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de leur implication dans ce projet. Merci à Philippe pour son approche critique, sa
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3.1.3 Préparation des échantillons . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 40

3.2 Mise en place du cadre expérimental . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 41
3.2.1 Micro-fabrication . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 41
3.2.2 Observation sous macroscope . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 43

3.3 Mesures de fractions volumiques : . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 43
3.4 Mesures quantitatives de la nage de Chlamydomonas reinhardtii . . . . 45

3.4.1 Reconstruction de trajectoires . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 45
3.4.2 Mesures du temps et de la longueur de persistence . . . . . . . . 46
3.4.3 Mesures de vitesses . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 48

3.5 Dynamique de nage en milieu semi-dilué . . . . . . . . . . . . . . . . . 50
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Chapitre 1

Résumé

L’étude du vivant a toujours été un sujet passionnant pour les scientifiques. Déjà à
l’époque de la Grèce antique, Aristote se consacrait dans son traité de l’âme à l’étude du
monde vivant. Aujourd’hui, avec les développements récents en Physique et en Biologie,
les systèmes composés d’organismes vivants sont devenus un domaine de recherche très
actif. Chacun a pu avoir l’occasion d’observer de près ou de loin des oiseaux se déplaçant
en nuées, ou des poissons nageant en bancs de formes complexes. De même, à une
échelle microscopique, les cellules s’organisent en tissus, ou les bactéries en bio-films.
Du point de vue du physicien, ces systèmes peuvent être abordés comme un matériau
(solide, liquide ou gazeux) dont les composants sont animés d’un mouvement propre,
ou activité, en absence d’application d’un champs extérieur : on parle alors de �matière
active �. Il s’agit d’une nouvelle classe de systèmes intrinsèquement hors-équilibre et
de nature biologique, leur étude nécessite donc une approche interdisciplinaire, ce qui
rend le sujet d’autant plus attractif.

Une particularité remarquable de ces systèmes est leur capacité à s’organiser de
manière autonome, par exemple pour former des motifs complexes, ou se déplacer de
manière coordonnée et synchronisée. Ces phénomènes sont connus comme des compor-
tements collectifs, et ils sont observables à de nombreuse échelles du vivant. Ainsi, des
travaux s’attachent à décrire les mécanismes généraux à l’origine de ces phénomènes
collectifs, indépendamment de la nature précise des composants du système. Notam-
ment, il est maintenant bien compris que l’émergence d’organisation, ou d’ordre dans
un système actif a pour origine les interactions entre les composants de ce système.
À partir de règles locales d’interactions assez simples, des modèles reproduisent qua-
litativement les phénomènes collectifs observés. D’un autre côté, des travaux tendent
à montrer que la question de savoir à quel point les détails microscopiques sont im-
portants dans la description de ces mouvements collectifs reste ouverte. Ainsi, dans
cette optique, une partie de ce travail de thèse a été dédiée à la caractérisation des
interactions entre particules actives, et de l’effet de ces interactions sur la dynamique
du système.

De nombreux modèles ont ainsi été développés en intégrant la composante active
du système, ce qui est un problème complexe d’un point de vue théorique. Expérimen-
talement, il est nécessaire de définir un système connu et bien contrôlé pour pouvoir
effectuer une comparaison quantitative entre expérience et théorie. Parmi les classes
de systèmes actifs, on trouve les suspensions actives, qui présentent ces caractéris-
tiques propres à la matière active, ainsi qu’une phénoménologie riche ; elles présentent
également de nombreux avantages sur le plan expérimental. Nous avons donc choisi
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8 CHAPITRE 1. RÉSUMÉ

d’aborder ces questions autour de la matière active à travers une suspension active
modèle : une suspension de micro-algues Chlamydomonas reinhardtii. Il s’agit d’un or-
ganisme unicellulaire du type de l’algue verte d’une taille de 10 µm. Cette micro-algue
est capable de nager de manière autonome dans un milieu liquide. C’est par ailleurs
un système simple d’un point de vue biologique et maintenant bien caractérisé, ce qui
en fait un bon objet expérimental. À travers cette étude, nous souhaitons donc mettre
en évidence le rôle des interactions, de nature hydrodynamique, entre micro-algues, et
l’influence sur la dynamique de la suspension. Nous avons pour cela étudié deux pro-
cessus particuliers. La migration spontanée de micro-algues, contrôlée par une source
lumineuse, qui permet de les concentrer localement. Puis, la dispersion hydrodyna-
mique d’un nuage concentré de micro-algues. Comme nous l’avons dit précédemment,
la dynamique microscopique influence directement le comportement du système à une
échelle macroscopique. Ainsi, tout au long de notre démarche, nous avons cherché à
établir un lien quantitatif entre la dynamique macroscopique de la suspension et l’ac-
tivité microscopique intrinsèque de ces micro-algues.

La première partie de ce travail de thèse a donc été consacrée à l’étude du processus
de migration spontanée d’une suspension de micro-algues. En couplant un écoulement
avec une source de lumière on peut orienter la migration des cellules vers le centre
du canal, où elles forment un jet. Ce phénomène a été expliqué qualitativement, et des
simulations ont ensuite prédit que, pour une concentration suffisamment importante, ce
jet va se déstabiliser sous l’effet des interactions hydrodynamiques entre micro-algues.
Afin de mieux comprendre ce phénomène de migration, nous nous sommes attachés à
décrire la dynamique d’établissement du jet de micro-algues en utilisant une description
continue. Nous avons notamment pu établir les grandeurs caractéristiques du régime
stationnaire de migration spontanée.

Dans la deuxième partie de cette thèse, nous avons étudié le phénomène de dis-
persion hydrodynamique de micro-algues. En particulier, nous avons étudié le rôle des
interactions hydrodynamiques dans cette dynamique de dispersion. Par ailleurs, d’un
point vue expérimental, nous avons développé des dispositifs expérimentaux afin de
former ces nuages de micro-algues pour ensuite étudier leur dispersion. Nous avons dit
précédemment que les interactions ont un rôle important dans l’organisation sponta-
née d’un système actif. Dans le cas d’une suspension de micro-algues, nous avons mis
en évidence la signature d’une dynamique collective du fait d’interactions hydrodyna-
miques entre micro-algues. À partir de nos résultats expérimentaux, nous avons ensuite
réalisé des simulations numériques, en collaboration avec les universités de Bayreuth
et de Saarbrücken, et nous avons proposé un modèle d’advection-diffusion pour décrire
ce phénomène. Nous avons ainsi obtenu un bon accord entre expériences et modèles
numérique et théorique. Nous avons dans cette étude couplé une approche macrosco-
pique, en abordant la suspension comme un milieu continu, et nous avons également
étudié qualitativement la dynamique individuelle des micro-algues sous l’influence des
interactions hydrodynamiques d’un point de vue microscopique.

Dans le chapitre 2, nous présenterons les caractéristiques générale d’un système
actif et les questions qui se posent autour de la matière active. Puis de manière plus
précise, nous nous focaliserons sur le cas des suspensions actives. Nous verrons que leur
étude nécessite une approche multi-échelle, en considérant à la fois la suspension comme
un ensemble continu, mais également en tenant compte de la nature du micro-nageur
considéré. Enfin, nous présenterons donc notre micro-nageur modèle Chlamydomonas
reinhardtii en détails. Le chapitre 3 sera dédié à la présentation des protocoles de
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cultures de micro-algues, des dispositifs expérimentaux développés pour étudier ces
suspensions, et des outils statistiques utilisés pour caractériser la dynamique de nage
des micro-algues. Dans le chapitre 4, nous présenterons les expériences et les résultats
expérimentaux obtenus sur la migration spontanée de micro-algues, ainsi que la com-
paraison avec le modèle théorique développé par Eric BERTIN. Les chapitres 5 et 6
seront ensuite consacrés au processus de dispersion hydrodynamique dans un régime
de concentration où l’effet des interactions hydrodynamiques n’est pas négligeable. Le
dernier chapitre résumera ce travail de thèse et présentera quelques perspectives sur
ces études.
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Chapitre 2

État de l’art

2.1 La matière active

2.1.1 Définition générale

La matière active peut être définie comme un système composé d’un grand nombre
� d’agents � actifs similaires (que l’on désignera par le terme de particules actives),
chacun de ces individus consommant de l’énergie pour se déplacer ou exercer des forces
mécaniques sur son environnement [1]. Cette définition englobe ainsi un grand nombre
de systèmes indépendamment de la nature des � agents � considérés ou de leur en-
vironnement. Il s’agit principalement de systèmes composés d’organismes vivants, et
on trouve des exemples à toutes les échelles. Par définition, les systèmes actifs sont
intrinsèquement hors-équilibre. C’est ce qui les différencie des systèmes � inertes �.
Chaque particule se met en mouvement en consommant de l’énergie dans son envi-
ronnement local (à une échelle bien plus petite que la taille du système), l’énergie est
donc distribuée de manière homogène dans le système, contrairement par exemple à
des milieux granulaires où les forces sont appliquées sur les bords du système. De plus,
le déplacement autonome de la particule se fait à somme des forces et couples nuls,
et son orientation est fixée par la particule elle-même, ce qui est différent d’une parti-
cule soumise à un champs extérieur (champs magnétique, gravitationnel, etc...). Cette
capacité à se mettre en mouvement de manière autonome est appelée activité, et elle
est à l’origine d’une grande variété de phénomènes remarquables de la matière active
(phases hors-équilibre, transitions de phase dynamiques, synchronisation, instabilités,
etc...) [2, 3].

