentu�ee qu'�a Pef = 1.

Les deux prochaines sections vont faire l'objet d'une �etude approfondie des vitesses

orthogonale et longitudinale �a l'�ecoulement.

4.3.1. Dans la direction orthogonale �a l'�ecoulement

Avant de se pencher sur la composante de la vitesse orthogonale �a l'�ecoulementvy de

bact�eries motiles, int�eressons nous tout d'abord au cas de bact�eries non-motiles. La �gure

4.9A pr�esente la moyenne de cette composante dans le cas non-motilev�
y . Ces donn�ees

sont recens�ees en scannant sur la hauteur d'un capillaire de h = 50µm (axe z) pour trois

di��erentes intensit�es d'�ecoulement. La vitesse orthogonale est constante surz et oscille en

moyenne autour de 0µm.s� 1. Ces bact�eries inactives se comportent comme des traceurs

passifs.

Nous observons maintenant l'�evolution devy pour des bact�eries actives en tr�es proche

paroi (en z = 0 pour la paroi inf�erieure et z = h pour la paroi sup�erieure, Fig. 4.9B).
�A l'�equilibre Pe f = 0, vy est nulle car E. coli n'est soumise �a aucune contrainte et la

distribution de son orientation est uniforme (cf. Fig. 4.8).

D�es lors qu'un �ecoulement est appliqu�evy crô�t avec le P�eclet (Fig. 4.9B). En e�et, les

forces hydrodynamiques de l'�ecoulement sur les agelles sont �a l'origine d'une force nette

de portance (en raison de leur chiralit�e) normale au plan de cisaillement. Cette force

provoque une d�erive des agelles au travers des lignes de courant dans le plan orthogonal

au cisaillement. Le corps, non-chiral, n'est donc pas soumis �a cette force mais uniquement

�a celle de la trâ�n�ee dont la direction s'oppose �a celle de la portance. Le corps agit alors
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Chapitre 4. Dynamique bact�erienne sous cisaillement

A B

Figure 4.9: Vitesses orthogonales �a l'�ecoulement pour di��erents Pef au sein d'une cel-
lule microuidique �a Pe s = 0:95. A Pour des bact�eriesE. coli non-motiles �a di��erentes
positions z. B Pour E. coli motiles sur la paroi inf�erieure (z = 0) et paroi sup�erieure
(z = h).

comme un point de pivot et ces deux forces produisent un couple qui tend alors �a r�eorienter

la bact�erie perpendiculairement �a l'�ecoulement. Cet e�et sera d'autant plus accentuer que

si la bact�erie se retrouve �a proximit�e d'une paroi o�u les forces r�esistives de celle-ci vont

alors ampli�er le ph�enom�ene. Cette composante eny de la vitesse est donc la r�eponse

hydrodynamique de la bact�erie �a un cisaillement ce que l'on appelle rh�eotaxie. Le signe

de la vitesse de rh�eotaxievy sera toujours le même que celui du vecteur vorticit�e. Plus les

forces hydrodynamiques de l'�ecoulement seront importantes, plus cette composante eny

sera grande et tendra vers�= 2. Cette vitesse orthogonale sera en revanche born�ee par

la vitesse de nage moyennev0. Dans notre cas, elle tend a se stabiliser au-del�a de Pef � 5

�a une vitesse� v0=3 (Fig. 4.9B).

On remarque �egalement que le signe devy change en fonction de la paroi sur laquelle sont

e�ectu�ees les mesures. Une trajectoire orient�ee vers lesy positifs sur la paroi inf�erieure

(z = 0) sera orient�ee vers lesy n�egatifs sur la paroi sup�erieure (z = h). Les amplitudes de

ces vitesses sont �equivalentes d'une paroi �a l'autre. Pour le dernier point, on remarque une

vitesse en paroi inf�erieure l�eg�erement inf�erieure �a celle de la paroi sup�erieure et est due �a

la prise en compte d'un certain nombre de bact�eries non-motiles qui ont s�ediment�ees sur

le temps de l'exp�erience.

La �gure 4.10 pr�esente la distribution de probabilit�e des vitesses instantann�eesvi
y

associ�ees. Elles sont tir�ees de donn�ees acquises sur la paroi sup�erieure (z = h) en canal

de 50µm. �A chaque couleur correspond un Pef . En l'absence d'�ecoulement (courbe grise)
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4.3. Transport bact�erien

la distribution de vi
y est centr�ee en 0. La courbe en noire correspond �a l'ajustement par

une loi normale d'�ecart-type � = 8:47 µm.s� 1. Lorsque l'on augmente le Pef , la forme

de la distribution change peu �a Pef = 5 mais on remarque un l�eger d�ecalage de celle-ci

vers lesvi
y n�egatifs. Aux P�eclets d'�ecoulement les plus importants, les distributions sont

nettement d�ecentr�ees et la distribution ne suit plus une loi Gaussienne.

Figure 4.10: Densit�e de probabilit�e de vi
y sur la paroi sup�erieure d'un canal h =

50 µm pour di��erents Pe f . Le trait plein en noir �a Pe f = 0 est un ajustement par une
Gaussienne centr�ee ;� = 8:47. Le trait vertical en pointill�es permet de marquervi

y = 0.

Nous avons expliqu�e que le ph�enom�ene de rh�eotaxie avait lieu en raison de la chiralit�e

des agelles et donc devrait être retrouv�e aussi en volume (loin des parois). Pour v�eri�er

cela, nous avons regroup�e les courbes de la Fig. 4.10 sur le grapheA de la �gure 4.11. A�n

de comparervi
y en paroi et volume, nous avons trac�e pour ces mêmes Pef la distribution

de vi
y au trois-quart de la hauteur du canal Fig. 4.11B . En premier abord, nous remar-

quons que les distributions pour ces quatre P�eclets se confondent. La rh�eotaxie est moins

importante en volume ; les distributions sont moins d�ecal�ees vers les valeurs n�egatives

avec le Pef grandissant. Seules les queues de distribution sont l�eg�erement plus accentu�ees

vers lesvi
y n�egatifs que positifs. �A P�eclet nul, la distribution de la vitesse est sym�etrique

mais beaucoup plus piqu�ee qu'�a la paroi. L'amplitude de ces distributions est plus faible

avec �ecoulement qu'en son absence.

Ces remarques laissent �a penser quevy d�epend du cisaillement comme il l'a �et�e indiqu�e

plus haut. Hypoth�ese appuy�ee par le graphe Fig. 4.12A sur lequel sont trac�ees les vitesses
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Chapitre 4. Dynamique bact�erienne sous cisaillement

moyennes en di��erentes positionsz du canal. On observe cette sym�etrie par rapport �a son

centre (z=h = 0:5) de la même mani�ere que le cisaillement est sym�etrique. Sur le graphe

Fig. 4.12B ces vitesses sont �nalement trac�ees en fonction du taux de cisaillement local

_ .

