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Mikroorganizmy odgrywaja wazng role w zyciu
na naszej planecie. Nie tylko przewazajg nad
innymi stworzeniami liczebnoscia, ale réwniez, od-
powiadajac za wiele procesow fizjologicznych, stuza
calemu ekosystemowi Ziemi. Odkrycie i pierwsza
obserwacje miniaturowych zyjatek zawdzieczamy za-
pewne Antoniemu van Leuvenhoekowi (1632-1723),
konstruktorowi mikroskopu. Jednak przeszto dwiescie
lat wczesniej turecki uczony Ak $emsettin argumento-
wal, ze niewidoczne dla oka zywe ,,mikroby” sa odpo-
wiedzialne za rozprzestrzenianie si¢ chorob, a inspira-
cje dla podobnych twierdzen pojawialy si¢ juz w sta-
rozytnosci. Od pierwszego wejrzenia bogactwo mikro-
$wiata inspirowalo wéréd naukowcéw pytania natury
biologicznej i medycznej, ale rowniez fizycznej. Wiele
uwagi poswiecono analizie ich ksztattow, sposobow po-
ruszania si¢ i réznorodnosci zapelnianych przez nie
nisz ekologicznych. Na Rys. 1 przedstawiamy kilka
przykladéw jednokomérkowych mikroorganizmoéw:
bakterie posiadajace jedno lub wiele dtugich wici badz
poruszajace sie przez periodyczne zmiany ksztaltu swo-
ich komorek, algi posiadajace jedna pare krétkich wici
poruszajacych sie synchronicznie oraz plemniki wy-
twarzajace fale biegnace wzdluz swoich cial. Pomimo
réznic morfologicznych i $rodowiskowych, przy roz-
miarach od nano- do mikrometréw, wszystkie te orga-
nizmy poruszajg si¢ w srodowisku ptynnym (na przy-
ktad w wodzie), a zatem prawa hydrodynamiki nakta-
daja uniwersalne ograniczenia na ich ruch.

Zeby zrozumieé, jak plyng ciecze w malej skali,
przyjrzyjmy sie prawom ich przeptywu. Réwnania hy-
drodynamiki Naviera—Stokesa ulegaja wowczas znacz-
nemu uproszczeniu. Dla danych charakterystycznych
parametréw ruchu i osrodka, w ktérym on zachodzi,
charakter przeplywu okresla bezwymiarowa liczba
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Rys. 1. Kilku reprezentantéw z bestiariusza ptywajacych jedno-
komorkowych mikroorganizméw: (a) orzesek Opalina rana-
rum, (b) alga Chlamydomonas reinhardtii, (c) plemnik ludzki,
(d) bakteria (paleczka okreznicy) Escherichia coli, (e) bakteria
Halobacterium, (f) bakteria (kretek) Borrelia burgdorferi. Skala
rysunku nie jest zachowana, ale zaden z organizméw nie prze-
kracza rozmiaréw 10 ym. Rys. M. FE. Velho-Rodrigues

