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Movimiento de microorganismos

por

Jair Koiller

i Por qué estudiar el movimiento de los microorganismos? El Prof. Howard
Berg, de la Universidad de Harvard, quién dedicd la mayor parte de su carrera
cientifica al tema, nos dice que lo hace por pura fascinacion; asi como sucedid
con Anton van Leeuwenhoek, el inventor del microscopio'. Pero hoy en dia es
importante mencionar posibles aplicaciones de la ciencia basica, incluso min
cuando estén todavia en el estado de ficeion (Ver Apéndice 1).

En bacterias y protozoos, el medio hidrodindamico externo es un mundo
de mimero de Reynolds cero (Apéndice 2). Curiosamente, hasta los afios 30
no fue percibida su importancia para el movimiento de los microorganismos.,
Fstamos habituados a Reynolds grandes, v todavia en los afios 70 la intuicion
de algunos bidlogos jera equivocada! (Apéndice 3).

Fin la década de los 7) hubo una explosion de trabajos, sobre el movimien-
to biolégico en todos los mimercs de Reynolds. En Caltech, por ejemplo, se
hizo un gran esfuerzo interdisciplinar, liderado por el Professor 'I.Y. Wu. Fn
Cambridge, Sir James Lighthill, desarrolld una intensa colaboracion con el
[}epartamento de Zoologia.

En el final de los anios 80, Frank Wilezek, un fisico tedrico de renombre,
y su alumno de doctorado, Alfred Shapere, mostraron que las ideas de las
“teorias gauge” jpermiten formular mejor la locomocion con Reynolds cerol?

Fdward Pureell, premio Nobel de Fisica, fallecido en 1997, escribid en 1977
el lindo articulo Life at low Reynolds number?, mostrando como la vida de los
microorganismos es dominada por el arrvastre viscoso. Las ideas de la teoria
gauge yva estaban claras para Purcell, aunque ajeno a la jerga moderna.

P'ara un micronadador, la inercia no tiene importancia. “En punto muerto”
(es decir, si deja de mover sus flagelos), una bacteria como F. Coli recorreria

'En Scientific American, abril 1998, hay un interesante articulo sobre el microscopio
usado por Leeuwenhoek. En sus primeras obserwciones (1676): “De mi parte, debo decir que
ninguna vigidn mas agradable aparecia delante de mis ajos, que esta miriada de erinturas,
vistas llenas de vida en une pequena gota de agun, moviendose conjuntamente, cada una con
11 propio movimiento,”

Nuestro interés por el tema comensd cuando asistimoz a una conferencia del Prof
Wilezek, en 1988, En 1992 comengamos a estudiar el asunto, ol visitar al Prof, Manuel
de Ledn, en Madrid. Continuamos en 134, en una visita a Hichard Montgomery, y Kurt
Ehlers, en la Universidad de California, Santa Crug; en 1995 tuvimos el privilegio de recibir
en Hio de Janeira, la visita cientifica del Prof. Howard Berg, de Harvard, el mids destacado
biofisico trabajando en la motilidad de microorganismos. Colaborames también con Joaguin
Delgada, de la Universidad Autdnoma Metropolitana, Méjica, v Mareo Antonio Raupp, del
Laboritorio Nacional de Computacao Cientifica. En elapas de su formacion cientifica, par
ticiparen Cassio Meri, Alexandre Cherman v Fernando Duda,

FAmerican J. Physics, 45, 3-11, 1977,
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una distancia menor que el diametro de un atomo de hidrégeno. En realidal,
E. Colt minca podria pararse, debido al movimiento browniano del liguido,
tal como un barguito en un mar picado. Flla serfa sacudida aleatoriamente,
en la media de un largo corporal por segundo. B, Coli no puede perseguir sus
nutrientes; puede apenas esperar que la difusion del medio los traiga hasta ella
(Apéndice 4). Ya un protozoo como el Paramecium, 100 veces mayor que £,
Coli, se mueve como un confortable trasatlintico: el movimiento browniano
deja de ser un factor. El arrastre viscoso continua dominante hasta el tamano
de los copepodos, con cerca de un milimetro de tamano.

A pesar de vivir en un mundo superviscoso, los microorganismos son muy
rapidos. Hagamos una competicion virtual entre un nadador de 100m como
¢l campeon brasileno Gustave Borges, v una simple bacteria, la E. Coli. F.
(wli hace M) largos por segundo. Para consegnir el mismo resultado, Gustavo
deberia ser capaz de atravesar una piscina olimpica jen menos de dos segundos!
Ademas de eso, jla piscina estaria llena de melaza, en vez de agua!

INFORMACIONES BIOLOGICAS

Bacterias y protozoos, las primeras formas de vida, tuvieron bastante
tiempo para optimizar sus resultados, pues existen desde hace 3.600 millones
de anos. Los primeros invertebrades surgieron 1,600 millones de anos atras.
El henmnbre aparecia hace solo un millon de anos. Las primeras civilizaciones
aparecieron hace apenas 10.000 anos, _

Tanto para los rmiscnlos, como para cilios v flagelos, el movimiento expre-
saun proceso mecanico-gquimico envolviendo sistemas termodindmicos inter
nos. mecanismos de regulacion y control intracelular, y trueques de energia.
Desde el punto de vista fisiologico y de comportamiento, los protozoos nada
tienen de “simples”, posevendo, en un contexto restringicdo, todas las unciones
atribuidas a los seres nmlticelulares. Poseen receplores mecanicos, quimicos v
opticos (incluyendo, en algunas especies, estructuras parecidas a las lentes).
Muchas especies “se comunican” a través de seniales quimicas’. La célula puede
ser comparada a un enorme computador en escala molecular, con un programa
muy general v complicado. Fste programa estd siendo continnamente modifi
cado por realimentacion (“feedback”) llegando a un alto grado de complejidad.

Las bacterias no encuentran dificultad en generar la energia necesaria para
la locomaocion. El motor rotatorio es movido directamente por flujo protdnico.
Para el movimiento flagelar de los protozoos, la fuente de energia consiste
en hidrolisis de adenosina trifosfato. Para los encariotas posiblemente existe
una ventaja bioldgica en la economia de energia disipada en la locomocian.
Sin embargo, la disipacion metabolica interna es muy grande. En protozoa-
rios, apenas el 10% de la energia disipada durante el movimiento flagelar es
aprovechada hidrodinamicamente (es decir, para la propulsion), El restante
9% es necesario para generar el movimiento ondulatorio del propio Hagelo.