On distingue différents types d’activité. Certains organismes sont capables de se
mouvoir de manière autonome dans leur milieu environnant, comme les oiseaux ou
les poissons à une échelle macroscopique, ou à échelle microscopique les bactéries, les
spermatozöıdes, ou la micro-algue Chlamydomonas reinhardtii, le modèle que nous
avons utilisé dans notre étude. On appelle cette classe de systèmes les particules auto-
propulsées. Cette classification peut être affinée en tenant compte par exemple du
mécanisme de propulsion de la particule, du milieu fluide dans lequel les organismes
évoluent, du régime hydrodynamique (régime de Stokes, turbulent) etc... Certaines
cellules sont également capables de se déplacer sur un substrat, on parle alors plutôt
de motilité cellulaire [4]. Un autre type d’activité omniprésente au sein du vivant est
la division cellulaire. La dynamique de croissance de colonies de bactéries, ou les tissus
de cellules ont ainsi été étudiés du point de vue de la matière molle. Par exemple, le
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12 CHAPITRE 2. ÉTAT DE L’ART

tissu de cellules a été traité comme un solide visco-élastique avec une dynamique propre
pilotée par la division cellulaire ; chacune des cellules exerçant des forces sur le milieu
extérieur [5]. De même, le cytosquelette a été abordé comme un gel actif [6]. Depuis
quelques années, on voit également se développer des systèmes activés artificiellement,
et qui sont utilisés comme modèle pour l’étude de la matière active (particules Janus)
[7,8], ou des bâtonnets activés par vibration [9]. Dans ces différents exemples, l’activité
est au cœur de la dynamique de ces systèmes, comme nous le verrons dans la suite. Afin
de pouvoir effectuer une comparaison quantitative entre les expériences et les théories
établies pour décrire les phénomènes observés sur la matière active, il apparâıt essentiel
d’avoir un système modèle de particule active, c’est-à-dire un système contrôlé et une
bonne compréhension de la dynamique de la particule, et donc de son activité.

En partant de cette définition générale, on retrouve dans le système que nous avons
choisi d’étudier, Chlamydomonas reinhardtii, les caractéristiques définissant la matière
active. A partir de cet organisme unicellulaire, que l’on cultive dans un milieu liquide
composé à 90 % d’eau, on obtient une suspension d’un grand nombre de micro-algues
(environ 106 particules par mL), chaque micro-algue étant capable de nager avec une
dynamique propre dans un milieu liquide en exerçant des forces sur le fluide. Ce système
modèle sera décrit plus en détails dans la section 2.3. L’hydrodynamique de ces suspen-
sions actives présente des propriétés particulières, caractéristiques de la matière active,
qui émergent du fait de l’activité microscopique de l’organisme. On va donc chercher à
établir un lien entre des phénomènes dynamiques observés à une échelle macroscopique
et une activité individuelle microscopique. Cet objectif est une des motivations de ce
travail de thèse réalisé sur Chlamydomonas reinhardtii.

2.1.2 Les mouvements collectifs

Un phénomène remarquable dans la matière active est l’émergence de compor-
tements collectifs. Il s’agit par exemple de l’émergence spontanée, dans un système
homogène, d’inhomogénéités spatiales à grande échelle. Sur la Figure 2.1, observe la
formation de motifs de taille très supérieure à la taille des particules du groupe ; on
peut avoir jusqu’à un rapport de 108 dans le cas des cyanobactéries. Ces mouvements
collectifs s’observent également dans la tendance qu’ont les oiseaux à se déplacer en
volées, les poissons en bancs, ou les mammifères en troupeaux [10–15] ; de même, à
échelle microscopique, on observe des phénomènes de bio-convection dans des suspen-
sions de bactéries ou de micro-algues sous certaines conditions [16–19], et la formation
d’amas de cellules à l’organisation complexe [20].

Ces systèmes vivants présentent des caractéristiques de nature physique différentes
(taille, activité, milieux environnant etc...), pourtant à l’échelle du système, on observe
des similitudes dans leurs dynamiques collectives. Comme nous l’avons vu dans la sec-
tion 2.1.1, les systèmes actifs sont caractérisés par leur activité à une échelle microsco-
pique, tandis que les phénomènes collectifs se manifestent à une échelle macroscopique.
En conséquence, un aspect important dans l’étude de ces mouvements collectifs est
la différence significative entre les propriétés d’un individu et les propriétés macrosco-
piques du groupe auquel il appartient, et plus précisément les modifications du compor-
tement de cet individu sous l’influence des autres �membres � du groupe [3]. Ainsi, de
nombreuses études ont mis en évidence la transition spontanée d’un système désordonné
(par exemple marche aléatoire de chaque particule) à un système ordonné, caractérisé
par des corrélations spatiales de vitesse, d’orientation entre individus. Par exemple,
chez les oiseaux comme chez des micro-organismes comme les bactéries, l’émergence de
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Figure 2.1 – Images illustrant des comportements collectifs de systèmes actifs à dif-
férents échelles du vivant. a) Banc de poissons en structure de vortex [13] ; b) Colonie
de fourmis légionnaires [3] ; c) Efflorescences algales de cyanobactéries au large du lac
Atitlan (Guatemala) [21] ; d) Structure complexe d’une volée d’oiseaux [22] ; e) Mouve-
ments de micro-turbulence dans une suspension de bactéries [19] ; f) Polymères auto-
propulsés : kinésine activée par ATP [23] ; g) Foule de gens organisés spontanément au
niveau du passage d’un pont ; h) Protrusion de cellules cancéreuse envahissant le tissu
épithélial dans un cas de dysplasie avancé [24].

mouvements collectifs se traduit par l’apparition d’un ordre polaire, et/ou nématique
(direction et sens privilégié) , la vitesse moyenne du système (ou vitesse de groupe)
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est alors non-nulle [25]. Ces corrélations microscopiques traduisent les interactions qui
apparaissent localement entre les particules actives du système. On peut également
observer des phénomènes d’organisation spontanée en présence de taxie comme le phé-
nomène de bio-convection [18] ou de migration spontanée de micro-algues [26].

Les nombreux travaux de ces dernières années sur la matière active montrent ainsi
que les interactions entre individus dans un système actif sont un élément clé dans
l’émergence de ces mouvements collectifs [20, 27–29]. La dynamique individuelle est
alors dictée par l’influence des voisins. S’il y a un consensus sur l’importance de ces
interactions dans ces phénomènes particuliers, il n’est pas encore clair à quel point les
détails � microscopiques � sont importants dans la description de ces comportements
collectifs [11]. Autrement dit : existe-t-il des caractéristiques minimales nécessaires pour
les voir apparâıtre ? Ainsi, les comportements collectifs ont été abordés suivant deux
approches différentes mais complémentaires.

Une première approche consiste à définir les règles locales minimales nécessaires
pour observer l’émergence de mouvements collectifs, en considérant que ces règles sont
indépendantes des détails microscopiques (activité, environnement local, interactions
etc ...). Ces modèles, inspirés du modèle de Vicsek [27], considèrent un système com-
posé d’agents similaires (taille, activité, vitesse, etc...), pouvant se déplacer à une vi-
tesse v(t) = v0, et capables de changer de direction de manière autonome. Enfin ces
agents interagissent avec leurs voisins proches, résultant le plus souvent en un ali-
gnement effectif [3, 11]. De nombreux travaux dans ce domaine ont permis d’acquérir
une meilleure compréhension de ces phénomènes. Cette approche part de l’hypothèse
qu’il existe des mécanismes génériques décrivant les phénomènes de la matière active.
Pourtant, la question de principe général dans l’organisation spontanée des systèmes
biologiques reste une question ouverte, et le problème des détails microscopiques per-
tinents à considérer un problème non-trivial [30, 31]. Ainsi, de plus en plus de travaux
proposent une approche complémentaire basée sur la compréhension du comportement
d’individus en fonction des interactions avec leurs voisins. L’objectif de cette démarche
consiste à déterminer les règles gouvernant le comportement du système considéré. Ces
deux approches mettent en perspective la notion d’universalité des phénomènes collec-
tifs dans la matière active, et la notion de classification des principes les gouvernant en
fonction de la nature du système.

Ce travail de thèse s’inscrit dans cette problématique générale sur la matière ac-
tive. Ces questions ont été abordées à travers l’étude d’une classe de systèmes actifs,
les suspensions actives. Dans cette optique, une partie du travail a été consacrée à la
dynamique de l’organisation spontanée d’une suspension de micro-algues Chlamydo-
monas reinhardtii en présence de tactisme, et une autre à l’étude quantitative de la
dynamique de dispersion d’une suspension de ces mêmes micro-algues, et l’effet des
interactions entre elles sur la dynamique de la suspension.

2.1.3 Des approches multi-échelles

“Certainly no subject or field is making more progress on so many fronts at the
present moment than biology, and if we were to name the most powerful assumption of
all, which leads one on and on in an attempt to understand life, it is that all things are
made of atoms, and that everything that living things do can be understood in terms
of the jigglings and wigglings of atoms.”, R. F.
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Dans l’étude des systèmes actifs, un certain nombre d’analogies est fait avec la ma-
tière molle ou la matière condensée ; l’idée avait déjà été suggérée par Richard Feynman
en 1963, comme citée ci-dessus [32]. Il convient en premier lieu de distinguer les diffé-
rentes échelles caractéristiques à considérer dans ces systèmes : l’échelle de la particule,
porteur de l’activité du système, que l’on appellera par commodité échelle � micro-
scopique � (par analogie avec l’atome), et l’échelle du système actif comme ensemble
continu, l’échelle macroscopique. On a vu dans les exemples précédents que les ordres
de grandeur de ces différentes échelles pouvaient varier considérablement en fonction
du type de système considéré. La matière active a donc logiquement été étudiée du
point de vue de ces deux échelles, l’une et l’autre étant naturellement inter-connectées.