A B

Figure 4.11: Densit�e de probabilit�e de vi
y pour di��erents Pe f au sein d'une cellule

microuidique h = 50 µm. A En paroi. B En z = h =4.

A B

Figure 4.12: �Evolution de vy A en fonction de la positionz=h dans le canalz. B en
fonction du taux de cisaillement local _ correspondant.

Finalement, nous avons fait varier le con�nement (Pes = 1:6 et Pes = 0:47). Nous ne
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4.3. Transport bact�erien

nous attendons pas �a ce que le con�nement ait un impact sur cette composantevy �etant

donn�e qu'elle d�epend du cisaillement. Le con�nement ne ferait que varier les vitesses de

l'�ecoulement �a un Pef donn�e et permet donc l'exploration de di��erentes gammes de ci-

saillement.

Nous avons regroup�e et trac�e l'ensemble des valeurs obtenues normalis�ees parv0 en fonc-

tion du taux de cisaillement local sur le graphique (Fig. 4.13).�A chaque couleur corres-

pond un P�eclet unique et �a chaque marqueur une valeur de con�nement. Ces donn�ees sont

dispers�ees mais �evoluent lin�eairement sur la plage de cisaillement �etudi�ee et ce pour les

trois valeurs de con�nement. La droite en trait noir est l�a pour guider l'�il et correspond

�a une pente de 0:015. Les r�ecents travaux de [70] pr�esentent �egalement une �evolution

lin�eaire de vy=v0 jusqu'�a des _ � 20 s� 1 mais avec une pente l�eg�erement plus importante

(� 0:025) mais cette valeurvy=v0 tend a se stabiliser autour de 0:65 � 0:7. Nous ne re-

marquons pas cette relaxation dans notre �etude ;vy=v0 �evolue lin�eairement et atteint une

valeur de 0:6 �a 35 s� 1. Cette di��erence peut être expliqu�ee par l'utilisation de souche

d'E. coli di��erentes. Cela n'est pas surprenant puisque le couple de rh�eotaxie va être for-

tement d�ependant de di��erents param�etres caract�erisant la chiralit�e des agelles comme

leurs longueurs, le diam�etre, l'amplitude de l'h�elico•�de, etc. Ce couple d�epend �egalement

des forces de train�ees agissant sur le corps bact�erien. Nous avons mesur�e dans leChapitre

2 sa longueur (2� 0:3 µm pour ATCC9637) moins importante que celle de la souche

RP437 utilis�ee pour les exp�eriences dans [70]. Plus la taille du corps est grande, plus les

forces de train�ees agissant sur lui le seront �egalement et donc le couple r�esultant sur la

bact�erie sera d'une intensit�e plus importante.

Figure 4.13: vy normalis�e par la vitesse de nage moyennev0 en l'absence d'�ecoulement
en fonction du cisaillement local _ pour de multiples Pef et Pes. La droite correspond
�a un ajustement lin�eaire de pente 0.015.

87



Chapitre 4. Dynamique bact�erienne sous cisaillement

4.3.2. Dans la direction longitudinale �a l'�ecoulement

Nous avons vu en Fig. 4.8 que la distribution d'orientation est isotrope en l'absence

d'�ecoulement puis vient �a se d�ecentrer et s'�etirer suivant � x avec une amplitude qui

d�epend du Pef impos�e. Nous allons ici apporter des informations plus quantitatives en

�etudiant uniquement l'�evolution de cette composante de la vitesse selonx.

Nous avons trac�e les densit�es de probabilit�e devi
x �a deux positions z = 0 µm (pa-

roi, Fig. 4.17A ) et z = h =4 � 7:5 µm (Fig. 4.17B) pour un capillaire Pes = 1:6 et

pour di��erentes intensit�es d'�ecoulement. �A la paroi, l'amplitude des distributions est

�equivalente entre les di��erents P�eclets et se superposent avec la distribution en l'absence

d'�ecoulement. Elles sont centr�ees autour de 0 ; except�e la distribution �a Pef = 15:8 qui

pr�esente un l�eger d�ecalage vers les valeurs positives. En s'�eloignant de la paroi (B ), ces

distributions se d�ecalent o�u la valeur la plus probable de ces distributions tend vers la

vitesse moyenne de l'�ecoulement. Ces deux graphes, et notamment celui en proche pa-

roi, indiquent clairement une nage �a contre courant par les microorganismes d�es lors que

P(vi
x ) < 0. �A la paroi, c'est la rh�eotaxie coupl�e �a l'interaction avec la paroi qui est respon-

sable de retourner le nageur face �a l'�ecoulement. Ce n'est pas le cas en volume, et cette

nage �a contre-courant est permise tant que la vitesse du uide est de l'ordre de la vitesse

de nage bact�erienne. La nage �a contre-courant est bien connue de la litt�erature et est

retrouv�ee aussi bien au travers de simulations num�eriques [18, 71-73] que des exp�eriences

[30, 59, 70].

A B

Figure 4.14: Densit�es de probabilit�e P(vi
x ) �a di��erents P�eclets hydrodynamiques pour

Pes = 1:6 A �a la paroi et B en z = h =4 .
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4.3. Transport bact�erien

La �gure 4.15A , pr�esente l'exemple d'une bact�erie �a la paroi (cercle rouge) qui remonte

de fa�con nette l'�ecoulement dont la direction est indiqu�ee par la �eche bleue. Sur un temps

de 1:5 s, elle parcourt une distance de l'ordre de 10 fois la taille de son corpsa (Pef = 7:9,

Pes = 1:6). A�n d'être plus quantitatif, nous avons alors calcul�e et report�e, toujours en

parois, la fraction totale � � de bact�eries qui nage �a contre-courant en �gure 4.15B (ce

qui revient �a int�egrer P( vi
x ) entre �1 et 0). Cette fraction d�ecrô�t lin�eairement pour

atteindre une valeur nulle �a Pef � 20. Cette d�ecroissance est �egalement lin�eaire mais plus

rapide pour le taux de bact�eries remontant l'�ecoulement sur une distance sup�erieure ou

�egale �a 10a (Fig. 4.15C). Parmi la population bact�erienne nageant �a contre-courant, il est

int�eressant de noter que la vitesse de remont�eev�
x semble constante aux parois de l'ordre

de 7� 8 µm.s� 1 (Fig. 4.15D ) et ce jusqu'�a un Pef de 10 ; vitesse qui d�ecrô�t rapidement

loin des paroisz = h =4 (Fig. 4.15E).

A
B

C

D E

Figure 4.15: La nage �a contre-courant. A Time lapses d'E. coli remontant
l'�ecoulement (cercle rouge). La �eche bleue indique la direction de l'�ecoulement et la
barre horizontale blanche repr�esente 10µm. B Fraction totale � � de bact�eries nageant
�a contre-courant. C Fraction � � de bact�eries nageant �a contre-courant sur une distance
sup�erieure �a 10 fois leur taille a. D Vitesse de la nage �a contre-courantv�

x �a la paroi
(z = 0) en fonction du Pef . E Vitesse de la nage �a contre-courantv�

x en z = h =4 en
fonction du Pef .