YEL sexo en bajo nimero de Reynolds es una actividad extremadamente complicada; Ios
microorganismes son sofisticados en éste (v muchos otros) aspectos,
K \ I
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Aparentemente, la Naturaleza no encontré solucion mas eficiente.

La complejidad de la propulsion en mimero de Reynolds cero puede ser
ejemplificada con dos protozoos multiflagelados, estudiados por el Prof. Luiz
Henrigue Monteiro Leal, de la Universidade do Fstado do Rio de Janeiro
(UER.J), en su tesis de doctorado en el Instituto de Biofisica de la Univer-
sidade Federal do Rio de Janeiro (UFRI). Tritrichomonas foetus v Ghiardia
duadenalis fueron observados por video-microscopia vy procesamiento digital
de las imagenes. En T foetus, los flagelos anteriores presentan un patron ei-
liar tipico (accién v recuperacién), mientras que el flagelo recurrente presenta
un patran tipo fagelar. Uno de los lagelos anteriores, durante la accion, sigue
una trayectoria rectilinea, v no un movimiento en areo. Fxiste una razon de
frecuencias fija entre los Hagelos anteriores v el recurrente. Las estructuras del
citoesqueleto estable de la célula (costilla y axéstilo) no presentan movimiento
propio. La observacion del patrdn natatorio de 1. foetus reveld que la celula
no presenta un desplazamiento uniforme hacia adelante. La posterior digita
lizacidn v analisis de las secuencias de imagenes mostraron que, durante un
ciclo de pulsacion de los flagelos anteriores, las células se desplazan también
para alras (menos que para adelante).

surce ventral A: vista amierior
H: disco adhesivo (detalle)

Fraura 1. Giardie duedenatis: longitud 9221 pm, anchurn 5-16 gm. Notese e disco
JI.I'”I.!'!'Ii."l'Hi'|l|l'|N1.l|UI' e oletalle [Hl:l H;q_\ oehio s e Hilﬂl'!iﬁ. dis Jriare= werihrabis, (LH]
posterior lateral, par antero-lateral v el par caudal.

Im Giardia dusdenalis, de los ocho pares de flagelos de la eélula, ape
nas dos pares presentan patrones ondulatorios definidos, siendo estos por lo
tanta los responsables por el movimiento. Los flagelos candales no presentan
ningnna propagacion de ondas, v 1o mismo pasa con los Hagelos posteriores,



426 MOVIMIENTO [HE MICHOORCGANISEMOS

ocurriendo que eron observadas oscilaciones en este flagelo siempre asociadas
al paso de la onda en los lagelos ventrales. (fiardia presenta tanto movimiento
de oscilacion lateral como rotacion durante su desplazamiento. Se observa ain
movimiento en la porcion candal de la céhila, tanto en el sentido latero-lateral,
coma ventro-dorsal, el enal es totalmenle independiente de la pulsacion Bage-
lar. Todo el disco adhesive es responsable de la adhesion de Giardia duodenalis,

Bacterias magnetostaticas han sido estudiadas por Henrigue Lins de Ba-
rros. Darci Esguivel, del Centro Brasileiro de Pesquisas Fisicas (CBPF). v
Marcos Farina, de la UFRJ?. Un agregado magnetostitico misterioso es des-
crito en la Apéndice 5.

ESTRUCTURA DE LOS CILIOS ¥ FLAGELOS

Cilios v flagelos poseen un haz central de microtibules, el axonema. Fn
un corte transversal, se puede observar la presencia de nueve pares de mi-
crohibulos periféricos (o nueve doublets) y un par central o un par de singlefs.

Microtubule B

Brazo exdemo
de dineina

Fuente mierdoubliet Brazo intemo

de dineina

Waine
interna

Filamentos radiales

Membrana flagelar

Fiaura 2 Estructura del axonema. La Naturalezga optd por nueve pares de microtibulos
periféricos ¥ un par central.

Independientemente del organismo o de la célula, el axonema presenta
aproximadamente 0.25 ym de didmetro, pero puede variar bastante en longi-
tud pudiendo llegar a 2 mm. Permanentemente asociado al tibulo A de cada
doublet se encuentra una hilera interna v otra externa de brazos de dineina.
[lstos brazes alcanzan o se aproximan al tibulo B del doublet vecino. La manu-
tencidn de la unién entre los tibulos A v BB de un doublet se hace probable-
mente por una proteina conocida como tektina. Kl axonema se mantiene unido
por tres grupos de proteinas. El par central de microtiibulos esta conectado
por puentes periécdicamente espaciados y envuelto por una estructura fibrosa,

"Organismos magnetoticticos, Investigacion ¥ Ciencia 171, 70-75, 1990,
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llamada vaina interna (inner sheath). Un segundo tipo de proteina conecto-
ra, la nexina, liga doublets adyacentes. Espaciadas a cada 86 nm a lo largo
del axonema, los puentes de nexina son probablemente elasticos, para permi-
tir el deslizamiento de los doublels entre si, durante la pulsacion. Fl tercero v
tiltimo grupo de conectores son los brazos o filamentos radiales ( radial spokes),
los cudles irradian del par central para cada tabulo A.

El mecanismo gue produce la pulsacion de eilios v flagelos ha sido objetode
intensa investigacion, no solo porque es fundamental para explicar la creacion y
el control de las ondas, sino también para esclarecer los movimientos asociados
a microbibulos. Esta irmemente establecido gque el movimiento es causado por
un mecanismo de deslizamiento entre los doublets de microtabalos, a cargo de
gasto de ATP. Las proteinas responsahbles de este trabajo son las dineinas, a
traveés de sucesiva formacion v rotura de ligaduras entre los brazos de dineina
y el tibulo B, como si los brazos de dineina de un tibule A de un doublet
caminasen sobre el tabulo B del doublet vecino,

ASPECTOS MATEMATICOS

Para moverse, cualguier organismo o robol precisa interactuar con el
medio externo. Para escribir las ecuaciones matematicas de este movimien
to, estamos habituados a usar la tercera ley de Newton, de accidn vy reaccion.
Sin embargo, debido a sn tamano microscopico, un microorganismao se mueve
sin practicamente ningin efecto inercial. En consecuencia, en el movimiento
libre, satisface {(con casi absoluta exactitud) dos condiciones contra-intuitivas:
jla fuerza total y el torgue total que ejerce sobre el medio erterno son ambos
nulos!