gdzie U i L sg typowa predkoscig i rozmiarem obiektu
poruszajacego si¢ w plynie, p jest gestoscia osrodka,
za$ y jest jego lepkoscig dynamiczng. Liczba ta jest jed-
noczes$nie miarg wzglednej wielkosci sil bezwtadnosci
fo ~ pU*L? (czyli wielkosci nieliniowych cztonéw ad-
wekcyjnych) do sit lepkich f, ~ uUL w réwnaniach
hydrodynamiki Naviera-Stokesa, Re = f,/f,. Mala
liczba Reynoldsa oznacza zatem, ze efekty lepkie do-
minujg nad zaniedbywalnymi efektami bezwtadnosci
plynu. Elegancka alternatywng intepretacje liczby Rey-
noldsa podat E. M. Purcell [1]: zauwazmy, ze wielko$¢
F = p*/p ma wymiar sily i fatwo wyprowadzi¢ rela-
cje Re = (fo/F)Y? = f,/F. Liczba Reynoldsa rowna
jednosci odpowiada zatem f, = f, = F, niezaleznie
od wielkosci ciala, na ktore dziatajg sity. Na ciato po-
ruszajace si¢ w przeplywie o niskiej liczbie Reynoldsa
dzialajg zatem sily rzedu F, ktére dla wody wynosi
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F ~ 1nN. A jakie sg liczby Reynoldsa dla ptywaja-
cych mikroorganizmoéw? Bakteria E. coli z Rys. 1(d)
o rozmiarach L ~ 1-10 ym i predkosci U » 10 ym/s
w wodzie (p ~ 10° kg/m?, y ~ 107> Pa-s) ma liczbe Rey-
noldsa Re ~ 107 — 107*. Ludzki plemnik z Rys. 1(c)
z U ~ 200 ym/s i L ~ 50 um porusza si¢ z Re ~ 1072
Wieksze organizmy jednokomdrkowe, takie jak algi,
moga osiaga¢ Re rzedu 0.1. We wszystkich tych przy-
padkach mozemy zatem badac ich dynamike przyjmu-
jac Re = 0, a zatem zupelnie zaniedbujac obecnosé
sit bezwladnosci. Ogromna zaletg tego podejscia jest
liniowos¢ uzyskanych réwnan lepkiej hydrodynamiki,
nazywanych réwnaniami Stokesa
Vp=uviv, V-v=0, )
i wypisanych powyzej dla cieczy niescisliwej. Patrzac
na rownania hydrodynamiki w oderwaniu od konkret-
nego ukladu fizycznego dojdziemy do wniosku, Ze
przeplywy o takiej samej liczbie Reynoldsa maja taki
sam charakter. Mate liczby Reynoldsa w kontekscie mi-
kroorganizméw wynikaja z ich niewielkich rozmiaréw
i predkosci. Zauwazmy jednak, ze podobng warto$¢ Re
otrzymaliby$my rozwazajac ruch bardzo lepkiej cieczy.
Okazuje sie, ze doskonatym przykiadem takiej cieczy
sa np. lodowce, ktére niezwykle powoli sptywaja z gor-
skich dolin. Mozna si¢ o tym przekonac obserwujac
ruch kamieni, choragiewek lub czujnikéw GPS umiesz-
czonych na ich powierzchniach. Typowe skale predko-
$ci ich ruchu to dziesigtki bgdz setki metréw na rok,
ale przy ogromnej lepkosci y ~ 10" Pa-s liczba Rey-
noldsa pozostaje zaniedbywalna, nawet pomimo gwat-
townego przyspieszenia tempa ich topnienia spowodo-
wanego zmianami klimatu [4]. Zauwazmy jednak, ze
jesli mamy do czynienia ze znacznie mniej lepka cie-
cza w mniejszych skalach przestrzennych, réwniez mo-
zemy otrzymac te same wartodci Re. Nasuwa sie za-
tem mys$l, Ze mozemy bada¢ zachowanie bardzo ma-
tych mikrobéw i orgomnych lodowcéw w laborato-
rium przy pomocy... miodu. Przy lepkosci rzedu
¢ ~ 10* Pa-s , na skalach laboratoryjnych (L ~ 1 cm,
U ~ mm/s), nadal pozostajemy w sferze przeplywow
lepkich, a jednocze$nie mozemy zajrze¢ w glab dyna-
miki znacznie trudniejszych do bezposredniego bada-
nia struktur. Nalezy oczywiscie pamiegtaé, ze w zalez-
nosci od skali inne znaczenie beda miaty np. efekty po-
wierzchniowe, ale mozna zaplanowa¢ eksperymenty,
ktére doskonale unaocznig nam prawa ruchu lepkich
cieczy, stosowalne z powodzeniem np. do badania od-
dziatywania pdl lodowych Antarktydy nasuwajacych
sie na powierzchnie Oceanu Arktycznego [3].
Liniowos¢ réwnan (2) ma wazne konsekwencje dla
ruchu mikroobiektow w plynach. Jednym z klasycz-

nych wynikéw w ramach teorii przeplywéw lepkich,
uzyskanym przez G. G. Stokesa w 1855 r., jest sita oporu
F dziatajgca na kule o promieniu a poruszajacg si¢
z predkoscig U, dana przez

F = -6mpal. (3)