Historiquement, la première approche pour décrire les mouvements collectifs dans
les systèmes actifs était le modèle de Vicsek que nous avons rapidement introduit dans
la partie 2.1.2. Il s’agit d’une description discrète inspirée des modèles de spins, dans
laquelle chaque particule a une vitesse et une orientation propre, et qui donne lieu à
une transition de phase. Une autre approche consiste à décrire la matière active comme
un matériau continu. Par exemple [33] ont montré que l’on peut décrire les phénomènes
observés dans les nuées d’oiseaux, dits de � flocking �, à partir d’un modèle hydrody-
namique hors-équilibre. Les deux modèles ont donné des résultats proches décrivant
les effets de � flocking �. Dans un cas comme dans l’autre, l’objectif est d’incorporer
la dimension active de ces systèmes dans les modèles déjà existants pour décrire la
matière. Historiquement, la première approche pour décrire les mouvements collectifs
dans les systèmes actifs était le modèle de Vicsek que nous avons rapidement introduit
dans la partie 2.1.2. Il s’agit d’une description discrète inspirée des modèles de spins,
dans laquelle chaque particule a une vitesse et une orientation propre, et qui donne
lieu à une transition de phase. Une autre approche consiste à décrire la matière ac-
tive comme un matériau continu. Par exemple [33] ont montré que l’on peut décrire
les phénomènes observés dans la matière active à partir d’un modèle XY dynamique
hors-équilibre. Les deux modèles ont donné des résultats proches décrivant les effets de
� flocking �. Dans un cas comme dans l’autre, l’objectif est d’incorporer la dimension
active de ces systèmes dans les modèles déjà existants pour décrire la matière. Ces mo-
dèles tiennent compte de l’activité des particules mais considèrent que les mouvements
collectifs sont indépendants de la nature des composants du système et des interactions
entre eux [3,13,34]. Au contraire, d’autres travaux considèrent que les détails microsco-
piques ont leur importance, et que les propriétés macroscopiques du système dépendent
spécifiquement des individus et de leurs interactions considérés [11]. Par exemple, des
travaux se sont concentrés sur la façon d’inférer des règles d’interaction à partir de
données expérimentales en utilisant la technique de cartographie de force [35, 36]. Ces
questions nécessitent donc une approche multi-échelle, ainsi dans notre démarche, nous
avons essayé d’aborder un système actif à la fois du point de vue macroscopique et
du point de vue microscopique. Par ailleurs, les travaux mentionnés précédemment
ont montré que des analogies étaient possibles pour décrire la matière active à l’aide
des outils de la Physique déjà existants, voire plus que de simples analogies [37]. Éga-
lement, [38] ont proposé de généraliser la notion de tension de surface aux systèmes
actifs, ou [39–41] de donner une description thermodynamique de la matière active en
définissant une pression active du système. Nous avons nous aussi adopté ce point de
vue et caractérisé la dynamique d’un système actif à partir des outils de la physique
statistique et de l’hydrodynamique. La question sous-jacente adressée étant : à quel
point l’analogie avec des systèmes classiques, et donc l’utilisation des mêmes outils
pour décrire une suspension active, est-elle valable ? Quelles en seraient les limites ? En
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effet, ces systèmes sont des systèmes hors-équilibre. [42] ont par exemple proposé de ca-
ractériser une suspension de collöıdes actifs par une équation d’état hos-équilibre. Cette
question de l’analogie avec les systèmes passifs est également adressée dans cette étude.

D’un point de vue expérimental, nous nous attacherons à donner une description
continue de notre système actif pour caractériser des phénomènes particuliers que l’on
peut observer. De plus, une étude quantitative d’un système actif nécessite une bonne
compréhension, un bon contrôle de la particule active considérée. Comme mentionné
précédemment, les détails microscopiques peuvent être importants pour avoir une des-
cription complète de la matière active. L’étude réalisée tend également à avoir une
meilleure caractérisation d’un système modèle de particules actives, et d’observer les
effets collectifs sur leur dynamique individuelle. Cela nécessite donc une approche mi-
croscopique, ce qui constitue une difficulté en soi dès lors que l’on considère un grand
nombre particules. Ainsi, les deux approches ont été menées en parallèle afin d’avoir
une bonne compréhension des phénomènes actifs étudiés.

2.1.4 Un système expérimental modèle ?

Comme dit précédemment, il existe une grande variété de systèmes actifs ; orga-
nismes vivants ou artificiels. Les études expérimentales sur la matière active se sont
rapidement développées au cours de ces dernières années. Pour pouvoir établir une
comparaison qualitative entre les théories et les expériences, il est nécessaire d’avoir un
système modèle de particule active, dont les caractéristiques soient bien connues. Parmi
la classe de systèmes utilisés, on trouve les suspensions actives, qui confèrent plusieurs
avantages du point de vue expérimental. Les expériences peuvent être réalisées sur un
grand nombre d’individus (allant jusqu’à N > 106) et sont relativement simples à utili-
ser, notamment à l’aide de systèmes microfluidiques. On peut ainsi avoir une approche
statistique de phénomènes particuliers sur ces systèmes actifs. Par ailleurs, de nom-
breuses questions spécifiques aux suspensions actives ont émergé concernant la nage à
bas Reynolds de micro-nageurs, ce qui va les distinguer par exemple des systèmes actifs
dits � secs � [2].

Chez les physiciens, deux démarches ont été principalement adoptées pour étudier la
matière active. D’un côté, on utilise des systèmes de particules activées artificiellement,
comme la particule Janus [7,8], ou des collöıdes auto-propulsés activés par champs élec-
trique [43] ; l’objectif étant de pouvoir comprendre les phénomènes actifs observés dans
la nature en s’affranchissant des aspects biologiques, et en contrôlant l’activité de ces
particules. L’émergence spontanée d’ordre a ainsi été observée expérimentalement dans
ces systèmes (voir Figure 2.2) [43]. Ces travaux ont permis d’améliorer la compréhen-
sion de l’émergence de mouvement collectifs dans un système actif. Toutefois, certaines
caractéristiques ne sont pas encore bien établies. Par exemple, l’interaction de paire
entre deux particules Janus n’as pas encore été caractérisée précisément [42].

D’un autre côté, la matière active concerne principalement des systèmes vivants, et
donc de nombreux travaux se sont développés sur des systèmes biologiques modèles.
Parmi les systèmes actifs biologiques utilisés expérimentalement les plus connus, et les
plus étudiés, on retrouve la bactérie E. Coli, les spermatozöıdes, ou encore la micro-
algue Chlamydomonas reinhardtii. Il s’agit d’organismes procaryotes ou eucaryotes,
dont les aspects biologiques sont suffisamment restreints pour les rendre aisément ma-
nipulables. Il y a d’une part une recherche active sur ces systèmes motivée par des
enjeux industriels ou médicaux, mais d’autre part ils ont intéressé les physiciens car
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Figure 2.2 – Image instantanée d’un ensemble de collöıdes auto-propulsés, activés
par le mécanisme d’électro-rotation de Quincke [43], et confinés dans une chambre
circulaire ; les flèches bleues représentent la vitesse instantanée des particules. L’image
met en évidence l’émergence de mouvements collectifs sous forme de vortex au sein
d’un système activé artificiellement ; la fraction volumique en collöıdes est ϕ = 5% [44].

ces organismes sont des modèles de micro-nageur ; ils constituent ainsi un bon modèle
pour l’étude de la nage à bas Reynolds (voir section 2.3). De plus, une phénoménologie
riche a été mise en évidence ces dernières années sur ces types de suspensions. Ainsi
des chercheurs ont récemment commencé à caractériser quantitativement leur activité
(mécanismes de nage, dynamique de nage individuelle, champs hydrodynamique) dans
le but d’expliquer l’origine de phénomènes complexes caractéristiques de ces systèmes.
Nous présenterons de manière synthétiques ces travaux, ce qui nous servira comme
point de départ pour notre étude sur une suspension active de micro-algues Chlamy-
domonas reinhardtii.

2.2 Les suspensions actives

2.2.1 Caractéristiques générales

Une suspension est constituée d’une phase continue liquide et d’une phase dis-
persée composée de particules. La taille de ces particules, leur forme, concentration,
les interactions entre elles, influencent le comportement macroscopique du fluide. Par
exemple, les suspensions passives présentent en soi une rhéologie complexe. Dans les
suspensions actives les particules formant la phase dispersée ont une motilité propre,
on les appelle micro-nageurs. Ils sont principalement d’origine biologique [45,46], mais
également artificielle (nageurs artificiels, particules Janus) [8, 47], comme nous l’avons
évoqué dans la section précédente. Cette composante active génère de nouveaux phé-
nomènes non-triviaux comme les transitions de phase spontanées, la bio-convection,
une rhéologie active [48, 49]. L’étude des suspensions actives a d’ailleurs été en partie
motivée par l’observation de phénomènes collectifs caractéristiques de la matière active.

Comme nous l’avons discuté dans la section précédente, il convient d’aborder les
suspensions actives sur deux échelles distinctes. Tout d’abord il est à noter que l’étude
systématique des suspensions actives basée sur des modèles discrets de particules posent
des difficultés majeures, aussi bien expérimentalement, numériquement qu’analytique-
ment, du fait du grand nombre de particules à considérer, et de la nature discrète du
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système [50]. Des modèles proposent donc d’aborder la suspension active comme un
fluide complexe et donc de décrire sa dynamique à l’aide des outils de la physique
de la matière molle [51–53]. L’objectif est d’avoir une meilleure compréhension de ces
systèmes hors-équilibre, et de tendre vers une meilleure connaissance des mécanismes
fondamentaux qui gouvernent les systèmes vivants. D’un autre côté, on comprend intui-
tivement que ces phénomènes caractéristiques de la matière actives sont liés à l’activité
microscopique des particules. L’idée que l’on puisse observer des instabilités hydrody-
namiques pilotées par les contraintes exercées localement par les particules actives sur
le fluide environnant avait déjà été proposée par [54]. Il nous parait donc important
de caractériser précisément la dynamique des ces particules actives, contrairement à
ce qui est fait dans les modèles les plus simples pour décrire les phénomènes de flo-
cage (observé dans les nuées d’oiseaux). Ainsi, une étude qualitative et quantitative,
à échelle microscopique, des mécanismes de propulsion, de la dynamique de nage, des
champs hydrodynamiques induits localement par cette motilité, apparâıt essentielle
afin d’essayer d’apporter des éléments de réponses sur l’importance de ces mécanismes
pour comprendre les propriétés macroscopiques de ces matériaux complexes. Dans cette
optique, des modélisations plus ou moins complexes des micro-nageurs ont été propo-
sées, tout comme des mesures quantitatives de nage ont été faites, et des expériences
sur la phénoménologie de ces suspensions réalisées, afin de mieux comprendre le lien
entre les perturbations locales entrâınées par la nage de micro-nageurs dans un li-
quide et l’hydrodynamique de cette suspension ; c’est actuellement toujours l’objet de
nombreuses recherches, tant théoriques (numériques et analytiques) [55–58], qu’expé-
rimentales [19,45,48,49].