Observernos un espermatozoide, tipicamente con una célula pequena y
una larga cola, Las oscilaciones se inician en la cabeza, dirigiéndose para alris,
aumentando de amplitud. ; Cdmo esto produce un movimiento hacia adelante?

Imaginemos ¢l flagelo como una unién de pequenas varillas rigidas, Dice
Ia mecanica de Huidos que, al arrastar una varilla, la resistencia al movimiento
transversal es aproximadamente dos veces magor que al movimiento longitu-
dinal. Supongamos que el espermatozoide esté sujeto por una “pinza Gptica”™®,
Consideremos la linea de simetria, que por forma de lenguage llamamos hori-
gomtal o axial, v descomponemos las fuerzas de resistencia al movimiento, Fn
media, las componentes verticales se cancelan, por simetria,

Pero teniendo en cuenta el factor 2 : 1 (en cada pequeno trecho rectilineo),
la resultante de las proyecciones en la direccion del eje geométrico es no nula.
Con las pinzas dpticas, podemos medir estas fuerzas, v apreciar, la motilidad
del espermatozoide, perfeccionando los examenes de fertilidad,

Cuando liberamos el espermatozoide de la trampa optica, se produce ins-
tantdaneamente una velocidad hacia adelante, 'ues, para que la fuerza total

fHaces de laser pueden manipular objetos microscopicos. Ver Scientific American, abril
de 19498,
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sea cero, la componente axial es contrabalanceada por la resistencia a una
traslacion rigida del sistema organismo | fagelo.

Otro hecho sorprendente es que efectos puramente hidrodinamicos pueden
eliminar (o por lo menos disminuir) la necesidad de senales o mecanismos
internos, en la coordinacién del movimiento ciliar. Se observé que conjuntos
de cilios del Paramecium, en el inicio de un proceso de regeneracion, realizan
el ciclo de forma descoordinada. Después de llegar a un cierto tamano ciliar
critico, las fuerzas hidrodindmicas parecen volverse capaces de estimular v
coordinar los cilios adyacentes.

Espermatozoides, lado a lado, sincronizan las oscilaciones de los llage-
los, pasando a nadar visiblemente mas rapido. Sir Geofl Taylor, en 19517, en
el primer trabajo matemstico sobre movimiento de microorganismos, 1s6 un
modelo extremadamente simplificado, en el que un espermatozoide es repre-
sentado por una recta infinita propagando una onda sincidal. Mas este simple
madelo permite mostrar que, al sincronizarse, los espermatozoides minimizan
la disipacion de energia desprendida hidrodinamicamente. El segundo traba-
jo en el tema, hecho por Sir James Lighthill en 1952%, fue sobre la cficiencia
de la autopropulsion de una esfera deformable, propagando pequenas ondas
superficiales, transversales o tangenciales ( Apéndice 6).

GEOMETHIA ¥ FISICA DE LA MICRONATACION

Gatos, gimnastas, astronautas, o un satélite consiguen reorientarse espa-
cialmente después de un cielo de movimientos (usando las patas delanteras /tra-
seras, brazos/piernas o mecanismos acoplados). Iis ventajoso minimizar la e-
nergia disipada en este proceso. Sorprendentemente, jla estructura de este tipo
de problema variacional resulta ser la misma gque las ecnaciones que rigen cier-
tos modelos para las particulas elementales! ( Apéndice 7).

En 1989 Shapere y Wilczek consideraron un microorganismo R, nadando
libre v aislado. Como vimos, el movimiento satisface el requerimiento de fuerza
v torgue tolales nulos, Son precisamente estas restriceiones que produocen la
estructura matemédtica llamada “conexion en un fibrado principal” - o la es
tructura de “ganege”. Asi, el movimiento del microarganismo en el fluido, o la
reorientacion espacial del gato, es un resultado indirecto del cambio de formas.

La idea va era clara para Purcell. Fl desplazamiento de su lamoso andref
es proporcional al Area del rectdangulo en la Fig. 3 Fl lactor de proporcionali-
dad es el coeficiente I de “curvatura” de la conexion,

Uno de los aspectos de nuestro trabajo” es extender el modelo geométrico
de Shapere v Wilezek para el movimiento colectivo de microorganismos. Aqui,
¢l ejemplo-paradigma es la locomocion de dos veneras o vieiras. Cooperando,
consiguen contornear la famosa paradoja de Purcell ( Apendice 8),

"Proc. Hov. Soc. London A 200, 447-461, 1951,
*Commun. Pure Applicd Math, 5, 109-11%, 1952,

"Prohlems and progress in micraswimming, 1. Nonlinenr Seience 6, 507-541, 1906
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Froura 3. *Animat” de Pureell,

Fuao

Kl organismo Fugo tiene el aspecto de una esfera. Sea @ la coordenada
azimutal. Kurt Ehlers deseribe el movimiento de un Fugo hipotético, en bajo
mimero de Reynolds, en cuatro actos: i) la célula esférica, de radio ry, se
deforma tangencialmente en la direccion de uno de los polos, digamos el polo
vertical & (eliminando, A /2 de su membrana, cerca de este polo, ¥y generando
la misma cantidad cerca del otro). ii) La célula aumenta su radio hasta ro.
iii) Repite i) en la direccidn opuesta. iv) Vuelve al radio inicial .

Usando ¢l punto de vista geometrico, Kurt Ehlers demuestra (jsin necesi-
dad de ealeulos complicados!), que en cada ciclo la célula se mueve

(ra — r)mAg/8

en la direecion de k.

LA CIAKOBACTERIA SYNECOOOUSS

Las cianobacterias son estudiadas por botanicos interesados en los proce-
sos de fotosintesis v por ecologistas investigando algas toxicas'". Synechococeus
son organismos unicelulares en forma de pildora, midiendo en torno de Lgm
de diametro por 2pm de largo. Su velocidad de locomocion en el agua del mar
puede Hegar a 25pm/s, en la direecion de su eje mayor, siguicndo una senda
helicoidal irregular.