Jest ona oczywiscie skierowana przeciwnie do predko-
$ci. Jesli zatem chcemy, zeby cialo w lepkim plynie
poruszalo si¢ ze stalg predkoscia, musimy na nie dzia-
ta¢ stala silg. Jedli tej sily zabraknie, cialo zatrzyma sie
niemal natychmiast, zgodnie zresztg z intuicja o braku
bezwladnosci. W tym aspekcie w lepkim mikroswiecie
obowiazuja prawa dynamiki Arystotelesa, ktory wigzat
site wlasnie z predkoscia poruszajacego si¢ ciata. Ply-
nie z tego jeszcze jeden wniosek — wlasnos¢ nazywana
kinematyczng odwracalnoscig przeplywéw. Méwi ona,
ze jesli odwrdcimy kierunek sit dzialajacych na uklad,
kierunek predkosci ulegnie odwroéceniu i uklad od-
tworzy swoja trajektorie ,wstecz” w czasie. Efekt ten
mozna widowiskowo zademonstrowa¢ eksperymental-
nie, jak pokazal w 1966 G. I. Taylor w pieknym fil-
mie dla amerykanskiego National Committee for Fluid
Mechanics Films ([5], dostepny réwniez w serwisie
YouTube). Eksperyment ten zostal szczegdtowo opi-
sany w Postepach Fizyki w 2008 roku [8] i powtdrzony
w ramach 14. Pikniku Naukowego w 2010 r. Taylor
pokazat réwniez na przykladzie mechanicznej ryby, za-
nurzonej w miodzie i machajacej ogonem na boki, ze
odwracalne w czasie (periodyczne) proste ruchy nie
pozwalajg na ptywanie w lepkiej cieczy. Podobny me-
chaniczny plywak wyposazony w ,,ogonek” w ksztalcie
korkociagu poradzit sobie znacznie lepiej. W czym za-
tem tkwi sekret ruchu bakteryjnych wici?

Konsekwencja braku bezwladnosci, powiazang ze
wspomnianym wyzej §wiatem Arystotelesa, jest zmie-
niona forma praw dynamiki Newtona. Ze wzgledu na
natychmiastowe reakcje ptynu na zmiany sil, w kazdej
chwili czasu suma sit zewnetrznych F. i sif oporu hy-
drodynamicznego F;, dzialajacych na cialo zanurzone
w bardzo lepkiej cieczy jest rowna zeru. Podobne
prawo mozna sformutowaé dla momentéw sil tarcia
Ty, i zewnetrznych momentow sity T.. Prawa Newtona
przyjmuja zatem postac:

Fh + Fe = 0, (4)
T, + T. = 0. (5)

Sily zewnetrzne mogg pochodzi¢ od zewnetrznych
pol (elektrycznego, magnetycznego, badz grawitacyj-
nego), ale réwniez moga by¢ lokalnie wytwarzane
W tej sytuacji bi-
lans wewnetrznych sit napedowych i ich momentéw

przez same mikroorganizmy.

oraz sit oporu hydrodynamicznego (proporcjonalnych
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do predkos$ci) prowadzi do ustalenia predkosci ich
plywania.

Wiele mikroorganizmoéw, takich jak bakterie czy
plemniki, ma ciala o ksztalcie wydtuzonym wzdluz
osi wyznaczajacej kierunek ich ruchu. Mowigc bar-
dzo ogodlnie, skladaja si¢ one z pasywnej gtowki oraz
jednego lub wielu cienkich wiokien (wici), ktére wy-
konuja ruch, na skutek ktérego organizm si¢ porusza.
Eukarioty (posiadajace jadro komorkowe), takie jak
plemniki czy algi, napedzane sa przez aktywne defor-
macje ich wici w postaci fal biegnacych, wytwarzane
na calej ich dlugosci. Organizmy prokariotyczne, na
przyktad bakterie, wyposazone sag w pasywne wiokna,
ktére nie moga aktywnie sie¢ wygina¢, ale s3 wprowa-
dzane w ruch obrotowy przez mortory molekularne
umieszczone u ich podstawy na powierzchni komérki.
Podobnie jak fozysko kulkowe, pozwalajg one na ob-
rét catego wtokna w zgdanym kierunku. Poniewaz na
bakterie jako calo$¢ nie moze dziata¢ wypadkowy mo-
ment sity, szybki obrot wici réwnowazony jest przez po-
wolny obrot glowy bakterii w przeciwnym kierunku.

