En 1906, Albert Einstein [1]

a montré que l'ajout de particules
sphériques solides dans un fluide
augmente sa viscosité. En est-il
encore ainsi quand les particules

sont « actives » (c'est-a-dire

motiles) ? Des expériences

récentes avec des suspensions
de bactéries Escherichia coli,
qui sont de type « pousseur »,
démontrent un effet opposé :
aux faibles taux de cisaillement,
la viscosité macroscopique

du liquide chute jusqu'a devenir

nulle.

Ce phénomene vient essentiellement
du fait que la puissance motrice
des bactéries contribue

a la puissance mécanique

fournie au fluide pour assurer

son écoulement, cette contribution
ayant une valeur nette non nulle
en raison de l'organisation de la nage
des bactéries soit individuellement,

soit collectivement.
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La viscosité d’un liquide caractérise la
puissance mécanique a fournir pour qu’il
s’écoule® : plus le fluide est visqueux, plus
cette puissance est importante. Pour les
liquides simples (eau, huiles de faible poids
moléculaire...), la viscosité est indépendante
du taux de cisaillement et ne dépend que
de la température ; il en va autrement des
liquides plus complexes (solutions de
macromolécules, solutions concentrées de
particules...), pour lesquels la viscosité
dépend du taux de cisaillement et varie
méme souvent au cours du temps. Un cas
particulierement intéressant est celui des
fluides « actifs » comme, par exemple, ceux
contenant, en suspension, des bactéries dont
le mouvement est autonome. En effet, la
nage des bactéries peut modifier le bilan
énergétique de 1’écoulement et, donc, la
viscosité apparente mesurée. De plus, selon
le mode de nage (micro-organismes
« pousseurs » ou « tireurs », définis dans
l'article d’introduction), cette influence sur
la viscosité peut étre tres différente [2].

Ainsi, Sokolov et Aranson ont observé
pour la premiére fois [3] une réduction de
la viscosité en produisant des micro-
écoulements a la surface d’une suspension
de bactéries motiles de type « pousseurs ».
En créant de minuscules tourbillons et
mesurant les temps de décroissance, ou en
appliquant un couple a une particule
magnétique et en mesurant la vitesse de
rotation résultante du fluide, les auteurs
ont montré qu’il est possible d’obtenir en
présence de « pousseuses », une réduction de
la viscosité d’un facteur 7 par rapport au
méme liquide sans bactéries ou contenant des

bactéries non motiles. Une autre étude [4]
sur des algues Chlamydomonas reinhardtii
de type « tireurs » montre, au contraire, un
accroissement de la viscosité avec la
concentration par rapport au cas des algues
non motiles.

La sensibilité et la précision des mesures
de Sokolov et Aranson ne permettaient
cependant pas de déterminer le rhéogramme
des suspensions, c’est-a-dire la variation
de la viscosité en fonction du taux de
cisaillement Y. Elles ne permettaient pas,
en particulier, d’explorer le domaine des
tres faibles taux de cisaillement. Pour un
fluide qui contient des particules passives,
cette gamme des faibles taux de cisaillement
correspond a une viscosité constante, un
« plateau ». Les études théoriques montrent
que pour les fluides actifs ce plateau existe
toujours, mais que sa valeur est différente :
dans le cas de « pousseuses », la viscosité est
diminuée, alors que dans le cas de « tireuses »
la viscosité est augmentée ; on parle alors
de « plateau actif » [3].

Nous décrivons maintenant des expériences
réalisées avec un rhéometre de haute
sensibilité, permettant d’obtenir de tels
rhéogrammes. Ces mesures portent sur
lensemble du volume du fluide et pas
seulement au voisinage de la surface libre.
Meéme si U'interprétation détaillée de telles
mesures est toujours délicate, I'enjeu est
ici de mesurer une annulation (voire un
changement de signe) de la contrainte
tangentielle et de déterminer dans quel
domaine de taux de cisaillement elle se
produit [5].
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Superposition de trajectoires de bactéries E. coli (en couleurs) et d'une image de la cellule microfluidique (en niveaux de gris).
Les durées des trajectoires sont supérieures a 10 s. La cellule microfluidique est placée sous microscope (objectif x 10)
et le champ de visualisation est de 1300 um x 520 pm. La cellule contient des piliers de diametre moyen 35 pum, disposés
aléatoirement dans la cellule dont I'ouverture (I'épaisseur de liquide entre les parois dans la direction perpendiculaire au
plan de I'image) est 100 um. L'expérience est ici faite sans écoulement.