T - s . i
MWisite el “cyanosite” http://www evanosite, bio,purdue.edu findex, htm]
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Su medio de locomocion no es conocido, No se observan flagelos, cilios o
deformacién aparente de su forma. Existe la posibilidad de que tal movimiento
pueda ser provocado por ondas de alta frecuencia y baja amplitud, moviéndose
a lo largo de su membrana exterior. Kurt Ehlers conjeturé que el movimiento
de la membrana es puramente tangencial''. En realidad, Sir James Lighthill
habia demostrado yva, en su articulo de 1952, que una esfera se puede mover
a traves de deformaciones tangenciales de su superficie. La reparametrizacicn
material (que no cambia la forma externa) no seria percibida por la micros
copia optica. Los laboratorios de Marcos Farina, en la UFRL, y de Tom Pitta,
en la Auburn University, estan investigando esta conjetura,

A primera vista, ondas longitudinales como generadoras de movimiento
(iv en la misma direceion, digise ademas!) desafian un poco muestro sentido
comiin, pero podemos explicarlo de forma eualitativa.

Consideremos un pequeno tramo de un meridiano de superficie esférica;
podemaos visualizarlo como una recta. Debemos concentrarnos en dos puntos
adyvacentes: el primero, (7, es el centro de la compresion, “pico” de la onda; el
otra, B, es el centro de la expansion, o “valle”.

Localmente, la membrana estd yvendo en direccidon a O, arrastando el flui-
do consigo. Asi, tendremos el fluido vendo para ' desde ambos lados. [ixac-
tamente en este punto, el fluido se encuentra, hay un “choque”, v el Huido
es empujado lejos de la membrana. Una molécula de fluido que estuviese a la
izeuierda del punto € se desplazaria hacta la derecha, hasta quedar exacta-
mente sobre él, pero mas alejada de la membrana.

- -+

o 5 _,.)"T\H - rf{l\-‘* - + /N

— vl e ol e e e — e v e o —fp — — — — N —

C B C

Fraura 4. Deslizgamiento producido por la onda de compresion /dilatacion.
Acompanels con el texto,

La onda longitudinal se desplaza, por la membrana, hacia la izquierda,
Nuestra “molécula-test” se encuentra ahora, por lo tanto, a la derecha del
punto €' inicial, ya sintiendo los efectos del punto E. Como centro de la ex-
pansion, ¢l empuja el fluido lejos de si, forzando miestra molécula hacia la
izguierda, mas el efecto es disminuido por estar mas alejado de la membrana,
La particula se ve ahora encima del punto B original, que por expulsar Huido
en tadas las direcciones acaba chupando partes mas exteriores del lignido en
direccion a la membrana. La molécula “cae”, ya a la derecha del punto B (pues
la onda contima moviéndose hacia la izquierda).

"Ny eyanobacteria swim using traveling surface waves?, Proc, Natl, Acad. Sei 93, 8340
=345, 1996,
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Fstando a la derecha del punto B original, clla sera empujada para la
izquierda de éste, v el efecto es aumentado por aproximarse a la membrana,
en direccidn a un nuevo punto C' que se aproxima. Y asi sucesivamente,

Lo importante agui es percibir que nuestra molécula se desplaza hacia
la derecha. Fsto porgue cada vez que ella es forzada hacia la izquierda, se
encuentra mas alejada de la membrana v, por lo tanto, este “empujon” es mas
ligero que el inmediatamente anterior, rumbo a la izquierda, Asi, vemos que
¢l Aluido esta siendo forzado hacia la derecha, lo que equivale a decir que el
organismo estd yendo hacia la izquierda. ]l:ll nada en la misma direecion de

propagacion de las ondas!

—_—
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Fizura s, Es posible nadar en niimero de Reynolds bajo usando un tren de ondas
tangenciales. La longitud de onda de esta deformacion o= aproximadamente 1/3 de o
longitud de la eflula. Las regiones sombreadis representan regiones de contraceion que se
prapagan hacia la izgnierda. Las dreas elaras zon regiones de expansion. La eélula nada
hacin izguierda,

ANALISIS DE LA MICRONATACION

PPor ahora, nuestros estudios se concentraron en métodos analiticos, para
geomelrias razonablemente simples. Deseamos en el futuro usar métodos nu-
méricos para modelar movimientos complicados como los de la Giardia v la
Tritrichomonas.

Deseamos mencionar micialmente los mdtodos espectrales. Fn los proble-
mas lineales, es siempre importante obtener el espectro del operador gue rige
¢l fendmeno estudiado. Por ejemplo, en la teoria del potencial, el operador a
ser estudiado es el Laplaciano. El espeetro de este operador es fundamental
para todos los fendmenos ondulatorios. Hay un operador analogo para los po-
tenciales hidrodinamicos asociados a los escurrimientos con Reynolds cero: es
un operador que asocia, a cada campo de velocidades en la frontera, el campo
de fuerzas de superficie correspondiente. En 1896, H.A. Lorentz probo gque este
aoperador satisface una ldrmula de “reciprocidad”™ que, en lenguaje mas actual,
significa que es simétrico,

En nuestros estudios, verilicamos que con la base espeetral v los autovalo-
res de este operador K podemos entender completamente la energia disipada
hidradindmicamente. En geometrias simples, como ¢l cireulo o la esfera, cono-
cemos todas estas informaciones analiticamente. Hay otro operador importante
en micronatacion, [, antisimétrico, gque describe el desplazamiento (véase el
Apéndice 9).
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EFICIENCIAS

Entre las diferentes nociones de eficiencia de la locomoeion, jeudl es la
“mejor”? Este es un tema controvertido. En nuestra opinidn, depende de la
especificidad del problema bioldgico o robdtico en cuestion,

Las eficiencias en micronatacién se pueden caleular usando los operadores
K y F. La siguiente definicion parece ser bien natural: simplemente se di-
vide el desplazamiento por la energia disipada en un ciclo. Esta nocidn, que
llamamos de eficiencia ingenua, permite comparar dos “estilos” diferentes de
natacion, fijando el mismo periodo de los ciclos. Se puede demostrar que la
eficiencia médxima corresponde al mayor autovalor (en valor absoluto) de la
matriz antisimétrica K V*RKY2,

Si doblameos el periodo del ciclo, la velocidad cae a la mitad (la distancia
recorrida es la misma), mas la potencia disipada es 1/4 de la anterior o sea, la
energia es economizada por un factor 1/2, y la eficiencia se dobla. Por lo tanto,
es importante Hjar el periodo. Tanto la velocidad como la potencia dependen
cuadriticamente de la amplitud de las deformaciones, de modo que la eficiencia
ingenua no depende de la amplitud.