CB

Figure 2.3 – Images de micro-nageurs modèles couramment utilisés dans l’étude des
suspensions actives. a) Bactérie E. coli marquée par fluorescence [59] ; b) Micro-algue
Chlamydomonas reinhardtii [60] ; c) spermatozöıde M. genitalium, la barre d’échelle
est 5 µm [61].

Il existe différents types de micro-nageurs modèles comme Chlamydomonas rein-
hardtii, E. Coli ou les spermatozöıdes, qui sont maintenant bien caractérisés [62–64],
mais lorsque l’on étudie des phénomènes collectifs dans les suspensions actives, les
fractions volumiques considérées sont telles que les particules vont interagir entre elles.
Comme nous l’avons introduit précédemment, ces interactions jouent un rôle essentiel
dans l’émergence de mouvements collectifs. Ainsi, des travaux récents s’attachent à
caractériser ces interactions hydrodynamiques.
Si des travaux ont été réalisés sur des suspensions actives de bactéries, ils existent encore
peu d’expériences sur des suspensions de micro-algues Chlamydomonas reinhardtii. Il
s’agit ici d’un des objectifs principaux de ce travail de thèse que nous présenterons
dans les chapitres 5 et 6. Les travaux qui ont jusque là été réalisés sur Chlamydomonas
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reinhardtii seront au préalable brièvement présentés dans la section 2.3.

2.2.2 Du point de vue macroscopique à microscopique

Nous avons discuté dans la section 2.1.2 de l’importance du lien entre la dyna-
mique microscopique de particules actives et la phénoménologie des systèmes actifs.
Nous allons dans cette section nous focaliser sur les phénomènes remarquables dans les
suspensions actives qui ont déjà été largement étudiés, et du lien avec la dynamique
du micro-nageur. Nous verrons en effet que la nature de ce micro-nageur joue un rôle
important dans la phénoménologie observée dans les suspensions actives. A travers
les différents exemples exposés, nous introduirons les caractéristiques essentielles des
micro-nageurs que nous avons considérées dans notre étude sur la dynamique d’une
suspension de micro-algues Chlamydomonas reinhardtii, et préciserons la démarche
effectuée au cours de cette thèse.

2.2.3 Une phénoménologie complexe

La rhéologie des suspensions actives

D’un point de vue phénoménologique, les suspensions actives constituent un bon
modèle de système actif de par la richesse et la diversité des phénomènes observés
expérimentalement. Ils sont en effet relativement simple à manipuler et ont permis
d’améliorer la compréhension des systèmes hors-équilibre, et de manière plus large des
systèmes biologiques. Un phénomène remarquable qui a suscité de nombreuses études
est la rhéologie complexe de ces suspensions. Les études sur les suspensions de bac-
téries et de micro-algues ont montré que l’activité des micro-organismes apporte une
contribution aux propriétés macroscopiques de manière non-triviale. En effet, la visco-
sité effective d’une suspension de bactéries diminue quand la concentration augmente
(dans une gamme de concentrations) tandis qu’elle augmente dans le cas d’une sus-
pension de micro-algues, comparativement au cas de particules passives [48,49,65]. On
observe dans ces deux cas une contribution active à la viscosité effective de nature
différente. Celle-ci s’explique par la nature du micro-organisme, et plus précisément
du type de micro-nageur considéré. Nous verrons qu’une modélisation assez simple de
ces micro-nageurs permet de donner des éléments de compréhension importants sur ce
phénomène complexe.

Les micro-nageurs peuvent en effet être classés en deux types suivant leur système
de locomotion. Beaucoup de micro-nageurs biologiques se servent du mouvement d’un
flagelle ou d’un cil pour se déplacer dans un fluide. On distingue deux types de nageurs
suivant la position de l’appendice. Par exemple les bactéries ou les spermatozöıdes se
déplacent grâce à un système de propulsion situé à l’arrière du corps, qui pousse le
fluide derrière lui pour se mouvoir, on parle alors de � pusher � ; les micro-algues se
déplacent en utilisant deux flagelles situés à l’avant du corps qui tirent le fluide, et on
parle dans ce cas de � puller �. Il existe cependant d’autres types de micro-nageurs,
avec des mécanismes de nage plus complexes, qui ne sont pas classés comme puller ou
pusher, comme Volvox ou les amibes [66]. La représentation la plus simple d’un micro-
nageur consiste à considérer un système isolé modélisé par un dipôle de forces. Ce dipôle
est orienté en fonction du système de locomotion, comme illustré sur la figure 2.5. Or,
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Figure 2.4 – Mesures de la viscosité d’une suspension de micro-nageurs mettant en
évidence la contribution active des micro-organismes à la viscosité ; à gauche viscosité
réduite d’une suspension de Chlamydomonas reinhardtii, actifs (rond plein) et passifs
(croix), en fonction de la fraction volumique [49] ; à droite viscosité effective d’une
suspension de bactéries Bacillus subtilis en fonction de la densité de bactéries ; ν0
correspond à la viscosité du milieu sans micro-nageurs [48].

un micro-nageur soumis à un cisaillement aura tendance à s’aligner dans la direction
élongationnelle [67]. De manière qualitative, on voit qu’un puller (micro-algue) nage
contre l’écoulement, d’où une contribution supplémentaire à la viscosité effective. En
utilisant le même raisonnement, un pusher (bactérie), en s’alignant avec l’écoulement
tend à diminuer la viscosité. Dans le cas d’une suspension de micro-algues, Jibuti & al.
ont montré que cette résistance à un écoulement était cohérente avec une augmentation
de la viscosité [68]. [69] ont également montré que l’alignement dans le cas de micro-
algues n’était pas un effet de la gravité, mais actuellement, l’origine de l’alignement
avec l’écoulement reste une question ouverte dans le cas de micro-nageurs sphériques.

On voit dans cet exemple l’importance des mécanismes de nage, et des forces exer-
cées localement sur le fluide, sur le comportement macroscopique de la suspension.
Ainsi la compréhension des mécanismes de nage, et des forces exercées sur le fluide
apparâıt nécessaire afin d’avoir une meilleure compréhension de la phénoménologie des
systèmes actifs.
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Figure 2.5 – Schéma représentant deux micro-nageurs caractéristiques modélisés par
des dipôles de forces (flèches rouges) et leur configuration dans un écoulement de ci-
saillement imposé. À gauche sont représentés un micro-nageur de type � puller � et un
micro-nageur de type � pusher � avec leur dipôle de forces ; les flèches jaunes montrent le
sens de déplacement du micro-nageur et les flèches rouges les forces moyennes exercées
par le micro-nageur sur le fluide. Au centre : représentation de chaque micro-nageur
par son dipôle de force et du champs de vitesse généré dans le fluide par chaque dipôle
(flèches pointillées en bleu). À droite : micro-nageurs orientés dans un écoulement de
cisaillement ; on voit alors que, si cette orientation persiste, le type puller exerce des
forces en opposition avec le fluide, tandis que le type pusher agit dans le sens du fluide.
On donne ici une explication qualitative de l’effet de l’activité sur la viscosité de la
suspension. Image tirée de la thèse de Michael GARCIA [70]

Les phénomènes de tactisme

L’émergence spontanée de fluctuations au sein d’une suspension de micro-nageurs
peut être due à l’activité des particules ainsi qu’aux interactions entre elles, mais dans
certains cas, ces mouvements peuvent être pilotés par des stimulis extérieurs, comme
c’est le cas dans les phénomènes de bio-convection ou de concentration spontanée de
micro-nageurs. Ces stimulis agissent sur le micro-nageur pour modifier son activité, on
parle dans ce cas de tactisme. Ce terme est spécifique aux organismes vivants micro-
scopiques, et les tactismes peuvent être de natures diverses : gravité, lumière, gradient
d’oxygène etc... Comme le suggère son origine étymologique (taktos :� ordonné, com-
mandé �), les micro-organismes soumis à un tactisme auront une direction de déplace-
ment privilégiée. Il convient de distinguer les phénomènes de tactismes des phénomènes
collectifs : le premier est le résultat d’un biais extérieur, tandis que le second à pour
origine une dynamique interne au système. Cependant, nous verrons que les deux effets
peuvent être combinés pour faire émerger de nouveaux phénomènes comme la déstabi-
lisation d’un jet de suspension active (voir section 2.2.4).

La bio-convection :

Un exemple intéressant qui illustre l’importance du tactisme dans les suspensions
actives est le phénomène de bio-convection. Il s’agit de la formation de motifs, du
fait des mouvements de convection au sein de la suspension [16]. Ce phénomène est
observé aussi bien dans le cas de micro-algues que de bactéries [18, 19, 71]. Lorsque
les micro-nageurs ont une orientation privilégiée, en l’occurrence vers le haut, ils vont
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Figure 2.6 – Images de formation de motifs de bio-convection (en noir) dans une
suspension de Chlamydomonas nivalis déposée dans une bôıte de Pétri ; les images sont
prises à différents temps au cours de l’expérience en partant d’un état homogène de la
suspension. La nage des micro-algues est dans un premier temps orientée vers le haut
par phototactisme ; lorsque la concentration à la surface est suffisamment importante,
des motifs de bio-convection commencent à se former [71].

s’agglutiner à la surface supérieure ; si ces particules sont plus denses que le liquide
suspendant, alors on voit apparâıtre cette instabilité. Cette polarité dans la direction
de nage dans le cas de la bio-convection est due à un tactisme, dont la nature varie
en fonction du micro-organisme considéré. Certaines bactéries et les spermatozöıdes
sont sensibles à des gradients chimiques, on parle dans ce cas de chimiotaxie, tandis
que des micro-algues telles que Chlamydomonas reinhardtii sont sensibles à la gravité
(gravitotactisme) et la lumière (photactisme). Ainsi, la dynamique de nage individuelle
se trouve altérée par ce biais extérieur, puis par les mouvements convectifs induits.
Différents travaux s’intéressent à la dynamique de formation de ces motifs, leur fré-
quence spatiale ou taille en fonction de paramètres comme la fraction volumique et la
géométrie de la suspension. Dans ce travail, nous nous sommes intéressés au phéno-
mène de bio-convection principalement pour des raisons pratiques liées à la réalisation
de nos expériences sur des suspensions de micro-algues. La section 5.2.1 détaillera les
mécanismes et les problèmes liés à la bio-convection que nous avons rencontrés dans
nos expériences.