A�n d'avoir un aper�cu plus g�en�eral quant �a cette composante de la vitesse selonx,

int�eressons nous �a son �evolution en di��erents points (selonz) de la cellule microuidique

(Fig. 4.16A ). Cette vitesse longitudinalevx suit la même tendance que celle du uide

suspendant MM-P que nous avons caract�eris�e auChapitre 1 et repr�esent�e par des traits

pleins sur la �gure 4.16A . La vitesse bact�erienne d�ecrit une parabole dont les pro�ls sont
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Chapitre 4. Dynamique bact�erienne sous cisaillement

de même amplitudes except�e pour les P�eclets 2:3, 7:9 et 15:8 o�u l'�ecart entre deux points

d'une même position est en moyenne de l'ordre� v0. Il est compliqu�e de d�eterminer

l'origine de cet �ecart mais peut correspondre �a l'addition de la vitesse de nage sur celle

de l'�ecoulement v0 + u x . En e�et, puisque les taux de cisaillement augmentent avec le

Pef , le temps n�ecessaire �a l'�ecoulement pour r�eorienter la bact�erie avec lui ( _ � 1) est faible

devant celui n�ecessaire �a la bact�erie pour se r�eorienter par elle-même (Dr
� 1) et il la

contraint alors �a s'aligner avec lui et donc uniquement� autoriser � sa propulsion selon

x. Naturellement, les vitesses bact�eriennes en proche paroi s'�eloignent signi�cativement

du pro�l parabolique et sont d'autant plus grandes que Pef est grand.

A B

Figure 4.16: A �Evolution de vx �a di��erentes positions du canal �a Pe s = 1 et pour
plusieurs Pef . B D�ebit bact�erien Qbact normalis�e par le d�ebit du milieu MM-P (en
l'absence de bact�eries)Qth �a di��erentes valeurs de Pef .

En int�egrant ces pro�ls de vitesses sur la hauteur du capillaire, nous pouvons en

extraire un d�ebit bact�erien et du uide suspendant (MM-P) en l'absence de bact�eries

selonx bas�e sur la vitesse :

Qbact = w �
hZ

0

vx (z) dz (4.3)

Nous avons trac�e le d�ebit bact�erien Qbact normalis�e par le d�ebit du uide suspendant seul

Qth en fonction du P�eclet hydrodynamique sur la �gure 4.16B . Nous remarquons que

ces courbes de d�ebit pr�esentent la même tendance quelle que soit la valeur de Pes. Le

d�ebit bact�erien est tout d'abord sup�erieur �a Qth �a faible P�eclet (nage �a contre-courant)
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4.3. Transport bact�erien

puis diminue ensuite pour tendre vers 1 au grandes valeurs de Pef soit la valeur du uide

suspendant seul.

A B

Figure 4.17: A Densit�es de probabilit�e P(vi
x ) �a di��erents P�eclets hydrodynamiques �a

la paroi et B en z = h =4 .

Cette fa�con d'analyser les donn�ees ne renseigne pas sur l'orientation du nageur sous

�ecoulement que nous avons introduit en p.82. Au cours de ses travaux de th�ese, Lopez

[59] met, de fa�con int�eressante, cette information en valeur. Pour cela, il trace la densit�e

de probabilit�e de la vitesse relative P(vi
x � ux ) �a laquelle il soustrait la densit�e de proba-

bilit�e de vi
x en l'absence d'�ecoulement (trac�e avec nos donn�ees en Fig. 4.17A et B ). Pour

rappel, la vitessevx que nous mesurons correspond �a la vitesse de nage de la bact�erie

v0 �a laquelle est additionn�ee la vitesse de l'�ecoulement ux . Soustraire PPef =0 (vi
x ) permet

alors de comparer directement avec la distribution des vitesses bact�eriennes en l'absence

d'�ecoulement. �A la paroi, Fig. 4.17A , nous avons mis en valeur trois r�egimes distincts

d�elimit�es par des traits en pointill�e verticaux. Le r�egime III comprend l'ensemble des

bact�eries nageant dans la direction de l'�ecoulement o�u la probabilit�e de rencontrer une

bact�erie nageant �a � �= 2 <  < 0 et 0 <  < �= 2 est, quelque soit le Pef , plus faible

qu'en l'absence d'�ecoulement. Cette probabilit�e� n�egative � est alors contrebalanc�ee vers

les vitesses relatives n�egatives.�A � v0 < (vi
x � ux ) < 0 (r�egime II), nous retrouvons ici

la population de bact�eries nageant face �a l'�ecoulement mais advect�ees avec lui. Puisque

leur vitesse relative est inf�erieure �av0, nous estimons qu'elle ne remontent pas de fa�con
� nette � l'�ecoulement contrairement �a la population du r�egime I dont la vitesse relative

est grande devantv0. La population du r�egime I correspond ici aux valeurs n�egatives des

distributions de la �gure 4.17.
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Chapitre 4. Dynamique bact�erienne sous cisaillement

En z = 3h=4 (Fig. 4.17B), la tendance s'inverse. La direction de nage se fait pr�ef�erentiellement

dans la direction de l'�ecoulement,i.e. la probabilit�e de retrouver vi
x � ux < 0 est bien

moins probable qu'en l'absence d'�ecoulement.

4.4. Distribution bact�erienne

Apr�es nous être int�eress�es aux variations des composantes de la vitesse enx et y,

nous nous penchons ici sur la distribution en bact�eries au sein du capillaire selonz. Cette

distribution peut être per�cue comme une mesure indirecte de la composante enz des

propri�et�es de nage.

Figure 4.18: �Evolution du nombre de bact�eries pr�esentes dans le plan focal en fonction
du temps et pour di��erentes position dans un capillaire h = 50µm (Pes = 0:95).

Pour e�ectuer cette mesure de concentration, nous scannons plan par plan le capillaire

sur sa hauteur (selonz) et �a chacun de ces plans est enregistr�ee une vid�eo de 15 s.�A

chaque plan, nous suivons l'�evolution temporelle du nombre de bact�eries pr�esentes dans le

plan focal. Quatre de ces �evolutions temporelles pour quatre positions sont report�ees sur

la �gure 4.18 �a Pef = 0 et Pes = 0:95. Le nombre de bact�eries est stationnaire sur le temps

de la mesure dont la moyenneN (z) est indiqu�ee par les traits en pointill�es. De plus, les

variations autour de cette moyenne sont relativement constantes. On remarque �egalement

que le nombre moyen de d�etections diminue �a mesure que l'on s'�eloigne de la paroi (o�u

z = 0 µm correspond �a la paroi). Pour la suite de l'analyse, nous normalisonsN (z) par

N qui repr�esente le nombre total moyen de bact�eries d�etect�ees sur la hauteur du canal :
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N =
1
h

hR

0
N (z)dz. Nous avons fait le choix de la normalisation car la concentration peut

l�eg�erement uctuer ( � 20 %) entre di��erents �echantillons. Renormaliser le pro�l ne porte

pas pr�ejudice �a l'analyse car nous travaillons en r�egime dilu�e o�u les interactions entre

nageurs sont n�egligeables. Nous travaillerons donc dans le reste de cette partie avec ce

nombre normalis�e que nous noteronsc(z) = N (z)=N et que nous appellerons par d�efaut
� concentration � .