Mesures de viscosité de
suspensions de bactéries
« pousseuses »

On utilise un rhéometre de Couette
cylindrique (fig. 1a), ou le cylindre exté-
rieur tourne et le cylindre intérieur est
suspendu a un fil de torsion de tres faible
diameétre et de grande longueur, qui assure
une particulierement bonne sensibilité
(0,05 mPas). La position angulaire du
cylindre intérieur est maintenue constante
en appliquant, par une boucle de contre-
réaction, un couple égal et opposé a celui

fil de torsion
supportant
le cylindre intérieur

cylindre
tournant
extérieur

Fcontreréaction

visqueuse

liquide

(a) (o]

résultant de 1’écoulement ; cette boucle
fournit également un signal proportionnel
au couple appliqué (et donc a la contrainte
tangentielle  sur le cylindre intérieur). Le
mouvement relatif des deux cylindres
impose un écoulement de cisaillement
dans le volume de fluide (~ 1 ml) situé
entre ceux-ci (fig. 1b). Pour un taux de
cisaillement moyen Yy sur I'ensemble de
Pentrefer, on obtient alors, a partir de la
contrainte mesurée, la wviscosité effective
moyenne de 'ensemble de la suspension ; sa
valeur combine les effets de la dissipation
visqueuse et de la puissance mécanique

: - -
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1. Mesure de la viscosité de suspensions d'Escherichia coli.

a) Schéma du rhéometre de Couette.

b) Champ de vitesse du fluide entre les cylindres. Le mouvement d'une bactérie E. coli est représenté.
c) Variation temporelle de la viscosité relative u, = 2/uq Yy mesurée par le viscosimétre pendant
une variation en créneau (durée de 30 s qui correspond a la zone jaune) de la vitesse de rotation
sur des échantillons avec ou sans bactéries en suspension. X est la contrainte tangentielle mesurée,
ug (= 1,35 + 0,05 mPa.s) est la viscosité du fluide porteur, et Y, le taux de cisaillement moyen.
La ligne continue verte (resp. pointillée rouge) montre, pour un méme taux de cisaillement
Yw = 0,04 s71, les mesures pour un fluide sans bactéries (resp. avec une fraction volumique
¢ =0,67% en bactéries). La ligne en tirets bleus montre la mesure sur la suspension avec bactéries,

mais pour Yy = 639 s7".

apportée par la nage des bactéries. Le fluide
est une suspension de bactéries Escherichia
coli de souche sauvage de type « pousseuses »,
en suspension dans une solution qui leur
permet de rester motiles sans qu’elles se
divisent pour que leur nombre reste
constant.

Le cylindre extérieur est mis en rotation
a vitesse constante pendant 30 secondes,
puis arrété. L’expérience est répétée pour
différents taux de cisaillement moyens Yy
imposés et différentes solutions. La figure 1c
montre, pour trois conditions différentes,
les variations temporelles de la viscosité
relative 2/(ugYy) égale, par définition, au
rapport W, entre la viscosité effective de la
suspension et celle w, du fluide porteur.

Pour un fluide sans bactéries (ligne
continue verte), le signal mesuré suit
instantanément la mise en rotation et la
viscosité relative W, reste constante et égale
a 1 pendant toute la durée du créneau.
Un comportement assez semblable est
obtenu lorsqu’une suspension de bactéries
est soumise a un taux de cisaillement élevé
(tirets bleus). La principale différence avec
la mesure en Pabsence de bactéries se
trouve dans la valeur du plateau atteinte,
qui est légerement supérieure a 1. Cette
augmentation est cohérente avec la théorie
d’Einstein [1], qui prévoit une augmenta-
tion de la viscosité d’un fluide lorsque des
particules y sont mises en suspension.

En revanche, pour des taux de cisaillement
de l'ordre de la fréquence des changements
de direction des bactéries (de I'ordre du
hertz), la variation temporelle est bien
différente (pointillés rouges). On observe
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que W, se stabilise plus lentement : W,
augmente lors de la mise en rotation
jusqu’a atteindre la valeur mesurée a fort
taux de cisaillement (tirets bleus sur la
figure 1c), puis diminue et ne devient
constante qu’apres une dizaine de secondes
a une valeur nettement inférieure a 1 : la
viscosité effective est donc inférieure a
celle du fluide sans bactéries. Le temps de
relaxation refléte, quant a lui, la dynamique
de l'organisation des bactéries sous écou-
lement. De méme, lors de 'arrét de la
rotation, la viscosité effective (et donc la
contrainte tangentielle mesurée) devient
négative, puis relaxe vers zéro avec un
temps caractéristique similaire a celui de la
dynamique d’apparition.