Contrairement aux phénomènes collectifs tels que les tourbillons et les jets, la bio-
convection est bien mieux comprise. Les expériences de dispersion de micro-algues que
nous avons réalisées ont été en partie inspirées de ce phénomène. Et plus généralement,
la possibilité d’imposer une orientation, une configuration initiale précise aux micro-
nageurs par le biais d’un tactisme (dans notre cas le phototactisme) est un avantage
indéniable d’un point de vue expérimental.

Émergence spontanée de structures cohérentes

Comme dans beaucoup de systèmes actifs, il a été observé dans les suspensions
actives l’émergence de dynamiques à grande échelle. Des expériences réalisées sur des
suspensions de bactéries ou de spermatozöıdes montrent que, pour des concentrations
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(a) (b)

Figure 2.7 – Exemples de phénomènes de mouvements collectifs dans des suspensions
actives. a) Motifs de � micro-turbulence �dans une suspension de bactéries Bacillus
subtilis. Des corrélations de direction entre bactéries sont observées sur des distances
plus grandes que la taille de la cellule ; la barre d’échelle est 35 µm [19] ; b) Apparition
de motifs de fourmillement dans une suspension de spermatozöıdes de bélier à une
concentration de plus de 50% ; la barre d’échelle est ici de 200 µm [72].

suffisamment élevées, on voit apparâıtre des mouvements collectifs. On parle alors de
� fourmillement � (swarming en anglais), qui se manifeste par des écoulements sur des
échelles supérieures à la taille de la particule sous la forme de jets et de tourbillons
[45, 72]. L’analyse des champs de vitesse met en évidence des corrélations spatiales
de vitesse et d’orientation sur des échelles de temps de l’ordre de la seconde [19].
Ces inhomogénéités sont bien dues à l’activité des micro-organismes dans un régime
de concentration où les micro-nageurs interagissent entre eux. Comme nous l’avons
déjà mentionné précédemment, les interactions (ici de nature hydrodynamique) entre
particules actives sont un élément essentiel dans la modélisation et la compréhension
de ces mouvements collectifs [73].

Nous avons vu précédemment qu’un micro-nageur exerce localement des forces sur le
fluide, ce qui résulte en un écoulement entourant ce micro-nageur (voir Figure 2.8) [67,
74]. De manière schématique, on voit que, en fonction du type de nageur, les interactions
entre voisins seront différentes : Deux pushers qui nagent côte à côte vont avoir tendance
à s’aligner tandis que deux pullers dans la même configuration vont se repousser.

Cette description reste qualitative. Des modèles ont été développés pour caractéri-
ser de manière plus précise l’effet des interactions hydrodynamiques sur la dynamique,
au niveau local et à l’échelle de la suspension. Notamment, à l’échelle de la suspension,
des travaux ont montré que la signature hydrodynamique du micro-nageur, la nature
du champs hydrodynamique qu’il crée, joue un rôle essentiel dans l’émergence d’ordre à
longue portée. Ainsi en partant d’un état isotrope, il a été observé qu’une suspension de
micro-nageurs de type pushers peut mener à une instabilité avec apparition de motifs
à grande échelle, tandis qu’une suspension de pullers sera stable [75,76]. Certainement,
de nombreuses études se sont concentrées sur les suspensions de micro-nageurs de type
pusher, du fait d’une phénoménologie plus riche en terme de mouvements collectifs.
D’une manière générale, comme nous l’avons vu jusqu’ici, beaucoup de systèmes actifs
vont avoir tendance à s’organiser en groupe cohérents. Or il semble qu’une suspension
de micro-algues concentrées aura plutôt tendance à se disperser. Cela met en lumière
la spécificité du système, et l’importance de la nature des interactions entre ces par-
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Figure 2.8 – Représentation schématique du champs hydrodynamique créé par un
micro-nageur. (a) Un micro-nageur de type pusher créé un champs répulsif dans la
direction de nage et attractif dans la direction transverse ; (b) Un micro-nageur de type
puller créé un champs attractif dans la direction de nage et répulsif dans la direction
transverse ; la direction de nage sur les figures (a) et (b) est indiquée par la flèche
pleine grise ; (c) Configuration où deux micro-nageurs de type pusher se réorientent, ils
vont alors avoir tendance à nager l’un parallèle à l’autre ; (d) Configuration où deux
micro-nageurs de type puller se réorientent, ils vont avoir tendance à s’écarter l’un de
l’autre [67]

ticules actives. Cependant, d’autres travaux numériques montrent l’émergence d’ordre
local dans des suspensions isotropes de micro-nageurs sphériques de type puller [77,78].
Mais cet ordre n’a pas été observé expérimentalement dans le cas de suspensions de
micro-algues. Nous verrons que, sous certaines conditions, on peut voir apparâıtre dans
les suspensions de micro-algues la signature d’une dynamique collective due aux inter-
actions hydrodynamiques (voir 2.2.4 et 5).

Dans ce travail de thèse nous avons donc notamment étudié une suspension de
micro-algues dans un régime concentré, nous permettant d’observer et de caractériser
une transition d’un état hydrodynamique, sous l’influence d’interactions hydrodyna-
miques, vers un état d’orientations isotrope. Nous verrons ainsi que l’on peut mettre
en évidence la signature d’une dynamique collective à des échelles spatiale et temporelle
plus larges que celle définies à l’échelle de la particule. Nous avons donc également au
préalable étudié des processus dynamique de concentration de micro-algues.

2.2.4 Concentration spontanée de micro-algues et instabilité
de jet

Dans cette section, nous allons présenter un cas particulier où il a été observé
une instabilité due aux interactions hydrodynamiques dans une suspension de micro-
nageurs de type puller. Ce phénomène a été le point de départ de ce travail de thèse.

Nous avons vu que le comportement d’une suspension active pouvait dépendre de la
dynamique microscopique des micro-nageurs qui la composent et de biais imposés par
l’environnement de la suspension. Ainsi, le couplage de la dynamique de micro-nageurs
et de tactisme a fait émerger de nouveaux phénomènes, observés expérimentalement,
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comme la concentration spontanée de micro-algues sous écoulement. En combinant
l’effet de la vorticité d’un écoulement de Poiseuille et d’une source de tactisme pour
orienter la nage des micro-nageurs dans le sens amont de l’écoulement, on observe la
concentration spontanée de la suspension vers le centre du canal. Cela a été observé sur
des micro-algues en utilisant l’effet gravitotactique ou le phototactisme [26, 79]. Nous
décrirons les mécanismes à l’origine de cette évolution spontanée de la suspension dans
le chapitre 4.

(a)

(b)
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1 mm

1.6 mm

Flow direction
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*

Figure 2.9 – Concentration spontanée de micro-algues en écoulement au centre du
canal en présence de lumière. À gauche : trajectoires expérimentales de Chlamydomonas
reinhardtii, (a) sans lumière et (b) avec lumière (placée en amont de l’écoulement),
montrant la migration des micro-algues vers le centre du canal [26]. À droite : images
instantanées, à différents pas de temps, d’une simulation numérique du phénomène de
migration dans un cas concentré (ϕ = 10%). Dans un premier temps, il se forme un jet
au centre du canal, puis le jet se déstabilise sous l’effet d’interactions hydrodynamiques
entre micro-algues [80].

De plus, une fois les micro-algues concentrées, il a été observé numériquement une
instabilité de jet et la formation d’amas de micro-algues dans la direction de l’écoule-
ment [80] (voir Figure 2.9). Cette instabilité apparâıt pour des concentrations suffisam-
ment élevées et a pour origine les interactions hydrodynamiques entre micro-nageurs.
Si l’on reprend la représentation schématique des champs de vitesse autour d’un micro-
nageur de type puller (voir Figure 2.5), on comprend que l’alignement des micro-algues
le long de l’axe de l’écoulement conduit à une déstabilisation du jet, ce qui est égale-
ment cohérent avec les prédictions de [25]. Cependant cette instabilité n’a pas été mise
en évidence expérimentalement sur des suspensions de micro-algues. Nous discuterons
dans la section 4.4.3 les possibles raisons qui ne permettent pas voir ce phénomène.
Cette instabilité a cependant été observée dans le cas d’une suspension de bactéries
magnéto-tactiques (voir Figure 2.10) [81]. Cela remet en perspective le rôle des inter-
actions hydrodynamiques dans ce phénomène, et sa description simplement en terme
d’interaction puller-puller. Il est toutefois à noter que le type de nageur auquel ap-
partient la bactérie considérée dans les expériences n’est pas encore bien établi, et la
question de la description théorique de cette instabilité dans une suspension active reste
ouverte.

Ainsi, afin de mieux comprendre la dynamique de concentration d’un jet de micro-
algues, et le phénomène de déstabilisation de ce jet, nous avons dans un premier temps
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étudié de manière quantitative la dynamique d’établissement du régime stationnaire de
la suspension dans le phénomène de migration spontanée de micro-algues. Les résultats
seront présentés dans le chapitre 4.
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Figure 2.10 – Diagramme de phase de l’instabilité de jet d’une suspension de bacté-
ries magnéto-tactiques Magnetococcus marinus observée expérimentalement pour dif-
férentes valeurs de la vitesse d’écoulement et du champs magnétique B appliqué pour
orienter les bactéries. En vert sont représentés les états stables et en rouge les états
instables, où des paquets de bactéries se forment ; la fraction volumique dans ces expé-
riences est ϕ ≈ 32% [81].