4.4.1. �A l'�equilibre

Nous commen�cons par nous int�eresser �a la distributions de ces bact�eries pour le cas

sans �ecoulement (Pef = 0) et en variant le con�nement. Les concentrations ainsi calcul�ees

sont report�ees par des symboles rouges sur la �gure 4.19.

Pour les trois valeurs de con�nement �etudi�ees, nous remarquons une sur-concentration

de bact�eries �a la paroi (Fig. 4.19). Cet e�et d'accumulation aux surfaces est rapport�e dans

la litt�erature aussi bien exp�erimentalement [34, 74] que num�eriquement [18, 72, 73, 75]

mais l'explication reste encore ind�etermin�ee. En e�et, certaines �etudes attribuent cet e�et

aux interactions hydrodynamiques entre le dipôle de force engendr�e parE. coli et la paroi.

Dans ce cas, le nageur est incit�e �a s'orienter parall�element avec cette paroi et son champ

hydrodynamique l'� aspire � vers celle-ci2. Ezhilan et Saintillan [18], par un mod�ele

cin�etique capturent eux aussi ce ph�enom�ene d'accumulation aux parois mais n�egligent

compl�etement ces interactions nageurs/paroi (cf. �Etat de l'art p.18). Dans ce mod�ele,

c'est la condition aux limites d'imperm�eabilit�e qui est responsable de cette accumulation :

la composante normale �a la paroi du ux translationnel doit être nulle. De ce fait, la

condition aux limites est donn�ee par :

Dt
@	
@z

= v0 cos� 	 en z = 0 et h (4.4)

De cette condition aux limites, on peut d�eduire que l'orientation de la particule est donn�ee

suivant deux conditions :

si cos� > 0| {z }
pointe vers le mur sup�erieur

alors
@	
@z

�
�
�
�
�
z=h

> 0

si cos� < 0| {z }
pointe vers le mur inf�erieur

alors
@	
@z

�
�
�
�
�
z=0

< 0

2. Hypoth�etiquement, cet e�et devrait être inverse dans le cas de microorganismespuller et conduire
�a une d�epl�etion en proche paroi.
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A B

C

Figure 4.19: Pro�ls de concentrations �a di��erents Pe s. A Pes = 1:6, B Pes = 0:95, C
Pes = 0:47. Les symboles rouges correspondent aux r�esultats exp�erimentaux, en trait
continu noir �a l'ajustement de l'�equation (4.5) avec les param�etres exp�erimentaux et
en trait continu vert en laissant les param�etres libres.

Un semblant de tri s'e�ectue alors o�u les bact�eries vont tendre �a s'accumuler aux parois.

Le ux dont l'origine est l'auto-propulsion de la bact�erie (v0 cos� ) est �equilibr�e par le ux

de di�usion (D t ) sur une longueurlc � Dt =v0 � 4 µm, de l'ordre de quelques tailles de

bact�eries .

Au centre du canal, les pro�ls sont d'autant plus plats que le Pes est faible (Fig. 4.19).

Les bact�eries n'interagissent que faiblement voire pas du tout avec ces parois. En e�et, �a

ces petites valeurs de Pes le temps n�ecessaire h=v0 �a la bact�erie pour traverser un canal

dont les parois sont tr�es �eloign�ees l'une de l'autre (par rapport �a sa taille) est grand devant
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le temps caract�eristique de d�ecorr�elation de son orientation Dr
� 1 � t c. Si nous supposons

que l'interaction hydrodynamique commence �a se faire ressentir �a une distance de l'ordre

de 10 �a 20 µm avec la paroi [34, 36] alors pour un capillaire h = 100µm, la bact�erie

est � libre de mouvements� dans un volume dont la dimension selonz est d'environ 60

�a 80 µm. En revanche, lorsque l'on augmente cette valeur de con�nement (Pes > 1), la

bact�erie va rapidement ressentir l'e�et des parois. Par exemple, une bact�erie nageant �a

� 15 µm.s� 1 avec un temps caract�eristique tc � 1 s dans un capillaire de h = 30µm,

un seul run va lui su�re pour traverser une distance �equivalente �a la moiti�e de ce canal.

De ce fait, lorsque Pes augmente, le pro�l de concentration tend �a s'homog�en�eiser : la

concentration en paroi diminue.

Ezhilan et Saintillan proposent une expression analytique pour d�ecrire les pro�ls de

concentration qui r�esultent de l'�equilibre entre la nage et les di�usions translationnelle et

rotationnelle [18] :

c(~z) =
B[6� cosh B + coshB ~z]

6� B coshB + sinh B
(4.5)

avec ~z = z=h. B =

 

�Pe s

s
12

1 + 6�

! � 1

et � =
Dt Dr

v2
0

correspondent, respectivement, �a

l'inverse d'une longueur et �a un param�etre rendant compte de l'activit�e bact�erienne (forte

propulsion lorsque � ! 0 et �etat passif lorsque � ! 1 ).

A�n d'ajuster les pro�ls exp�erimentaux, nous avons dans un premier temps �x�e les pa-

ram�etres Pes et � avec les valeurs d�etermin�ees en Chapitre 3 (� = 0 :07). Cet ajus-

tement est pr�esent�e sur la �gure 4.19 par la courbe en trait continu noire. Nous pou-

vons constater que les r�esultats exp�erimentaux sont qualitativement repr�esent�es avec

nos param�etres mais des divergences sont observables en proche paroi et notamment

pour le capillaire de plus grande taille (Pes = 0:47). Nous avons alors choisi de lais-

ser ces param�etres en param�etres libres que nous noterons Pes
� et � � et dont l'ajuste-

ment est pr�esent�e en trait continu vert (Fig. 4.19). La correspondance entre les pro�ls

exp�erimentaux et th�eoriques est ainsi plus satisfaisante pour des valeurs de param�etres

ajust�es Pes
� = [0:39 ; 0:85 ; 1:88] et � � = [0:042 ; 0:063 ; 0:045]. Nous constatons que

l'�ecart entre les valeurs de (Pes, �) et (Pe s
� , � � ) est faible et sont en bon accord. La

di��erence la plus importante est sur le param�etre �. C'est ce param�etre qui inuence

principalement la concentration aux parois et qui est tr�es sensible aux variations dev0.