Les rhéogrammes de la suspension (varia-
tion de W, avec Yy en régime stationnaire)
donnent une vue détaillée de ces régimes
pour différentes fractions volumiques ¢ en
bactéries (fig. 2).

On y retrouve, aux forts taux de cisaille-
ment (Jy= 3 s1), une viscosité relative
presque indépendante de Y, (« plateau
supérieur ») et n’augmentant que légere-
ment avec ¢ en suivant la loi d’Einstein :
on a le méme comportement que celui
d’une suspension de particules passives.
Les bactéries sont toutes alignées avec
I’écoulement. Par symétrie, la contribution
hydrodynamique du contre-écoulement
due a la nage s’annule.

En revanche, aux faibles taux de cisaille-
ment (Jy= 0,1 s71) pour lesquels la vitesse
du fluide pres du cylindre mobile est du
méme ordre que la vitesse de nage des
bactéries (~ 20 wm/s) ou inférieure, on
atteint un « plateau actif » ou la viscosité
relative W, est indépendante de vy ; cette
valeur « plateau » décroit fortement quand
la concentration ¢ augmente.

La réduction de u, est cohérente avec les
résultats de Sokolov-Aranson et de
Hatwalne sur les « pousseuses » ; mais nos
expériences montrent, en plus, que la
réduction de viscosité ne se produit qu’aux
faibles valeurs de yy, alors qu’aux valeurs
élevées, au contraire, le comportement est
celui de particules inertes. Enfin, la varia-
tion de W, avec yy dépend fortement de la
concentration en bactéries, suggérant
Papparition d’effets collectifs augmentant
avec les interactions entre particules.

Cherchons maintenant jusqu’ou peut
aller cette réduction de viscosité relative...

Toujours plus fort :
la viscosité peut s'annuler

La variation de u, en fonction de ¢ sur le
« plateau actif » est tracée sur la figure 3
pour des fractions volumiques allant
jusqu’a ¢ ~ 2% (~ 20 milliards de bactéries
dans D'entrefer). Pour les expériences du

type de celles de la figure 2, réalisées dans
une suspension de bactéries dépourvue
d’oxygene (symboles O dans la figure 3),
w, décroit d’abord linéairement avec ¢
puis atteint une limite de I'ordre de 0,2,
constante sur une large gamme de
concentrations.

E. coli est une bactérie qui a la faculté de
vivre avec ou sans oxygene. Lorsqu’elle
est privée d’oxygene cependant, sa vitesse
de nage est réduite. Les résultats dans le
rhéometre sont encore plus spectaculaires
lorsque les bactéries n’ont pas encore
consommé I'oxygene de la solution et que
leur vitesse de nage est restée trés rapide.
Apres une décroissance initiale linéaire
avec ¢ plus rapide que sans oxygeéne, WU,
devient en effet nulle a Perreur de mesure
pres et paralt méme négative pour certains
points (symboles ® dans la figure 3). Plus
aucune contrainte n’est alors détectée par
le fil de torsion, comme si le fluide avait
disparu. En fait, la contrainte sur le cylindre
intérieur due aux écoulements induits par
la nage des bactéries annule la composante
visqueuse résultant du mouvement relatif
des cylindres : en termes de bilan énergé-
tique, 'apport de la nage des bactéries
compense la dissipation visqueuse dans le
fluide porteur et la dissipation apparente
totale est nulle.
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2. Variation de la viscosité relative avec le taux de cisaillement de
suspensions de bactéries E. coli. Rhéogrammes (u, sans unité vs Yy en s1)
mesurés a différentes fractions volumiques : 0,11 % < ¢ < 0,67% (soit
entre 1 et 6,7 milliards de bactéries dans I'entrefer du rhéometre).

La ligne verticale en tirets correspond au taux de cisaillement Yy, = 0,04s™"

repris sur la figure 3.
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3. Variation de la viscosité relative u, en fonction de la fraction
volumique ¢ des bactéries pour un taux de cisaillement Jy, = 0,04 s71.
O : expériences sans oxygene ;

® : expériences avec oxygene.

La viscosité u, sans bactéries est de 1,35 + 0.05 mPa.s.



Origine microscopique
de la réduction de viscosité

Comme l'ont montré Hatwalne ef al. [2],
Pexistence d’une orientation préférentielle
des bactéries induite par I’écoulement joue
un role clé dans la diminution considérable
de viscosité observée pour les bactéries de
type « pousseur » comme E. coli. Les micro-
organismes s’alignent dans les écoulements
comme les molécules d’un cristal liquide
nématique. Ceci n’est possible que parce
qu’elles ont une forme allongée ; I'écoule-
ment de cisaillement n’aurait aucun effet si
les bactéries étaient sphériques.