Niezaleznie od molekularnego mechanizmu ruchu
wici, ptywanie mikroorganizméw jest mozliwe dzieki
anizotropii sit oporu hydrodynamicznego dzialajacych
na wi¢. Ponizej wyja$nimy intuicyjnie, na czym po-
lega mechanizm napedowy oparty na sitach oporu.
Rozwazmy bakteri¢ z pojedyncza wicig, jak na Rys. 2.
Ze wzgledu na ruch obrotowy silnika molekularnego
u podstawy wici, porusza si¢ ona wzgledem plynu
z predkoscia v(s), gdzie s jest lokalng wspoirzedng
wzdluz wici. Dla asymptotycznie cienkich wtdkien lo-
kalna sita oporu hydrodynamicznego na jednostke dlu-
gosci jest dana (lokalnie) w kazdym punkcie wici przez
liniowa (oczywiscie!) relacje

f==Cv -y, (6)

gdzie v| i v, s3 skladowymi predkosci, odpowiednio,
réwnolegta i prostopadla do wici w rozwazanym punk-
cie; wspotczynniki { i {, okreslajg site oporu (dla
cienkich wiokien {, /| ~ 2). Ze wzgledu na lokalng
réznice pomiedzy sila oporu dziatajacg na wi¢ w kie-
runku prostopadlym i réwnoleglym do kierunku stycz-
nej do jej osi, na skutek ruchu wici wzgledem ota-
czajacego plynu generowana jest sila, ktorej niezréw-
nowazona skladowa w kierunku osi mikroptywaka
jest sita napedowa w bilansie (4). Sila ta jest propor-
cjonalna do anizotropii hydrodynamicznej wici, da-
nej przez ({| — {,) [6]. W kazdej chwili czasu sita
»napedowa” jest rownowazona przez sume sil oporu
dzialajacych na wi¢ i na gtéwke bakterii, za§ réwno-
waga ta wyznacza calkowitg predko$¢ ptywania orga-
nizmu U.

Rys. 2. Mechanizm napedowy oparty na anizotropii sit oporu

hydrodynamicznego. Sita oporu dzialajaca na cienkie wiékno

poruszajace si¢ z (lokalng) predkos$cia v wzgledem plynu jest

wieksza w kierunku prostopadlym do jego osi, niz w kierunku

réwnoleglym, a zatem wypadkowa sita oporu f ma sktadowa

w kierunku ruchu organizmu i prostopadla do lokalnego kie-
runku predkosci (szczegdly oznaczen w tekscie)

Sprébujmy zatem skonstruowaé uproszczony mo-
del matematyczny bakterii, sktadajacej si¢ ze sferycz-
nej gtowki oraz jednej spiralnej wici, podobnej do kor-
kociggu. Pominmy na razie fakt, ze w rzeczywisto$ci
wici posiadajg pewng elastyczno$¢. Gdybysmy rozwa-
zyli jedynie helise (a wlasciwie jedynie jej ruch wzdtuz
wlasnej osi), ktérg moglibysSmy obraca¢ zadang pred-
koscig katowg w i poruszac z predkoscia v, oraz mogli-
by$my zmierzy¢ dziatajace wowczas na nig site F i mo-
ment sily oporu hydrodynamicznego T, ze wzgledu na
liniowo$¢ praw mikrohydrodynamiki mozemy powig-
zac je poprzed pewng symetryczng macierz

F A B\(v
BG o)l
nazywang macierzg oporu. Podobnie mozemy wpro-
wadzi¢ macierz oporu dla glowki bakterii. Ze wzgledu
na symetrie osiowa gtéwki, wyrazy sprzegajace ruch
postepowy i obrotowy znikajg (B = 0) i ma ona struk-
ture diagonalng (dla kulistej glowki o promieniu a mie-
liby$my Ag = 67rpa i Dy = 8mua’). Gtéwka obraca sie
z predkoscig katowa Q wyznaczong przez warunek zni-
kania catkowitego momentu sily (5). Zaktadamy przy
tym, ze obecno$¢ gtowki nie zmienia sit oporu hydro-
dynamicznego dzialajacych na wic.