Cet �ecart entre la valeur exp�erimentale et ajust�ee peut être expliqu�ee par le fait que

lorsque nous caract�erisons la suspension, nous �evaluons ces grandeurs (v0, Dt et Dr) sur

une population enti�ere repr�esent�ee par une distribution de vitesses et comprenant 10 �a

20 % de bact�eries inactives. L'expression de l'�equation 4.5 est quant �a elle bas�ee sur une

unique vitesse moyenne et suppose l'ensemble des particules actives. De plus, en condi-
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tions exp�erimentales ce sont les bact�eries les plus� actives � qui vont se retrouver �a la

paroi. Nos param�etres exp�erimentauxB et � int�egrent donc ces e�ets et sous-estiment

(dans le bon sens) l'�evaluation dev0 et Dt (� �evolue en D t =v2
0).

A B

Figure 4.20: A Concentration bact�erienne en paroi etB �Epaisseur de la couche
limite de concentration �a di��erents Pe s, les points rouges correspondent aux donn�ees
exp�erimentales et en trait continu noir l'ajustement de l'�equation 4.6 propos�e par [18].

Pour aller plus loin dans la description de ces pro�ls de concentration, nous pouvons

d�eterminer la concentration pari�etale et l'�epaisseur de la couche limite de concentration.

Ces concentrations �a la paroi sont report�ees sur le grapheA de la �gure 4.20 et trac�ees en

fonction de la valeur de con�nement. On observe une forte diminution de la concentration

�a mesure que le con�nement augmente. La connaissance de la concentration donne acc�es

�a l'�epaisseur de la couche limite� que l'on d�etermine par c(1 � � ) = 1 (Fig. 4.20B). La

variation de l'�epaisseur de la couche limite va de paire avec la diminution dec(z). �A mesure

que le con�nement augmente, l'�epaisseur de cette couche limite de concentration occupe

une part grandissante selon l'axez du capillaire. Ezhilan et Saintillan [18] proposent une

�evolution de � d�ependante du Pes :

� (Pes) = 1 �
1
B

log

8
><

>:

sinhB
B

�

2

4

 
sinhB

B

! 2

� 1

3

5

1=2
9
>=

>;
(4.6)

La courbe en trait continu noire Fig. 4.20B correspond au trac�e de l'�equation (4.6)

avec notre valeur exp�erimentale � = 0:07 ; le mod�ele est en accord avec les donn�ees

exp�erimentales. En repassant aux grandeurs dimensionn�ees, l'�epaisseur de la couche li-
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mite de concentration varie de 7 �a 10µm correspondant �a � 5 �a 10 tailles du corps

bact�erien. Cette �epaisseur de couche limite est en accord avec les r�esultats de Molaei

[36] (� = 5:1 µm en capillaire Hele-Shaw h = 200µm pour la soucheE. coli AW-405)

et Lopez [59] (� = 5:5 µm en capillaire cylindrique de 300µm diam�etre pour la souche

E. coli RP437). Il est �a noter qu'ils ne mesurent pas cette couche limite de la même

fa�con que nous et s'appuient sur le mod�ele de Berkeet. al (cf. [34]) qui tient compte des

interactions nageur/paroi.

Nous observons que lorsque le con�nement augmente,� augmente et tend �a devenir

constant �a fort Pes. En e�et, l'�epaisseur de la couche limite devient proportionnelle �a

l'�epaisseur du canal et donc du même ordre de grandeur quelc = D t =v0. Aux importantes

valeurs de con�nement, l'h�et�erog�en�eit�e spatiale aux parois s'�etend �a travers tout le canal

�a mesure que le con�nement augmente. L'�epaisseur des couches limites de concentration

deviennent de plus en plus importantes devant la taille du canal jusqu'�a interp�en�etration

de celles-ci aux importantes valeurs de Pes. Cela m�ene alors �a une homog�en�eisation de

la distribution bact�erienne dans la cellule microuidique. Ce raisonnement rejoint alors

celui e�ectu�e plus haut vis-�a-vis des pro�ls de concentration.

4.4.2. En �ecoulement

On s'int�eresse maintenant �a l'e�et de l'�ecoulement sur les pro�ls de concentration.

En Fig. 4.21, nous avons trac�e les pro�ls de concentration pour di��erents Pef pour une

valeur de con�nement. Chaque pro�l est d�ecal�e de 0:5 pour permettre une meilleure

lisibilit�e ; les traits horizontaux indiquent la valeur de c(z) = 1 pour chaque courbe. Pour

l'analyse, nous conserverons les valeurs de Pes
� que nous avons extraites de l'ajustement

sans �ecoulement.

�A faible P�eclet hydrodynamique (Pef = 0:8 et �eventuellement 2 sur la �gure 4.21A ),

les pro�ls de concentration sont peu perturb�es et leurs allures est quasiment identique �a

celle sans �ecoulement de la �gure 4.19. Lorsque Pef augmente (Pef = 8 et 12), ces pro�ls

de concentration sont modi��es et l'on observe une concentration dans la zone centrale du

capillaire faible devant 1 (repr�esent�ee par les pointill�es) par rapport aux Pef = 0:8 et 2.

�A une distancelc < Dt =v0 de la paroi (Zone I, Fig. 4.22), nous observons une diminu-

tion du gradient de concentration pari�etal �a mesure que le Pef augmente et tend �a devenir

constante �a fort Pef (Fig. 4.21B). Ezhilan et Saintillan [18] observent que cette concentra-

tion cp tend vers 1 �a Pef = 100 alors que d'apr�es nos exp�eriencescp � 1:5 �a Pef = 120. La

diminution de cp est plus prononc�ee pour les faibles con�nements (Pes = 0:39). En e�et,

nous avons vu pr�ec�edemment en l'absence d'�ecoulement que pour des Pe�
s > 1, l'�epaisseur

de la couche limite de concentration est de taille importante voire du même ordre de

grandeur que l'�epaisseur du capillaire. De ce fait, l'inuence du Pef sur la gradient de
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A B

Figure 4.21: A �Evolution du pro�l de concentration bact�erienne �a Pe�
s = 0:39 pour

di��erents Pe f . B Concentration pari�etale en fonction du Pef pour les trois valeurs de
Pe�

s.

Figure 4.22: Sch�ema r�ecapitulatif de la distribution bact�erienne sous �ecoulement.

concentration pari�etal sera moindre pour la plus grande valeur de Pe�
s = 1:88. Cet e�et est

nettement visible sur le grapheB de la �gure 4.23 o�u nous tra�cons l'�evolution de �=� Pef =0

en fonction du Pef (pour rappel, � est d�e�nie comme c(1 � � ) = 1). Nous observons qu'�a

la plus grande valeur de Pe�s l'�evolution de � est minime et tend rapidement vers une

valeur constante� � 1:25� Pef =0 . En revanche, pour les deux autres valeurs, l'�epaisseur de

la couche limite crô�t avec le Pef . Les �epaisseurs dimensionn�ees de ces couches limites de

concentration varient alors entre� 7 et 25µm.