Comparemos con otra nocion de eficiencia, utilizada por Lighthill: dividi-
mos la potencia necesaria para “empujar’ la célula con una velocidad da-
da, por la potencia gastada por el organismo utilizando el estilo que se estd
considerando, con la misma velocidad. En esta definicion, numerador v de-
nominador dependen cuadriticamente de la frecuencia del ciclo. Por tanto, es
invariante por reparametrizaciones del tiempo. Sin embargo, la eficiencia de
Lighthill depende cuoadraticamente de la amplitud de la deformacion. Con esta
nocidn, para comparar dos estilos diferentes, es crucial no dar ventaja a uno
de ellos por tener mayor amplitud, hecho ya apuntado por Lighthill.

Consideremos un organismo o robot que se desplaza por deformaciones de
una membrana eldstica. Llamamos nodos geométricos a una base del espacio
de estas deformaciones (usando, por ejemplo, los antovectores del operador
Laplaciano vectorial ).

Shapere/Wilezek observaron para la eslera y el circulo que, por el erilerio
de la eficiencia ingenua, ondas involuerando los nodos geométricos altos (o
sea, con muchos mdrimos y minimos) son ventajosas.

En nuestro trabajo con Joaguin Dplgadu” verificamos que este hecho es
realmente sutil, pues la velocidad del desplazamiento v la energia disipada
hidrodindmicamente dependen ambos del mismo factor NV (el minimo de los
nodos geométricos involucrados). Alexandre Cherman verificd que el mismo
hecho ocurre para las deformaciones de una elipse.

Por otro lado, desde el punto de vista del estrés puramente mecianico, los
nodos geomdétricos altos son mds costosos para un organismo desplazdndose
por deformaciones de su membrana. Lighthill demostrd (en una nota de pie de
pagina) que para la esfera, el estrés (cnadritico) erece segiin N4, Asi, desde el
punto de vista de la eficiencia de Lighthill, los nodos bajos son preferibles.

HReports on Mathematical Physics, 42, 165-183, 1998
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JPor qué la Naturaleza optd por el movimiento ciliar, v no por las defor-
maciones de la membrana? Una razén puede ser la siguiente: la “envuelta”
formado por los cilios puede imitar los nodos geométricos altos de una mem-
brana, con el mismo esfuerzo meecanico gue para los nodos geométnicas ha-
jos. A través del movimiento ciliar, jla Naturaleza consiguié “enganar” a la
matematical

[N EIEMPLO

Uno de los temas de la tesis de Kurt Ehlers'®, después retomado por
Alexandre Cherman, es ¢l movimiento de organismos achatados (planos) cuyas
formas medias son elipses. Alexandre calculd la eficiencia hidrodinamica de
este movimiento, Podemos enviar por email las animaciones en MAPLE,

Para obtener una forma ondulatoria de natacién, tomamos una elipse de
alta excentricidad y deformaciones con coeficientes imaginarios puros. J. Gray
y H.W. Lissmann'* hicieron observaciones detalladas de los varios modos de
locomocion de Nematoides. Iiste modelo bidimensional se aplica bien a Thr-
batriz Aceti, observada proxima a una superficie de vidrio.

Turbatriz Aceli tiene aproximadamente 840um de largo v su didmetro es
28pm. Nada por ondulaciones propagiandose desde adelante hacia atrias, La
amplitud de onda observada es de T12pm, la frecuencia 5.25ec ! o sea, una
brazada cada 1.9 sepundos. La amplitud es de aproximadamente 107gm v
las velocidades observadas 718um por segundo, o 138um por brazada. Asi, la
progresion hacia adelante es de aproximadamente 16.5% del largo del gusano
por brazada.

Frecuentemente la amplitud de la onda aumenta al propagarse por el cuer-
po del nematoide, moviéndose el rabo cerca de cuatro veces mas que la cabeza,
Eslo se relaciona con la capacidad del nematoide de nadar casi sin oscilaciones
laterales (“vawing”).

Para madelar la Turbalriz consideramos una elipse con semiejes 0,06 v
1.94. Por simplicidad, tomemos amplitud constante. La fdrmula de la curvatu-
ra, al integrar sobre ¢l ciclo, automaticamente cancela (en media) las oscila-
ciones laterales, Tomamos

: 0.94 e
S(a.1) a - { ATicos2rt(vs(o) |

to_s(o)) + ATisin2mi(vg(o) + v slo)).

Iistas deformaciones son normales al eje mavor de la elipse. siendo el
movimiento resultante solo de traslacion. Necesitamos componentes de cur-
valura para ¢l acoplamiento de los nodos 3 v 4,3 v —6, =5 v 4, v =5 v —6, Las

B urt tambicn analizd el movimiento de esferoides, tanto en ln direccion del eje de simetria
como perpendicularments a éste, v el movimiento generado dentro de an tabo o travds de
pl“qlu‘l:-: s ‘infﬂr“ TRCHLES,

M) Exp. Biol. 41, 135-154, 1964
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Froura 6. Durbairie en t=0, (L2, 0.4, 006, 0.8 e 1.0,

componentes de curvatura pueden ser calculadas con la ayuda de las formulas
de Kurt y Alexandre, obteniéndose

':ql.| =4, F 6,5 = '1, F .4 41’”, F hd = 4,

las otras componentes no nulas por antisimetria, La traslacién resultante es
| | )
[ Fy qaa(t)ag(t)dt 4 / F g ga g(t)a _s(t)dt
0 Jo

1 1
f [ F 5 qa_5(t)as(t)dt | / F g qa5(t)ay(t)dt.
J J0

El resultado de esta integral es —(0.71. En escala, obtenemaos 154pm por braza-
da, o sea 18% de la longitud, bastante proxima a los 16.5% observados. Il
resultado parece ser muy bueno, teniendo en cuenta las deficiencias del mode-
lo, a saber: ser bidimensional; apenas 4 nodos fueron excitades, con amplitud
constante; el mimero de Reynolds correcto es del orden de 1, en el limite la
aplicabilidad de la aproximacion de Stokes; v no tenemos en cuenta los efectos
de orden > 3 en la amplitud, solo los cuadriticos.
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APENDICE 1

El movimiento de los seres vivos inspird varios mecanismos de Leonar-
do da Vinel. De motum animalum (Giovanni Borelli, 1680) fue un trabajo
interdisciplinar de los Renacentistas, como hoy de moda.