Ces travaux mettent ainsi en lumière l’importance et l’utilité de tactisme dans des
expériences menées sur des suspensions actives, ainsi que le rôle des interactions hy-
drodynamiques entre micro-nageurs dans la dynamique du système. Notons également
que le tactisme peut être contrôlé pour préparer la suspension dans une configuration
précise. Nous présenterons notamment dans le chapitre 5 un dispositif permettant de
contrôler la répartition de micro-algues à partir d’une simple source de lumière. Par
ailleurs, après déstabilisation du jet, et la formation d’un nuage de micro-algues, si l’on
coupe la source de tactisme qui permet d’aligner les micro-nageurs, on peut alors se
demander comment va évoluer ce nuage. Dans le cas de micro-algues, qui sont des micro-
nageurs de type pullers, cet état va être instable et évoluer vers un état désordonné,
comme cela a été décrit précédemment (voir la section 2.2.3). Si cette dynamique a
été décrite numériquement, il n’y a pas, à notre connaissance, d’étude expérimentale
sur la dynamique de dispersion de micro-nageurs de type pullers dans un régime où les
interactions hydrodynamiques sont à prendre en compte.
Cette étude aspire ainsi à obtenir une meilleure compréhension du système modèle
Chlamydomonas reinhardtii pour l’étude de la matière active, et en particulier des in-
teractions hydrodynamiques qui sont encore relativement peu étudiées d’un point de
vue expérimental. D’autre part, il apparâıt clairement que l’étude de la dynamique de
dispersion d’une suspension active nécessite de considérer à la fois les interactions hy-
drodynamiques entre micro-nageurs et la dynamique de nage individuelle. Ainsi, il est
nécessaire d’avoir une bonne connaissance de l’activité de la particule considérée, en
l’occurrence dans notre cas Chlamydomonas reinhardtii. Nous nous sommes basés sur
les travaux sur la nage de cette micro-algue, qui ont mis en évidence sa dynamique à
temps courts et à temps longs, et avons réutilisé les outils statistiques développés pour
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décrire cette dynamique dans notre étude [70]. Ces précédents travaux seront résumés
dans la section 2.3.

2.3 Un modèle de particule active : Chlamydomo-

nas reinhardtii

2.3.1 Présentation

Figure 2.11 – Images de Chlamydomonas reinhardtii [82]. Cette micro-algue est un
organisme unicellulaire, d’une taille de 10 µm, et il se déplace dans l’eau en faisant
battre ses deux flagelles à une fréquence d’environ 50 Hertz.

Chlamydomonas reinhardtii est un système modèle largement utilisé en laboratoire.
Il a été le sujet de nombreuses études morphologiques, physiologiques ou génétiques en
raison de sa structure très simple [83]. On dénombre aujourd’hui une grande variété
d’espèces, issues de modifications génétiques à partir d’un seul zygote [84], ayant des
caractéristiques particulières, mais la morphologie et la structure de la micro-algue res-
tent les mêmes d’une souche à une autre.

Il s’agit d’un genre de l’algue verte, un organisme unicellulaire de la famille des
Chlorophyceae, principalement constitué d’un chloroplaste, et entouré d’une paroi cel-
lulaire. Il est muni de deux flagelles d’une longueur d’environ douze micromètres à
l’avant du corps, grâce auxquelles il effectue un mouvement de brasse pour se déplacer
dans un fluide ; cette caractéristique le classe dans les nageurs de type puller. L’en-
semble du corps et des flagelles peut être considéré comme une particule sphérique, ou
quasi-sphérique, d’un diamètre de 10 µm. Sa principale source d’énergie pour réaliser
ses déplacements est obtenue essentiellement par photosynthèse. Cet organisme possède
un � œil � rudimentaire lui permettant de détecter les sources lumineuses. Ainsi, en
présence de lumière, les micro-algues nagent spontanément vers la source lumineuse,
on parle alors de phototactisme [84]. Enfin, le type CC-124 que nous étudions ici a
aussi la particularité d’être légèrement gyrotactique. Il est sensible à la gravité et a
tendance à nager vers le � haut � (sens inverse de la gravité). Par ailleurs, cette cel-
lule est facile à cultiver et est synchronisable, ce qui permet de mener des expériences
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pendant quelques heures dans un état reproductible. De plus, le cycle de division cellu-
laire de cette micro-algue est assez long pour pouvoir réaliser des expériences à fraction
volumique constante ; la division cellulaire s’effectue uniquement durant une phase de
� nuit �, en absence de lumière. Ce n’est pas le cas par exemple pour des suspensions
de bactéries où la croissance de bactéries est exponentielle en fonction du temps (typi-
quement 1 division toutes les 20 min) [85]. Cette structure simple de Chlamydomonas
reinhardtii en fait un objet facile à utiliser expérimentalement et à modéliser numéri-
quement tout en considérant des éléments fondamentaux pour l’étude des suspensions
actives.

2.3.2 Mécanisme et dynamique de nage

Ce micro-nageur peut se mouvoir dans le fluide en faisant battre ses deux flagelles,
typiquement à une fréquence de 50 Hz. Mais contrairement à des nageurs macrosco-
piques qui utilisent l’inertie du fluide (homme, poisson, etc...), les déplacements de la
micro-algue se font à bas Reynolds.

Re = < v > a

ν
≈ 2.5 ≃ 10−4, (2.1)

avec

la vitesse moyenne ⟨v⟩ ≃ 50 − 100 µms−1

la rayon du micro-nageur a = 5 µms−1

la viscosité cinématique de l’eau ν ≃ 10−6 m2s−1 L’hydrodynamique dans ce cas est

gouvernée par l’équation de Stokes qui est réversible dans le temps :

−∇⃗P + η∇⃗2v⃗ = 0, (2.2)

avec P et v⃗ respetivement la pression et la vitesse du fluide considéré comme incom-
pressible (∇⃗.v⃗ = 0).

Ainsi à bas nombre de Reynolds, un nageur qui effectue un mouvement symétrique
aura un mouvement net nul sur un cycle de nage. Ceci est connu comme le théorème de
la coquille Saint-Jacques (ou théorème de Purcell) [86]. Pour avancer, les micro-nageurs
doivent donc avoir des mouvements non réciproques. Il en existe différents types. Chla-
mydomonas reinhardtii fait battre ses flagelles de manière non-symétrique. Dans un
premier temps, la micro-algue les étend vers l’avant et brasse le fluide autour d’elle,
ce qui la fait avancer ; puis elle les ramène en les gardant le long de son corps, ce qui
entrâıne un mouvement vers l’arrière, et ce à une fréquence de 50 Hz. En l’absence
d’inertie, on peut modéliser ces deux mouvements par des dipôles de force, on a une
résultante positive qui représente la capacité du micro-nageur à avancer à bas Rey-
nolds en répétant ce cycle. La décomposition de ces mouvements est observable pour
une échelle de temps de l’ordre de 0.01 s. Des observations réalisées à des temps plus
longs, sur plusieurs de ces cycles (environ 0.1s), mettent en évidence un mouvement en
zig-zag résultant des mouvements d’avant en arrière [26] (voir Figure 2.12). Aux temps
courts, pour les deux échelles de temps que nous avons mentionnées, le micro-nageur
se déplace, en moyenne, en ligne droite ; on définit ainsi deux régimes balistiques avec
des vitesses balistiques respectives. Notons que cette micro-algue nage en fait avec une
trajectoire hélicöıdale [70]. Aussi, toutes les trajectoires que nous montrerons sont des
projections 2D de cette trajectoire tridimensionnelle.
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Figure 2.12 – Dynamiques de nage à temps courts. À gauche Schéma des deux
phases d’un battement des flagelles d’un micro-nageur Chlamydomonas reinhardtii. Les
flèches représentent le déplacement moyen du corps provoqué par chaque battement ;
en moyenne il y a un déplacement net dans la direction de nage. À droite trajectoires
expérimentales en zig-zag reconstruites à partir d’un suivi de particule sur une durée
de l’ordre de 0.1s à une fréquence d’acquisition de 400 Hz [70].

L’étude de la dynamique de nage de Chlamydomonas reinhardtii aux temps longs a
mis en évidence une autre dynamique. Cette micro-algue se déplace dans une direction
fixe pendant un temps caractéristique, puis se réoriente de manière aléatoire. Ceci
s’explique par une désynchronisation de ses flagelles qui lui fait perdre l’orientation de
sa nage [87]. Le tracé des trajectoires des micro-nageurs sur plusieurs secondes met
en évidence une dynamique de nage similaire à une marche aléatoire de particules
Browniennes (Figure 2.13). Plus précisément l’analyse quantitative des trajectoires a
montré qu’il s’agit d’une marche aléatoire corrélée, ou marche aléatoire avec persistance.
Cette tendance à se déplacer en ligne droite sur une distance caractéristique se retrouve
chez de nombreux animaux et micro-organismes (dont E. coli [62]). Ainsi, le modèle de
cette dynamique par une marche aléatoire avec persistance a beaucoup été utilisé pour
décrire leur dynamique. Il a été montré qu’elle pouvait être modélisée par l’équation
du télégraphe [88] :

∂2p

∂t2 + 2
tp

∂p

∂t
= v2 ∂2p

∂x2 , (2.3)

où p est la densité de particules, tp le temps de persistance pendant lequel le micro-
nageur garde sa direction de nage et v sa vitesse balistique. Les trajectoires reconstituées
à deux dimensions sur la Figure 2.13 illustrent cette marche aléatoire. On retrouve ces
mécanismes de nage chez toutes les espèces de Chlamydomonas, mais les temps et
vitesses caractéristiques varient d’un mutant à un autre. Cette dynamique de nage
peut être mesurée quantitativement en considérant la solution de l’équation (2.3) :

⟨
r2(t)

⟩
= L2

p

t

tp

−
L2

p

2
(1 − e

−2 t
tp ). (2.4)

Ainsi, à partir des trajectoires de Chlamydomonas reinhardtii (figure 1.5), on peut
extraire les grandeurs Lp, tp, et la vitesse des micro-nageurs, qui sont caractéristiques
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j t i t i d Chl d R i h dtii b é

Figure 2.13 – Dynamique de nage à temps long. À gauche : trajectoires de nage de
Chlamydomonas reinhardtii sur une durée de 10 s, pour une fraction volumique de
0.05%. La dynamique observée est de type marche aléatoire. À droite : déplacement
quadratique moyen en fonction du temps, et pour plusieurs viscosités, calculé à partir
des trajectoires obtenues (à gauche) et représenté en échelle logarithmique. Aux temps
courts, on retrouve le régime balistique avec une pente 2 et aux temps longs un régime
diffusif (pente 1) [70].

de la nage de la micro-algue.
Pour t << tp, l’équation (2.4) se réduit à :

⟨
r2(t)

⟩
≃

L2
p

t2
p

t2. (2.5)

Lp

tp
correspond alors à la vitesse balistique des micro-nageurs.