Cette zone I d�e�nie par lc est ind�ependante du Pef : lc=h � �Pe �
s. La diminution �a la

paroi de cette zone est, en fait, provoqu�ee par l'alignement progressif des bact�eries de la
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zone II qui, lui, est d�ependant du cisaillement et donc du Pef . �A cet endroit, l'orientation

bact�erienne rel�eve de la comp�etition entre le cisaillement local et la di�usion rotationnelle

de la bact�erie : plus le Pef augmente, plus l'alignement dans le sens de l'�ecoulement est

important et se propage vers le centre du capillaire. Les bact�eries ne parviennent plus �a

franchir les lignes de courant pour se transporter vers la paroi et se retrouvent pi�eg�ees

dans les zones �a forts gradients de vitesse : ph�enom�ene dehigh shear trapping[35]. Cela

m�ene alors �a des concentrations plus importantes dans les parties centrales du capillaire

(zone II) qu'en l'absence d'�ecoulement. On peut d�e�nir le shear trappingau travers du

rapport Pe�
s=Pef . Il peut être interpr�et�e comme le rapport entre le temps caract�eristique

d'alignement de la particule par l'�ecoulement _ � 1 et le temps caract�eristique n�ecessaire

pour traverser le capillaire sur sa hauteur h=v0. Si ce rapport est petit devant l'unit�e,

alors la bact�erie s'aligne avec l'�ecoulement bien plus rapidement que le temps n�ecessaire

�a le traverser, il y a alorsshear trapping. S'il est grand devant 1, alors la bact�erie traverse

le canal bien plus rapidement qu'elle ne s'aligne avec l'�ecoulement, leshear trappingn'a

alors pas lieu.

A B

Figure 4.23: A �Epaisseur de la couche limite normalis�ee �a di��erents Pe�s en fonction de
Pef . B �Epaisseur de la couche limite normalis�ee �a di��erents Pe�s en fonction de Pe�s=Pef .

En se rapprochant encore du centre du capillaire les taux de cisaillement locaux di-

minuent jusqu'�a atteindre une valeur nulle en z = h =2. Une nouvelle zone (III) peut

alors être d�e�nie ; zone d�elimit�ee par des P�eclets hydrodynamiques locaux �egaux �a 1

(Pelocal
f = 1, Fig. 4.22). Ici, l'orientation bact�erienne domine devant la r�eorientation par

l'�ecoulement car Pef < 1. Les bact�eries peuvent alors traverser les lignes de courant dans

cette r�egion pour �eventuellement atteindre la r�egion dehigh shear trappingde la zone

II. Rusconi met exp�erimentalement en �evidence, pour la premi�ere fois, une d�epl�etion en
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bact�eries dans cette zone [35], d�epl�etion retrouv�ee dans les mod�eles num�eriques [18, 71]

dont le mod�ele cin�etique d'Ezhilan et Saintillan. Nous ne retrouvons pas ce ph�enom�ene

dans nos r�esultats et son absence peut se retrouver au travers de deux explications :

(i) nos valeurs de Pes sont encore trop importantes pour que la taille de cette zone soit

plus nettement observable, (ii) lors du passage du volume de suspension dans le champ

d'acquisition, les bact�eries actives ont d�ej�a quitt�e cette zone III et seules les bact�eries

inactives y sont advect�ees (l'objectif de microscope est situ�e �a� 5 cm de l'entr�ee du

capillaire).

Finalement, sur la �gure 4.23B sont trac�ees �=� Pef =0 en fonction du Pe�s=Pef pour les

trois valeurs de con�nement �etudi�ees. Ce graphe permet de mettre en �evidence l'inuence

du ph�enom�ene de high shear trapping. En e�et, plus le rapport Pe�
s=Pef diminue et tend

vers 0, plus l'�epaisseur de la couche limite de concentration augmente (quasiment expo-

nentiellement avec le Pe�s=Pef diminuant) et donc l'�epaisseur de cette zone dehigh shear

trapping (zone II) augmente elle aussi. L'�epaississement de la zone de pi�egeage s'e�ectue

au d�etriment de la zone III qui va alors s'amincir [18, 35]. Pour des�=� Pef =0 de l'ordre de

l'unit�e, l'�epaisseur de la couche limite est �egale �a celle en l'absence d'�ecoulement.
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En r�esum�e

Nous nous sommes pench�es au travers de ce chapitre sur l'e�et de l'�ecoulement et du

con�nement sur le comportement et la dynamique d'Escherichia coli.

Dans un premier temps, nous avons abord�e une vision plutôt qualitative de cette dyna-

mique en visualisant quelques trajectoires typiques que l'on retrouve �a la paroi et loin de

celles-ci� en volume� . �A proximit�e d'une paroi, la bact�erie interagit avec celle-ci, ce qui

modi�e la morphologie des trajectoires et donc alt�ere sa dynamique de run & tumble.

Toujours en proche paroi, ces trajectoires sont modi��ees par la pr�esence de l'�ecoulement

et ceci d'autant plus que l'�ecoulement est intense. Dans le volume, cette dynamique de

run & tumble est bris�ee �a Pef > 1 pour lequel les trajectoires vont tendre �a devenir

rectilignes.

Nous avons ensuite analys�e quantitativement les grandeurs caract�erisant ces trajectoires,

donc la dynamique bact�erienne, �a savoir les composantes de la vitesse bact�erienne or-

thogonale et longitudinale �a l'�ecoulement. Nous n'avons observ�e aucun e�et direct du

con�nement sur ces composantes mais l'�ecoulement et son intensit�e jouent un rôle impor-

tant sur la dynamique de nage et le transport bact�erien. L'e�et de rh�eotaxie entrâ�ne

E. coli �a nager dans la direction du vecteur vorticit�e en paroi mais aussi en volume.

L'amplitude de ce ph�enom�ene �evolue lin�eairement sur la plage de cisaillements locaux

�etudi�es au long de ces travaux de th�ese. En paroi, la rh�eotaxie favorise la nage �a contre-

courant. La nage �a contre-courant est �egalement possible en volume jusqu'�a des vitesses

moyenne d'�ecoulement de l'ordre de la vitesse de nage bact�eriennev0.

Finalement, nous nous somme int�eress�e �a la distribution des bact�eries pour di��erentes

valeurs de con�nement en l'absence et avec un �ecoulement.�A l'�equilibre, les bact�eries

s'accumulent pr�ef�erentiellement aux surfaces o�u les concentrations sont� 3 �a 4 fois

plus importantes qu'en volume. Nous avons d�e�ni une �epaisseur de couche limite

repr�esentative de cette sur-concentration dont l'�epaisseur varie entre 7 et 10µm soit

quelques tailles de bact�eries. Cette �epaisseur tend �a devenir constante avec des valeurs

de con�nement grandissantes. En �ecoulement, cette couche limite s'�epaissit avec l'aug-

mentation du P�eclet hydrodynamique et la diminution du P�eclet de con�nement. Nous

avons �egalement mis en �evidence l'importance du ph�enom�ene dehigh shear trappingqui

joue alors un rôle essentiel sur la distribution bact�erienne dans l'�ecoulement.
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Au d�ebut de ce manuscrit, nous avons fait part du besoin de compr�ehension du trans-

port de ces microorganismes auto-propuls�ees, de leur dynamique sous un �ecoulement

cisaill�e et de l'inuence du con�nement sur le comportement de la suspension. C'est dans

cette probl�ematique que viennent s'inscrire ces travaux de th�ese qui visent alors �a appro-

fondir et enrichir les connaissances sur le transport de ces suspensionsactives. Pour cela,

nous nous sommes int�eress�es �a un mod�ele biologique bien connu : la bact�erieEscherichia

coli.