Flagelos bacterianos, como organelos para locomocion, fueron descritos
inicialmente por C.G. Ehrenberg (1838).

La taxia quimica en las bacterias fue descubierta por W. Pfeffer y T W,
Engelmann. Este proceso envuelve componentes celulares actuando como re-
ceptores quimicos, procesadores de informacion y reguladores de respuesta. En
1906, H.5. Jennings describio una “reaceion de miedo” (avetdanee) en Parame-
ctum, consistiendo en un cambio brusco en la direccion del movimiento, al
encontrar un obstaculo.

La teoria de control se aplica tan bien a las maguninas vivas como a los
motores a vapor [C. Bernard (Les phénomenes de la vie), 1878]. Wiener resalto
muchas dreas de contacto entre la matemitica aplicada y la biologia. El acund
la palabra eibernétice en 1961,

Mencionemaos algunas posibles aplicaciones del movimiento en Reynolds
bajo.

1. Bombeamiento “peristaltico”. Ingenieros del Departamento de Ingenieria
Eléctrica, Berkeley, estan intentando construir una microbomba peristal-
tica, para instalarla en un chip de computador, pudiendo ser usada para
el enfriamicento.

2. Exploracion de medios porosos o viscosos. Imaginemos que fuese posible
la construccion de pequetios robots que se muevan en un medio poroso,
capaces de “oler” moléculas de hidrocarbonos y seguir sus gradientes.
Intentando localizar reservas de petrdleo, [ por queé no imitar la estrategia
de la E. Coli en su quimiotaxia? De modo andlogo, la exploracion de
Marte por un enjambre de mini-robots estd siendo planificada. ;Cial es
la mejor estrategia’f

3. Salud. Desgraciadamente, alin no existen muchos estudios relacionando
motilidad con infecciosidad. Pero trabajos recientes pueden estar revir-
tiendo este cuadro: apoyadas en la mudanza del eddigo gendético para los
flagelos, se estan intentando estrategias para el desarrollo de vacunas.
E. Coli patogénica, una de las mayores causas de mortalidad infantil en
paises del tercer mundo, es el microorganismo escogido por varios grupos
de investigacion,

4. Robots Biologicos. Paramecium y otros microorganismos (con cerca de
100pm) jpodrian ser “domesticados” para transportar objetos micros-
cépicos a sus destinos? Por increible que parezea, esto ya no es ficcion!'®,
;Podran un dia micro-robots llevar medicamentos a regiones actualmente
inaccesibles del cuerpo humano?

1"1.S. Fearing, 2nd Intl. Symp. on Micromachines, Nagoya, 1901,
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APENDICE 2. El NUMERO DE REYNOLDS

El ntimero de Reynolds
R = avp/y,

es una de las cantidades adimensionales que surgen naturalmente, cuando se
adimensionalizan las ecuaciones de Navier-Stokes,
Di .

pE——?pLuﬂﬁ,?-ﬁ 0 (0.1)
que rigen el movimiento de los fluidos. Aqui, a es el diametro del objeto, v
su velocidad, g la densidad v i la viscosidad del Huido. En biofluidinamica,
el mimero de Reynolds va desde de 10 % para el movimiento de las bacterias
hasta 10¢ para el vuelo de los pajaros.

Despreciando el término inercial p&t d, obtenemos una enorme simplifi-
cacion, llamada ecuacién de Stokes. Esta aproximacion es apropiada para los
microorganismaos. Una bacteria tipicamente nada a (.03 em /seg. Con el mismo
numero de Reynolds, usted estaria nadando en una piscina de melaza. Girando
los brazos a | cm/min, usted tardaria una semana para avanzar un metro.

inertiol forey av f

vizcour forcel )?
ﬂ"'
q.it

R! gi:‘f — d_%
——
s 1% ;%1 Ar water
I

Froura 7. El niimera de Heynolds, adimensional, estima 1o razon de o luerza inereial por
la viscosa (figura de Purcell, en el articulo del American J. Physics).

APENDICE 3. INTUICION EQUIVOCADA

En un famoso articulo de revision, publicado en los Anmual Reviews of
Fluid Mechanics (1972), Jahn y Votta describen asi el movimiento de Fugle-
na: “|Una trajectoria| de Euglena es una hélice, formando el flagelo un pequesio
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angulo con el cuerpo. El movimiento es producido por dos mecanismos dis-
tintos. Uno de ello es el impulso del flagelo. La oscilacion del cuerpo también
produce una componente para adelante”. jEsta intuicion esta equivocada! La
oscilacion del euerpo es consecuencia del movimientao del Hapelo,

Fiaura 8 Movimiento de Fuglena: note una trajectoria helicoidal; el Hagelo forma un
dngulo agudo con el cuerpo, que girn en torno de su eje ¥ oscila en torno de la linea de
simetyin,

Fraura 9. Movimiento producido por lazo que se propaga en el flagelo de Fuglesa.