Dans le régime aux temps longs devant le temps de persistance on obtient :

⟨
r2(t)

⟩
≃

L2
p

tp

t. (2.6)

La Figure 2.13 met en évidence ces deux régimes aux temps courts et temps longs. A
partir des grandeurs Lp et tp, on peut également définir l’équivalent d’un coefficient de
diffusion pour ces micro-algues [89] :

D = 1
2d

L2
p

tp

, (2.7)

où d est la dimension du système (en 3D d = 3). On peut donc obtenir une me-
sure microscopique du coefficient de diffusion pour caractériser la marche aléatoire des
micro-algues à partir de la mesure des temps et longueur de persistance. Les outils
utilisés pour caractériser ces grandeurs seront présentés dans la section 3.4.2.

On peut également retrouver ce coefficient à partir de mesures macroscopiques. En
reprenant l’analogie avec la diffusion brownienne, une expérience simple pour suivre le
phénomène de diffusion d’un point de vue macroscopique consiste à placer une goutte
de colorant dans un liquide et d’observer l’évolution de la taille de cette goutte en
fonction du temps. On retrouve alors la relation bien connue :
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λ =
√

6Dt (2.8)

où λ est le rayon de la goutte considérée. Puisque que, microscopiquement, les micro-
algues ont une dynamique de type marche aléatoire, on peut envisager de faire une
expérience similaire en remplaçant le colorant par une suspension de Chlamydomonas
reinhardtii dans un régime de fraction volumique dilué. C’est ce qui a été réalisé par [87].
Après avoir centrifugé la suspension dans un tube à essai, ils ont laissé les micro-algues
se disperser dans le tube. Plutôt que de suivre les micro-algues individuellement, ils
ont mesuré des profils de concentration obtenus à partir de l’intensité des niveaux de
gris des images acquises. Ils ont retrouvé une dynamique de type diffusion linéaire en
régime dilué, qui est en cohérence avec les mesures microscopiques réalisées par [63].

Nous avons donc ici une description quantitative de la dynamique de nage de la
micro-algue dans un régime où ϕ → 0. Cette dynamique est caractérisée par un régime
du type diffusion linéaire, auquel est associé un coefficient de diffusion. Ceci constitue
une référence sur laquelle nous nous baserons pour étudier ensuite la dynamique de
nage d’un point de vue collectif à des échelles microscopiques et macroscopiques, et
voir comment les interactions hydrodynamiques modifient cette dynamique individuelle
dans une configuration bien précise.

Il est à noter que nous considérons des particules non-Brownienne, et la dynamique
que nous décrivons pour les micro-algues est dites de type � marche aléatoire � par
analogie avec le mouvement Brownien. Par commodité, dans la suite nous garderons
le terme de coefficient de diffusion pour quantifier la dynamique aux temps longs des
micro-algues, mais pour signifier la distinction entre un micro-nageur et un système
Brownien, nous parlerons de dispersion hydrodynamique de micro-nageurs plutôt que
de diffusion.

2.3.3 L’influence des interactions hydrodynamiques :

Figure 2.14 – Champs d’écoulement créé par la nage d’une micro-algue Chlamydo-
monas reinhardtiidans l’eau. (a) Lignes de courant obtenues expérimentalement par
PIV [74] ; (b) Lignes de courant obtenues numériquement [90]. Ce champs est cohérent
avec la description donnée par [67] (voir Figure 2.8).

À partir d’une fraction volumique critique, les micro-nageurs en suspension com-
mencent à interagir entre eux, et la nature de leurs interactions dépend directement de
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la nature du micro-nageur considéré (pusher ou puller). [91] ont montré expérimentale-
ment que ces interactions n’étaient plus négligeables au-delà d’une fraction volumique
de l’ordre de 0.15%. On atteint donc très rapidement ce régime. Par exemple, si l’on
considère la suspension d’un point de vue rhéologique, les effets actifs sur la viscosité
effectives commencent à être significatifs à ϕ ≥ 10%. Également, dans des phénomènes
naturels comme les efflorescences algales, qui consistent en un regroupement de micro-
algues en de larges structures, et qui jouent un rôle majeur dans l’écosystème marin, la
concentration peut atteindre plusieurs millions de cellules (de type phytoplancton) par
millilitre. On dépasse alors rapidement le seuil du régime dilué pour les cyanobactéries
les plus grandes (les tailles allant de 1 µm à 40 µm) [92]. C’est également dans une
configuration concentrée que l’instabilité de jet que nous avons décrite dans la section
2.2.4 est observée. On voit donc que, dans de nombreux phénomènes caractéristiques
des suspensions actives, les particules actives considérées (dans notre cas la micro-
algue Chlamydomonas reinhardtii) interagissent entre elles. On peut alors d’une part
se demander quelle est la contribution des interactions hydrodynamiques dans la phé-
noménologie de la suspension active, et comment prendre en compte cette contribution
dans les modèles utilisés pour décrire la matière active.

De plus, comme nous l’avons pointé à plusieurs reprises, il est nécessaire, pour pou-
voir établir une comparaison quantitative entre les modèles théoriques et les expériences
réalisées sur la matière active, d’avoir un système modèle bien défini et contrôlé. En
partant de cette idée, on peut effectivement considérer que Chlamydomonas reinhardtii
est un bon modèle : il s’agit d’un système biologique simple en ce sens que les facteurs
biologiques influant sur son comportement sont très réduits (comparé par exemple
à un poisson, un oiseau ou une un homme pris dans une foule), et ses mécanisme
et dynamique de nage individuelle ont été caractérisés quantitativement comme nous
l’avons présenté dans le paragraphe 2.3.2 (type de micro-nageur, vitesse et dynamique
de nage). Le champs hydrodynamique créé par la nage de la micro-algue a été modé-
lisé numériquement et analysé expérimentalement par PIV (voir Figure 2.14) [74, 90].
Cependant toutes ces mesures sont réalisées sur un micro-nageur isolé. L’effet des inter-
actions hydrodynamiques entre micro-algues sur leur dynamique de nage, leurs vitesse
et orientation a été peu abordée d’un point de vue expérimental. Certains travaux se
sont intéressés à l’interaction entre micro-algues, notamment dans le cadre de l’étude
du phénomène de synchronisation des flagelles de deux micro-algues au niveau micro-
scopique [93]. Nous souhaitons étudier les effets des interactions hydrodynamiques à
l’échelle de la suspension, sur des échelles spatiale et temporelle plus grandes que celles
considérées à l’échelle de la particule.

Ensuite, pour pouvoir établir un lien quantitatif entre une mesure de la dynamique
à l’échelle de la suspension et le champs hydrodynamique créé par un micro-nageur,
il nous faut considérer une modélisation du micro-nageur et des interactions inter-
nageurs. D’un point de vue théorique, un micro-nageur est couramment modélisé par
un Stokeslet. Il s’agit du champs hydrodynamique du à l’ensemble des forces exercées
par le nageur sur le fluide, le système étant à somme des forces et couples nuls. Les
micro-nageurs ont alors généralement modélisés par un dipôle de force. De cela, il dé-
coule que le champs de vitesse créé par cette force ponctuelle décroit en 1/r2 [67].
Comme les forces exercées sur le fluide par un micro-nageur comme Chlamydomonas
reinhardtii sont dues aux mouvements des flagelles dans un régime à bas nombre de
Reynolds, on peut le modéliser plutôt par un tripôle de forces, mais cela ne change
pas qualitativement le champs hydrodynamique en champs lointain (voir Figure 2.5).
Une modélisation plus fine peut être considérée pour décrire l’interaction entre deux
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micro-nageurs à courte distance [94] ; cependant, si le modèle utilisé permet d’avoir un
bon accord entre les résultats analytiques et numériques, cette méthode est très coû-
teuse, et difficilement applicable à l’échelle d’une suspension où l’on considère un grand
nombre de particules, alors que nous avons vu précédemment que plusieurs travaux nu-
mériques prédisent l’émergence d’ordre au sein d’une suspension de micro-nageurs par
différentes méthodes numériques, avec une modélisation simplifiée des interactions hy-
drodynamiques. Comme nous en avons discuté dans la partie 2.2.3, les suspensions
actives de micro-nageurs de type puller ont été peu étudiées, comparé aux suspen-
sions de micro-nageurs de type pusher en ce qui concerne l’émergence de mouvements
collectifs. En effet, à notre connaissance, il n’y a pas d’observation expérimentale de
l’émergence d’ordre au sein d’une suspension de micro-algues. Pourtant, l’émergence
d’ordre au sein d’une suspension isotrope de micro-nageurs de type puller est prédite
numériquement dans certains cas (voir section 2.2.3).