Chwile uwagi musimy pos$wieci¢ konwencji wy-
boru kierunkéw na naszym rysunku. Zatézmy, ze heli-
kalna wi¢ jest prawoskretna, a zatem jej obroét z predko-
$cig katowa w > 0 prowadzi¢ bedzie do ruchu w prawo
z U > 0. Przy takim wyborze elementy macierzowe
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Rys. 3. Bakteria porusza si¢ z predkoscig U w plynie w wyniku

réwnowagi sit napedowych Fioc pochodzacych od rotacji wici

z predkoscia katowa w i sit oporu hydrodynamicznego Fop. Ze

wzgledu na warunek réwnowagi momentdw sit, gtowka bakterii

obraca sie z predkoscig katowg Q przeciwnie do kierunku obrotu
wici

beda ujemne: B < 0, podobnie jak kierunek obrotu
gtowki bakterii Q < 0.

Sita napedowa pochodzaca od obracajacej si¢ wici,
Finot> Téwnowazy site oporu hydrodynamicznego F,,
dziatajacego na gltéwke

Fop = AgU. (8)

Przy tym wyborze znakdw, bilans sit i momentow sit
przyjmuje postac

AoU = —-AU - Bw, 9)
DoQ = -BU - Duw, (10)

skad fatwo znajdujemy predkos¢ ptywania jako

B
U-=- w. (11)
A+ Ay

A zatem bez sprzezenia ruchu translacyjnego i rotacyj-
nego wici (B # 0) plywanie jest niemozliwe. Pred-
ko$¢ jest wyznaczona przez sprzgzenie ruchu transla-
cyjnego i rotacyjnego wici i opér hydrodynamiczny
gtowki (poniewaz typowo Ay > A). Z warunku zni-
kania momentéw sil znalez¢é mozemy réwniez pred-
kos¢ katowa glowki Q. Zdefiniujmy jeszcze pred-
kos¢ katowa bakteryjnego motoru, Q,, = w — Q, be-
daca wzgledna predkosciag wici wokdt stacjonarnej z jej
punktu widzenia komorki. Wowczas mozemy jeszcze
znalez¢ zwigzek

BD,

U:_(A0+A)(C0+C)—BZ

Q. (12)

Predkos¢ ptywania bakterii jest zatem proporcjonalna
do predkosci katowej ,wirnika’, ktory wprawia w ruch
wi¢. Opierajac si¢ na tych relacjach, mozna skonstru-
owa¢ wielkosci charakteryzujace moc silnika i moc dys-
sypowang na plywanie by stwierdzi¢, ze efektywnos¢

zamiany pracy na energie ruchu jest bardzo niewielka,
nie przekraczajaca kilku procent [2].

W rzeczywisto$ci nawet ruch bakterii jest znacz-
nie bardziej ztozony. Wici posiadaja pewng elastycz-
nos$¢, a zatem niezupeltnie podlegaja ograniczeniom
naktadanym na nie przez kinematyczng odwracalnos¢
przeptywow. Ponadto wiele bakterii posiada kilka wici,
ktére podczas ptywania splatajg w jedng wigzke, zas
zmiana kierunku plywania polega na jej rozpleceniu
w przypadkowy sposob (tzw. run-and-tumble) [6]. To
zreszty tylko jeden z mozliwych scenariuszy, do ktd-
rych dochodza jeszcze zmiany ksztaltu ciala i tempa
rotacji poszczegolnych wici. Natura wyposazyta bak-
terie i inne plywajace mikroorganizmy w wielkie
Nie sposéb na-
wet wspomnie¢ ich wszystkich w tak krétkim pod-

bogactwo technik poruszania sie.

sumowaniu, jednak ze wzgledu na fundamentalne
ograniczenia zwigzane z lepkim charakterem prze-
plywu i niska liczbg Reynoldsa, proste modele dyna-
miczne pozwalajg zrozumie¢ podstawowe reguly rza-
dzace pltynnym mikro$wiatem. Kiedy myslimy o ply-
waniu mikroskopijnych organizmoéw, analogie o ba-
senie pelnym miodu moga by¢ niezwykle uzytecz-
nym narzedziem wizualizacji i pomoc zrozumie¢ ob-
serwowane w ich ruchu zjawiska. Poza tym, w od-
réznieniu od eksperymentéw chemicznych, zabawy
z miodem mogg okazac sie nie tylko pozyteczne, ale
i smaczne!

Podzigkowanie.  Autor dzigkuje Marcosowi Velho-

-Rodriguesowi za uzyczenie rysunkéw ptywajacych mi-
kroorganizmoéw
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