APENDICE 4. EL ADORABLE VAGABUNDO

La taxia quimica de E. Coli fue desvelada por Howard Berg, usando el mi-
croscopio de acompanamiento (“tracking”), que desarrollé en la década de los
60. E. Coli da una carrera (“run”) durando mas o menos un segundo en una
determinada direccidon. Tiene lugar entonces una reorientacion (“tumbling”),
que dura aproximadamente 0.1-0.2s, En presencia de un gradiente quimico,
aparece un sesgo en el movimiento: la direccion favorable demora un poco
mas, pero E. Coli mantiene su flema en un “run” desfavorable. E.Coli, un an-
cestro de los adorables vagabundos como Charlie Chaplin, jes una optimista!,
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Recomendamaos entusidsticamente €l libro: Berg, H.C., Random Walks in Bi-
ology. (Princeton University P'ress, Princeton, expanded edition, 1993).
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Fioura 0. B Coli vaggabundeando. Cuando In vida esta normal, 5. Coli iy

aleatorimmente, En presencia de un gradiente quimico, las carreras en la direceidn favorahle
&e vuelven mas largas. B Coli es aptimista: en la direceion desfavorable las curreras
no e hacen mas cortas, Cortesia de Howard Herg,

En el inicio de los anos 70, Berg hizo otro descubrimiento importantisime:
los flageles no tienen movimiento propio — la Naturaleza desarrollé en las
bacterias un experimento iinica: jel motor rotatorio! ([Figura 11).

APENDICE 5. EL AGREGADO MAGNESTOSTATIOCO “CARIOCA®

Un organismo multicelular magnetostatico encontrado en la Lagoa Ro-
drigues de Freitas, Rio de Janeiro (cortesia de Darci Esquivel, Henrigue Lins
de Barros e Marcos Farina). Consiste de mas o menos 20 edlulas, con tamano
total de unos 4 pgm. Se mueve a unas 30-100 pm/sec. No fueron observados
cilios ni flagelos,

Un modelo idealizado serfa un sistema de puntos conectados por varillas
hidrodinamicamente “invisibles”. Alterando las distancias mutuas, el sistema
puede praducir holonomia,

Recientemente, nestros colegas [enrique Lins de Barros v Jorge Sa Mar-
tins estudiaron matematicamente el movimiento de bacterias magnetostiticas

sujetas a un campo magnético escilante, permitiendo asi, estimaciones mas
precisas de este momento,
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Frosura 11 Bsgquema del motar bacteriana: el gancho Hexible acopla un asta al Hlamento
Nagreln 1 torgiee s generado entre el anillo M (montado rigidamente en el asta v rodamdo
libremente an la membranal v en el antllo 5 (montado o :'_'.-i.ll WENLe G0l i ) Il Lo egiies

ez producikdo por un Hugo de 1ones interactuando con las cargas en la superheie del anllo S

(“stator™ ), Bacterins Gram-negativas poseen dos anillos adicionales

Cortesin de Howard Berg

Froura 12, Agregado magnetastatioo obtenido en la Lagoa Hodrigues de Freitas, observiudo
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APENDICE 6. SIR JAMES LIGHTHILL

Dedicamos este trabajo a la memoria de Lighthill, fallecido el 17 de julio
de 1998, cuando nadaba en las proximidades de la Isla de Sark. Fste es un
pequeno fragmento de una entrevista en la BBC, en 1997,

*] have a sort of general pleasurable feel about luids and, of course, I'm
very interested in fight, and although T worked entirely on aeronautical
flight in those days, | subsequently did very comprehensive studies of ani
mal flight ~hirds, bats and insects— during my later period in Cambridge,
working with the zoology department there. And my hobby is swimming;
I have u great deal of interest in the ocean —ocean waves, ocean currents,
ocean tides- and so | enjoy observing all that when | swim. And then 1
have a fellow feeling for the swimming animals, and 've written papers
about almost all varieties of swimming fishes and invertebrates, and quite
a lot of work on micro-organism locomotion...

In the holidays | always do each vear an adventure swim, which 1 do,
partly because it's good for all of us to have an adventure every so often,
but partly because when I was at Farnborough 1 was working with test
pilots, and [ was conscious that they were actually depending on the
scientific work that was done; they staked their lives on the correctness
of the science. I've done a lot of work on ocean waves and tides and
currents, and [ feel 1 understand them well enough to be quite prepared
to swim in them, becanse with my theoretical knowledge, supplemented
by an immense amount of experience in swimming in these conditions,
I can swim salely: and have an exciting adventure in the process. So |
do this, usnally choosing swims where there are quite difficult currents
to deal with. Sometimes one swims around islands, sometimes one swims
between one island and another...

Well one of my famous swims is the one around Sark which I've done
five times, and one of them was during a south-westerly gale which was
the one that actually caused the Fasinet disaster. So one needed quite
a lot of nerve and stamina to complete the swim on that day, but it
really was rather an exciting experience. But I've swum between two of
the Azores which have quite a strong current between them. I've swum
around an actively erupting voleano, namely Stromboli, and watched
eleven separate eruptions from the side where you can see the volcano,
where incidentally, the water is the temperature of a hot bath because
that's the side the lava comes into the sea. And I've swum around Lundy,
and my most recent swim was round Bamsay island where there are
exceptionally strong currents off the southwest coast of Pembrokeshire...

And, of course, you meel seals and all sorts of interesting animals who
have a fellow feeling with swimmers when you do these swims".
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APENDICE 7. TEORIA CAUCE

Desde Finstein, los fisicos intentan la “gran unificacion” de las fuerzas
elementales. Las teorias de “gauge” comenzaron con el trabajo pionero de Yang
y Mills en los anos 70 (mds recientemente los fisicos pasaron a intentarlo con las
teorias de “cuerdas” ). En las teorias gauge, los objetos elementales contienen,
ademas del espacio-tiempo de cuatro dimensiones, coordenadas “invisibles”
formando una “estructura de grupo” (en un grupo podemos componer objetos,
como las rotaciones y traslaciones en el espacio). En la version clisica, una
particula en un campo de gauge es regida por ecuaciones semejantes a las de la
Meecdnica Celeste, pero conteniendo términos que dependen de las coordenadas
del grupo.

Richard Montgomery analizé en 1987 la estructura matematica de proble-
mas de este tipo. En general, las soluciones periadicas en el espacio-tiempo no
son perickdicas en el espacio extendido con las coordenadas del grupo. La dife-
rencia en las coordenadas del grupo de las posiciones inicial v final se denomina
“*holonomia”.