Dans un premier temps, nous avons d�evelopp�e un banc exp�erimental permettant la

visualisation de ces microorganismes et leur �etude en �ecoulement de Poiseuille. A�n d'ex-

plorer une gamme de cisaillement la plus large possible tout en �etant capable d'imposer

�a la suspension des vitesses de l'ordre de la vitesse de nage bact�erienne, nous avons opt�e

pour la g�en�eration d'un �ecoulement gravitaire au sein de la cellule microuidique. La cel-

lule microuidique, de type Hele-Shaw, poss�ede de forts rapports d'aspect et r�eduit l'�etude

�a un �ecoulement de Poiseuille unidirectionnel. Le param�etre de con�nement est contrôl�e

par l'utilisation de di��erents capillaires dont les hauteurs varient. Di��erents essais ont �et�e

men�es sur de l'eau et nous permettent de con�rmer la stabilit�e et la reproductibilit�e de

ce type d'�ecoulement.

Une �etape cl�e de ces travaux a �et�e l'�elaboration d'un protocole de culture pour

permettre la motilit�e d' E. coli et sa reproductibilit�e. De plus, les capillaires �etant im-

perm�eables �a l'oxyg�ene, il s'est av�er�e essentiel de concevoir un milieu sp�eci�que neutre

dans lequel l'activit�e bact�erienne peut être pr�eserv�ee en condition ana�erobie.

Une suspension de bact�eries est un syst�eme complexe. Chaque micro-nageur est unique

et les propri�et�es de nage varient d'un individu �a l'autre. A�n de caract�eriser ce syst�eme

actif, nous avons d�evelopp�e des outils qui nous permettent de quanti�er la dynamique

de ce syst�eme biologique aussi bien �a l'�echelle de la bact�erie qu'�a l'�echelle de la suspen-

sion. Deux techniques de microscopie optique ont �et�e mises au point, la v�elocim�etrie par

image de particules (PTV) et la microscopie dynamique di��erentielle (DDM). Ces deux

m�ethodes sont compl�ementaires et apportent des informations quantitatives quant l'acti-
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vit�e bact�erienne et s'accordent sur la mesure de la vitesse de nage. Le caract�ere ballistique

aux temps courts et di�usif aux temps longs de la nage sont �egalement mis en exergue

par ces deux m�ethodes. Chacune d'elles poss�ede ses avantages ainsi que ses limites. En

e�et, le suivi de particules et donc ici de bact�eries peut être utilis�e �a la fois pour un uide

au repos et pour un uide en �ecoulement ; dernier point qui ne peut être assur�e par la

DDM. Cette derni�ere a �et�e utilis�ee pour quanti�er l'activit�e bact�erienne en amont et en

aval des exp�eriences de microuidique pour s'assurer que l'activit�e bact�erienne demeure

constante sur le temps de l'exp�erience.

Le dernier chapitre de la th�ese pr�esente l'inuence de l'intensit�e de l'�ecoulement et

du con�nement sur les propri�et�es de transport des bact�eries. Ces deux variables sont

traduites au travers de deux nombres adimensionn�es qui sont, respectivement, le P�eclet

hydrodynamique Pef et le P�eclet de con�nement Pes.

Lorsque la suspension est �a l'�equilibre, une fraction de bact�eriesE. coli tend �a nager en

d�ecrivant des trajectoires circulaires �a la paroi en raison de ses interactions avec celle-ci.

Sous �ecoulement, nous retrouvons les quatre r�egimes expos�es dans la litt�erature dont les

transitions sont d�ependantes du P�eclet hydrodynamique.�A chacun de ces r�egimes se

distinguent certaines morphologies de trajectoires : c'est la rh�eotaxie. Cette rh�eotaxie

�egalement responsable d'une migration bact�erie �a contre-courant.

Loin des parois, o�u les interactions nageur/surface sont n�egligeables, la dynamique de

nage de run & tumble s'att�enue d�es lors que Pef & 1. Nous observons la rh�eotaxie de

volume ; les trajectoires d�erivent dans la direction du vecteur vorticit�e et l'intensit�e de

cette d�erive �evolue lin�eairement avec les taux de cisaillements locaux de l'�ecoulement.

Un dernier point a �egalement �et�e soulev�e et concerne la distribution en bact�eries au sein

de la cellule de Hele-Shaw. Notre �etude montre une forte d�ependance du con�nement sur

le d�eveloppement des pro�ls de concentration, de l'accumulation pari�etale ainsi que de

l'�epaisseur de la couche limite. Cette �epaisseur de couche limite tend �a s'homog�en�eiser

sur la hauteur du capillaire pour Pes >> 1 ; valeurs de con�nement pour lesquelles les

couches limites viennent �a s'interp�en�etrer. On suppose alors d'importantes modi�cations

sur les propri�et�es de transport dans le plan orthogonal aux parois.

L'�ecoulement impacte fortement sur la distribution bact�erienne au sein du canal et m�ene

�a une diminution de l'accumulation en proche paroi �a mesure que le Pef augmente et, ce,

quelque soit le Pes. Cet e�et peut être interpr�et�e comme l'alignement des bact�eries dans

le sens de l'�ecoulement qui se propage vers le centre du capillaire lorsque Pef augmente :

les bact�eries se retrouvent pi�eg�ees dans les r�egions �a forts cisaillements.
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Perspectives

a) Vers un suivi Lagrangien en 3D

Nous sommes naturellement limit�es dans la description de la nage bact�erienne par

l'impossibilit�e d'acc�eder �a la troisi�eme composante de la vitesse �a savoir celle ortho-

gonale aux parois en raison des limites du dispositif exp�erimental. Une caract�erisation

compl�ete en 3 dimensions de la dynamique de nage apporterait sans aucun doute de

pr�ecieuses informations a�n de comprendre plus en d�etail comment se transportent ces

bact�eries en volume. Exp�erimentalement, seuls les travaux de Rusconi [35] font �etat de

ce transport dans le plan de cisaillement. Plus r�ecemment, une �etude num�erique a fait

�etat (en �ecoulement de Poiseuille) d'un possible mouvement p�eriodique de va-et-vient

entre les deux parois [73]. Des m�ethodes de tracking 3D [76] ont vues le jour ces derni�eres

ann�ees et pourraient �eventuellement r�epondre �a cette demande. Un inconv�enient de cette

m�ethode est l'impossibilit�e de suivre un ensemble de bact�eries. Le tracking 3D permet

uniquement un suivi individuel et peut s'av�erer long et fastidieux pour accumuler su�-

samment de statistiques. L'holographie serait alors peut-être une m�ethode envisageable

pour caract�eriser la nage en 3D d'un ensemble de bact�eries.