On explique cette orientation préféren-
tielle par deux effets concurrents. D’une
part, dans un écoulement de cisaillement,
des particules allongées subissent un couple
qui tend a les faire tourner (fleches rouges
dans la figure 1b). D’autre part, ces bactéries
peuvent modifier aléatoirement la direction
de leur mouvement en désassemblant leurs
flagelles de propulsion (voir 'introduction).

Aux fortes valeurs de yy, le premier effet
est dominant et les bactéries tournent dans
le plan perpendiculaire a I'axe des cylindres ;
la vitesse de rotation est cependant variable
et, en pratique, les bactéries sont pendant
une grande fraction du temps approximati-
vement paralleles a 'écoulement (fig. 4a).
Dans ce cas, I'influence des écoulements
produits par les bactéries (sur I'écoulement
imposé) est en moyenne nulle. On a alors
le méme comportement rhéologique et la
méme viscosité que pour des colloides
passifs de méme géométrie, comme le
confirment les mesures de viscosité.

Si yum =0, les bactéries effectuant des
mouvements d’orientation aléatoire, la
moyenne des effets qu’elles induisent est
alors nulle. Par contre, lorsque Yy est faible
mais non nul, un calcul complet montre que
la combinaison des eftets de réorientation
aléatoire des bactéries et du couple provoqué
par le cisaillement hydrodynamique conduit
a une inclinaison moyenne non nulle des
bactéries par rapport a la direction de
I’écoulement imposé (fig. 4b) [6]. Si la
vitesse de nage des bactéries est grande, la
viscosité qui en résulte peut devenir infé-
rieure a celle du fluide environnant. Plus
la densité de bactéries est importante, plus
la valeur de la viscosité diminue. Cet eftet
est observé pour les bactéries « pousseuses ».
Pour des bactéries de type « tireuses », le
champ d’écoulement autour de la bactérie
est inversé : P'effet de la nage accroit alors,
au contraire, la viscosité du fluide.
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4. Influence des bactéries pousseuses sur I'écoulement d'un fluide. Orientation des bactéries
(représentées en noir et gris) et champs de vitesse d'écoulement produits par les bactéries
(lignes bleues fléchées courbes) et par I'écoulement de cisaillement imposé au fluide (fleches
droites bleues). Les fleches droites rouges représentent les forces exercées par les bactéries
sur le fluide, modélisées par un dipdle de forces.

(a) Forts taux de cisaillement.

(b) Faibles taux de cisaillement. La contribution de chaque bactérie est trés faible mais, en
additionnant celles des quelques milliards d'entre elles présentes dans I'entrefer, la réduction
de viscosité est macroscopiquement mesurable.

Conclusion

Ainsi, la puissance mécanique fournie par
la nage des bactéries « pousseuses » peut
compenser completement les pertes par
dissipation visqueuse et conduire a une
viscosité apparente nulle aux faibles taux
de cisaillement. On peut donc, en principe,
extraire de la puissance mécanique a 'échelle
macroscopique a partir de Pactivité bacté-
rienne, en accord avec 'observation plus
ancienne de la mise en rotation de micro-
engrenages par des effets collectifs de
mouvements bactériens. Des applications
au mélange de fluides, aux petites échelles
ou dans des dispositifs microfluidiques,
pourraient étre envisageables.

D’un point de vue plus fondamental, un
écoulement totalement non dissipatif ne se
rencontre qu’a basse température dans des
systémes quantiques ou les phénomenes
rencontrés, superfluidité et supraconducti-
vité, sont bien évidemment tres différents
de ceux observés dans les suspensions de
bactéries. Néanmoins, dans ces deux proces-
sus quantiques, I'intervention d’une fonction
d’onde macroscopique de phase cohérente
d’un atome a l'autre rappelle I'organisation
de la nage des bactéries d’Escherichia coli,
résultant de leurs interactions et compen-
sant la dissipation visqueuse. Pour mieux
comprendre ces phénomenes, des études
statistiques de la dynamique collective de
nage des bactéries seront nécessaires. ll

(a) Dans un écoulement de cisaillement d’un fluide
entre deux plans paralléles en mouvement relatif, la
viscosité est le rapport entre la contrainte tangentielle
2, définie par unité de surface des plans (aussi appelée
« contrainte de cisaillement ») et le gradient transverse
de la vitesse du fluide (appelé dans larticle « taux de
cisaillement » et noté yy). La viscosité a la dimension
du produit d’une pression par un temps (mPa.s dans
larticle) et le taux de cisaillement a la dimension
d’une fréquence.
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