En rabditica, el espacio total describe las formas v localizacion del robot.
Descartando las coordenadas que representan la localizacién (grupo eucli-
diano), obtenemos el espacio de los formas intrinsecas. Fn este contexto,
“holonomia” significa la reorientacidn de la nave espacial o la traslacion del
Microorganismo,

Fiaura 13, Una maniobra de una gata {Adaptado de €. Frohlich, Scientific American 263,
1920,

Un experto en holonomia es el gato. Si lo tiramos de cabeza abajo, ¢l
consigne caer de pie. La explicacidn correcta yva aparece en Nafure, 22 de
noviembre de 1894, con una secuencia de fotos hechas por un tal M, Marey'®, A
Lravés de una secuencia de maniobras alterando su forma (patas delanteras vs,
traseras/flexibilidad de la columna a la altura del abdomen) el gato consigue
reorientarse, cayendo de pie.

B4photographs of o tumbling cat”. El articuls en Nature no estd firmado — no obstante
¢l texto tiene un humor delicioso.
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APENDICE & CONTORNEANDO LA PARADOJA DE PURCELL

La reciprocidad de la ecnaciin de Stokes ( Apéndice 2) produce la “parado
ja de la venera”. Cuando el espacio de las formas es un segmento de recta
(dimension 1), ne es posible praducie holonomia, La venera guedaria eterna-
mente confinado a un movimiento de vaivén, No importa siel movimiento de
cierre de la concha es rapido y la abertura lenta, porque el término inercial de
la cenacidn de Navier-Stokes es despreciable.

Hayv una servie de filmes sobre Miidos, producido en Ta década de los 70 en
los EUA'T, Uno de ellos es una conferencia de Sir Geoff Taylor, Low Reynolds
number flows, Entre varios experimentos inolvidables, Taylor presenta un ob-
Jeto propulsado por una tinica aleta, Colocado en an tangue de glicerina, su
locomocian es un fracaso.

PPero, en nuestros articulos en J. Nonlinear Science, demostramos que dos
viciras pueden nadar, si cooperan inteligentemente, Bl lector debera pensar en
una coreogralia para las dos veneras Alice v Bob.

La teoria matematica aqui involuerada se llama “planeamiento no holond
mico de locomocidn”, area gue tomo impulso en esta iltima década. Shankar
Sastry, de Herkeley, v Richard Murray, de Caltech, especialistas en el tema,
consideran que el asunto aon estd en su infancia, jPero los microorganismos
tienen miles de millones de ancs de experiencial

e Scailep %\ '.\B‘M-‘-'J

FiauraA 4. Des venerss pueden nadar en Reynolds cero, Halle una sucesion de cuatro
movimientos alternados Hob - Alice- Hob - Alice de forma gue el conjunto se traslade

APENDICE 9. LAS MATRICES K v F

Para pequenas deformaciones de una membrana, o para el movimiento
ciliar, para optimizar la locomocidn consideramos ¢l problema variacional 1i-
nearizado: Minimizar la energia disipada hidrodinamicamente, sometida a una
traslacion preserita, dadas por

K .%/ﬁ-{,}?;j}m K, F %.[m.,a}fu .y

TNational, Committee for Fluid Mechanics Films, ALAA. Educational Programs.
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donde F es antisimétrica, K simétrica g positiva. Las componentes de C' ; a(t)
en R" (para n = oo usamos la norma L*), deseriben las amplitudes de un nodo
geométrico, elemento de la base de deformaciones @, (x). %K es la matriz de
disipacidn de energia, v %F es la matriz de las curvaturas, que deseribe una
“conexion en ¢l librado principal”.

El Lagrangiano esta dado por £ = K—v¢F, donde v es el multiplicador aso-
ciado. Como a;(t) son funciones cuasiperiddicas de media cero, una integracion
primera conduce al sistema lineal (ecuacion de Euler-Lagrange):

Ka=vFa .
A lo largo de una solucidn, (Ka,a) = v(Fa,a), luego
E(t)/X(t)=v

Consideremos el problema espectral FZ = AKZ siendo Z,, = A, + 1B,
los autovectores correspondientes. Sean W = K'2Z, v A = K V2pK /2,
Equivalentemente, tenemos el problema espectral AW = AW, Como la matriz
A es antisimétrica, sus autovalores A = tiw,,w, > 0 son imaginarios puros.
El lector podria verificar que la eficiencia ingenua mixima corresponde al
supremo de los w's. Hagamos FA +iFB = —iw(K A + iK B), de modo que

-F.Ar: = [""HR'HH 1 FH“ = _W"R'Aﬂ,

y denotemos §2, = vy,
La solucién del problema variacional es la funcidn cuasiperiddica

a(t) = zf., [An cos(iw,t + 8,) + By, sin(iw,t + 6,,)].

Cada n representa un estilo (“gait”). Los estilos ¢, 2, exp(—ivw,t) com-
binan, en general, todos los elementos de una base dada de deformaciones
geométricas de forma media s, Cada uno de estos elementos corresponde a
una de las coordenadas del vector 2,

Para la eficiencia de Lighthill, los autovectores Z,, precisan ser normaliza-
dos para que las amplitudes €, queden definidas sin ambiguedad.

APENDICE 10. LECTURAS ADICIONALES

Ademds de las referencias y de los sites en internet mencionados en el
texto, hemos reunido una extensa bibliografia, que podemos enviar por email
(jair@lnee. br) al que lo solicite.

El tema general de la locomocidn, sea de los seres vivos, sea de los robots,
ha recientemente despertado gran interés. Entre los grupos que trabajan en
el asunto, hemos tenido contacto méas frecuente con los de Control v Sistemas
Dindmicos de Caltech. El site es http://www.cds.caltech.edu. Todavia en Cal-
tech, el lector podria visitar virtualmente el laboratorio de robdtica del Prof.



444 MOVIMIENTO DE MICROORGANISMOS

Joel Burdick, v desde el punto de vista biolégico, el site del 'rof. Charles
Brokaw, uno de los renombrados especialistas sobre la estructura interna de
los cilios v flagelos (www.coo.caltech.edu/ brokawe/). A los interesados en lo-
comocion humana, sugerimos el site de Andy Ruina, del Departamento de
Mecanica Pura v Aplicada en Cornell.

Para un workshop reciente, ver la home page del Institute for Mathematics
and its Applications, Minneapolis: www.ima.umn.edu. El Workshop 12, 1998
fue “Animal locomotion and robotics”.

Hay dos revistas cientificas especializadas dedicadas al tema: “Biological
Cybernetics” v “Adaptive Behavior”.
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