Par un montage in-line, nous capturons l'hologramme (�gure d'interf�erence correspondant

�a une image 2D) grâce �a un capteur CCD d'un ensemble de bact�eries pr�esentes dans le

volume observ�e. La reconstruction de l'hologramme en amplitude coupl�e �a une d�etection

permet de localiser les bact�eries puis d'en reconstruire les trajectoires 3D des nageurs

pr�esents dans le volume observ�e (Fig. 4.24). Cette m�ethode d'holographie num�erique est

en cours de d�eveloppement au sein du laboratoire LEMTA.

Figure 4.24: Trajectoires bact�eriennes en 3D reconstruite par holographie en l'absence
d'�ecoulement. Algorithme d�evelopp�e au LEMTA par Simon Becker.
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Conclusion

b) Une caract�erisation rh�eologique locale pour mieux comprendre le ph�enom�ene de superuidit�e

�A la transition entre le r�egime dilu�e et semi-dilu�e, une suspension d'E. coli soumises

�a de tr�es faibles taux de cisaillement ( _ � 10� 2 s� 1) exhibe un ph�enom�ene de� superui-

dit�e � o�u la viscosit�e relative est inf�erieure �a 0 [53]. Cette superuidit�e a �et�e observ�ee en

cellule de Couette ne permettant pas la visualisation des microorganismes. Pour mieux

comprendre ce ph�enom�ene il est d'un int�erêt de comprendre comment s'organise spatia-

lement la suspension �a ces faibles valeurs de cisaillement. Des travaux exp�erimentaux ont

�et�e men�es en cellules microuidiques mais les syst�emes utilis�es pour g�en�erer l'�ecoulement

ne permettent pas d'atteindre des gammes de cisaillement su�samment faibles [52]. Plus

r�ecemment, sur un rh�eom�etre �equip�e d'une g�eom�etrie cône-plan, Martinez et. al par-

viennent imposer des taux de cisaillement su�samment faibles tout en ayant la possibilit�e

d'observer ces micro-nageurs et en mesurer leurs vitesses. En revanche, le couple r�esultant

per�cu par le rh�eom�etre s'est av�er�e trop faible pour en d�eterminer une viscosit�e [54].

Le dispositif exp�erimental mis en place au cours de ces travaux de th�ese su�rait alors �a

r�epondre �a ces di�cult�es que l'on peut rencontrer �a ces limites basses. En e�et, nous avons

la possibilit�e d'atteindre des gammes de cisaillements tr�es faibles _ � 10� 2 � 10� 1 s� 1 et

de visualiser par la même occasion la dynamique bact�erienne. De plus, nous connaissons

la r�epartition de contraintes en tout point de l'�ecoulement via la connaissance du �P aux

bornes de la cellule microuidique. Cela nous permettrait alors de dresser un portrait de

la rh�eologie locale. Le seul point n�egatif �a ce syst�eme est que la mesure de viscosit�e doit

se faire de mani�ere d�ecoupl�ee avec l'observation des bact�eries : la viscosit�e est d�etermin�ee

par la mesure des pro�ls de vitesse de la suspension qui n�ecessitent l'emploi de traceurs

et d'une source laser (r�esultats pr�eliminaires deµ-PTV en Fig. 4.25).

Figure 4.25: Pro�ls de vitesses d'une suspension d'E. coli � = 0:4 % parµ-PTV pour
des �P impos�es de 2 (bleu), 5 (orange) et 10 Pa (jaune) en canal h = 50µm. Les points
repr�esentent les mesures exp�erimentales et en trait continu l'ajustement de Poiseuille
avec� , la viscosit�e dynamique laiss�ee en param�etre libre.
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R�esum�e

Les propri�et�es de transport d'une suspension de bact�eries motiles sous �ecoulement pr�esentent
un enjeu scienti�que fondamental dans la compr�ehension de la colonisation de nouveaux mi-
lieux par ces microorganismes. De nombreuses �etudes font part du comportement singulier de
ces suspensions actives en �ecoulement. L'accumulation aux parois, les comportements collectifs,
la modi�cation du comportement rh�eologique sont d'autant de ph�enom�enes qui r�ev�elent la ri-
chesse de ces syst�emes. Malgr�e tout, de nombreuses questions subsistent.
Dans ce travail de th�ese, nous pr�esentons l'e�et d'un �ecoulement sur le transport d'une sus-
pension de bact�eriesEscherichia coli motiles en milieu con�n�e. Des exp�eriences ont �et�e men�ees
en cellule de Hele-Shaw pour comprendre l'inuence du P�eclet hydrodynamique et du P�eclet
de con�nement sur le transport de la suspension en �ecoulement de Poiseuille. Les propri�et�es
de nage d'E. coli ont �et�e caract�eris�ees dans un uide �a l'�equilibre par deux techniques op-
tiques de mesures non-intrusives : le tracking et la microscopie dynamique di��erentielle. En
�ecoulement, ces propri�et�es se voient être fortement modi��ees et d�ependantes du cisaillement.
L'e�et de rh�eotaxie a �et�e mis en �evidence et favorise la migration bact�erienne �a contre-courant
aux parois ; migration retrouv�ee �egalement loin des surfaces. Nous montrons �egalement que le
con�nement de la suspension inue sur l'�epaisseur de la couche limite qui, coupl�e �a l'intensit�e
de l'�ecoulement, modi�ent la distribution en bact�eries dans la cellule de Hele-Shaw.

Mots-cl �es : Suspensions actives, transport, con�nement, microuidique

Abstract

The transport properties of a suspension of motile bacteria under ow are a fundamental
scienti�c issue in order to understand the colonisation of new environments by microorganisms.
Numerous studies report the singular behaviour of these active suspensions in ow. Accumula-
tion at the walls, collective motion, modi�cation of the rheological behaviour are all phenomena
that reveal the richness of these systems. Nevertheless, many questions remain.
In this thesis, we present the e�ect of a ow on the transport of a suspension of motileEs-
cherichia coli bacteria in con�ned geometries. Experiments were carried out in a Hele-Shaw
cell to understand the inuence of ow and con�nement Peclet numbers on the transport of
the suspension in a Poiseuille ow. The swimming properties ofE. coli were characterised in
a uid at rest using two non-intrusive optical techniques : tracking and di�erential dynamic
microscopy. In ow, these properties are strongly dependent on shear. Rheotaxis e�ect has been
pointed out at the vicinity of a surface and favours upstream swimming ; upstream migration
also found in the bulk. We also show that con�nement of the suspension inuences the thickness
of the boundary layer and, with the intensity of the ow, modi�e the distribution of bacteria
through the Hele-Shaw cell.

Key words : Active suspensions, transport, con�nement, microuidics
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