Ainsi, au regard de ce que nous avons présenté précédemment, plusieurs questions
peuvent-être posées. Peut-on voir expérimentalement la signature d’une dynamique
collective à l’échelle d’une suspension de micro-algues du fait d’interactions de nature
hydrodynamique entre micro-nageurs ? Où l’absence de preuve expérimentale est-elle
propre au système modèle, principalement utilisé pour étudier les micro-nageurs de type
puller, Chlamydomonas reinhardtii. Peut-on mesurer expérimentalement la dynamique
individuelle d’une micro-algue sous l’influence de ses voisines dans un régime concentré
de micro-algues ? Peut-on caractériser expérimentalement les interactions entre micro-
algues qui se font à une échelle micrométrique à partir d’une description continue de la
suspension à une échelle macroscopique ? Pour donner des éléments de réponse, nous
avons abordé les interactions hydrodynamiques à travers un processus particulier : la
dispersion de micro-algues. Nous avons étudié la dynamique de dispersion d’un nuage
concentré de micro-algues dans un régime de concentration où les interactions entre na-
geurs ne sont pas négligeables. En absence d’interactions entre micro-algues, on s’attend
à ce qu’elles se dispersent du fait de leur dynamique intrinsèque. Comment les inter-
actions hydrodynamiques modifient-elles cette dynamique ? Et peut-on alors, à travers
un processus diffusif, observer une transition d’un état hydrodynamique, où l’activité
des micro-algues influence la dynamique de la suspension, vers un état isotrope et di-
lué, ou chaque nageur est vu comme une particule active isolée ? L’étude que nous
avons réalisée va dans ce sens, à travers l’étude de la dispersion hydrodynamique d’un
amas concentré de micro-algues. Ces résultats sont soutenus par des simulations nu-
mériques, et nous avons proposé un modèle simple permettant de décrire le phénomène.

En résumé, dans le chapitre 3, nous présenterons les matériels et méthodes utilisés
pour ces études. Le chapitre 4 sera dédié à la migration spontanée de micro-algues en
écoulement, en présence de lumière. Nous avons proposé une description continue de la
suspension pour caractériser l’établissement du régime stationnaire d’un jet de micro-
algues. Dans les chapitres 5 et 6, nous présenterons les résultats concernant la dispersion
de micro-algues en régime concentré, et mettrons en évidence le rôle des interactions
hydrodynamiques dans cette dynamique. Enfin dans le chapitre 7 nous résumerons les
résultats obtenus pendant cette thèse et présenterons quelques perspectives de cette
étude. Ce travail de thèse s’inscrit ainsi dans ce contexte scientifique et tend à une
meilleure compréhension qualitative et quantitative du lien entre l’activité locale du
micro-nageur et la phénoménologie complexe typique de la matière active, à travers
l’étude des processus de concentration et de dipsersion d’une suspension de micro-
algues. Nous nous sommes en particulier attachés à montrer le rôle des interactions
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hydrodynamiques dans la dynamique de cette suspension active.



Chapitre 3

Matériels et méthodes

Comme nous l’avons introduit précédemment, deux études principales ont été réa-
lisées dans ce travail : la concentration spontanée de micro-algues et la dispersion de
micro-algues. Ces études ont nécessité des montages expérimentaux, des traitements et
analyses de données spécifiques qui seront détaillés dans les chapitres consacrés à chaque
étude. Les points techniques que nous présentons dans le présent chapitre concernent
la préparation des échantillons, la mise en place du dispositif expérimental ainsi que la
caractérisation de certains aspects des suspensions de micro-algues. Il s’agit de toutes
les étapes nécessaires avant ou après la réalisation d’expériences, et qui concernent donc
l’ensemble des études réalisées.

3.1 Les suspensions de micro-algues

3.1.1 Cultures de micro-algues

Nous avons présenté dans l’état de l’art Chlamydomonas reinhardtii comme un
système biologique simple à manipuler. En particulier, cette cellule est assez facile à
cultiver en laboratoire. La souche que nous utilisons, CC-124, est issue de l’IBPC [70],
et est cultivée dans un milieu de culture de tris-acétate-phosphate (TAP).

La culture de micro-algues s’effectue en trois étapes. La première consiste à placer
la souche dans une � boite solide �. Il s’agit d’une bôıte de Pétri dans laquelle on a
placé un gel composé de TAP liquide mélangé à de l’agar en proportion de 15 g/L,
et hermétiquement fermée avec du parafilm. Ensuite chaque jour J, on prélève des
micro-algues issues d’une boite solide datant de moins de 7 jours pour les placer dans
une nouvelle bôıte solide. Cette étape permet de perpétuer la viabilité de la souche
sur de longues périodes. Elle sert aussi de sauvegarde : en cas de mise en évidence de
contamination sur une culture récente, on peut relancer un cycle de production à partir
d’une boite solide plus ancienne. À J+7, les micro-algues sont récupérées et incorporées
dans 50 mL de TAP dans un erlenmeyer ; on l’appellera culture I. Cette seconde étape,
l’étape � d’appauvrissement � sert à fixer la taille des cellules. En effet, celle-ci dépend
de la quantité de nutriments mis à disposition des micro-algues [84]. Ainsi pour fixer
leur taille, on laisse cette première culture dans un état où les nutriments s’épuisent ;
typiquement pendant 3 jours car il s’agit en moyenne de la durée pour laquelle on atteint
la fraction volumique maximale dans un petit volume. On peut voir effectivement sur
la Figure 3.3 que la croissance des cellules atteint un pic au troisième jour avant de
commencer à diminuer du fait de l’appauvrissement du milieu en nutriments. Cela

35
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Figure 3.1 – Cultures de micro-algues liquides et solides placées dans un incubateur à
une température de 22◦, et exposés à un éclairage réglé sur un cycle jour/nuit (10h/14h).
L’environnement est gardé stérile autant que possible.

nous permet d’obtenir une suspension avec une bonne mono-dispersité. On récupère
ensuite 10 mL de la suspension obtenue que l’on réinjecte dans 150 mL de nouveau TAP.
Cette culture sera à nouveau incubée pendant 3 jours avant d’être utilisable pour faire
nos expériences (culture liquide II.a). Notons qu’il est important pour les expériences
que nous avons réalisées d’utiliser les micro-algues pendant leur phase de croissance,
car c’est durant cette période que leur réponse phototactique est la meilleure [95].
La fraction volumique typique obtenue le jour de l’expérience est de l’ordre de 0.3%.
Une deuxième culture II.b est réalisée le jour suivant avec la suspension restante de la
culture liquide I. On peut ainsi réaliser deux expériences par semaine. Nous n’avons
pas observé de différence significative des propriétés des micro-algues entre les cultures
liquides II.a et II.b. Le schéma de la Figure 3.2 résume ce processus de culture de la
première étape jusqu’au jour de l’expérience.

Lundi Mardi Mercredi Jeudi Vendredi Samedi Dimanche

10h 10h 10h

Culture II.a Culture II.b Culture Solide

Culture I

14h 14h

Expérience Expérience

Culture II.a Culture II.b

Figure 3.2 – Tableau récapitulatif de l’emploi du temps des cultures de micro-algues.
Une culture solide est préparée le vendredi et sera utilisée 1 semaine plus tard pour
lancer la culture liquide I. Les cultures II.a et II.b sont des repiquages de la culture I
et sont utilisables pour les expériences 3 jours après.

La composition et la préparation des milieux de culture liquides et des gels solides
sont basées sur le protocole réalisé par M. Garcia [70]. Enfin, toutes les manipulations
de cultures liquides et solides ont été faites en milieux stériles afin de préserver les
souches de toutes contaminations extérieures qui perturberaient le développement des
cellules.
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Nous avons vu que la division cellulaire de Chlamydomonas reinhardtii se déroule
durant une phase � nuit � (cf. 2.3.1). Cette propriété nous permet de faire nos ex-
périences durant la phase � jour � à fraction volumique constante et dans un état
stationnaire, c’est-à-dire en gardant les mêmes caractéristiques des cellules (motilité,
phototactisme, etc...) tout au long de l’expérience. Typiquement, la motilité des cellules
dans une culture est stable environ 4h après le début de la période de jour et jusqu’à
2 − 3h avant la phase nuit. Afin de satisfaire ces conditions expérimentales les cultures
liquides et solides sont placées dans un incubateur réfrigéré à groupe compresseur ICP
110 à une température de 22 ◦C , et synchronisées pour contrôler le début de la division
cellulaire suivant un cycle jour/nuit programmé sur 10h/14h ; l’éclairage est assuré par
4 néons. Grâce à ce cycle, on peut synchroniser et contrôler le début de la division
cellulaire.
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Figure 3.3 – Courbe de croissance d’une culture liquide I de micro-algues Chlamy-
domonas reinhardtii. Les mesures sont effectuées sur une culture liquide I. On prélève
environ 400 µL de suspension en milieu stérile, puis la mesure de la fraction volumique
est fâıte par spectrophotométrie (voir 3.3). Les barres d’erreurs correspondent à la dé-
viation standard des mesures réalisées sur 4 cultures I. Pendant la première phase de
croissance la fraction volumique augmente puis, lorsque le milieu devient trop pauvre
en nutriments, la fraction volumique commence à chuter.

3.1.2 Le phototactisme

Le phototatisme positif

Une des propriétés remarquables de Chlamydomonas reinhardtii, que nous avons
mentionnée dans la section 2.2.3 est le phototactisme. En présence de lumière, ces
micro-algues vont s’orienter et nager dans la direction de la source lumineuse ; à condi-
tion toutefois que l’intensité lumineuse ne soit pas trop grande, auquel cas on aura un
phototactisme négatif (ou photo-choc), où les micro-algues fuiront la lumière [96]. Cette
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propriété nous intéresse du point de vue expérimental. En effet, dans une suspension
on retrouve toujours une certaine proportion de micro-algues peu motiles, voire mortes.
On pourrait dans un premier temps faire un premier tri sous l’effet de la gravité, mais
nous avons constaté expérimentalement qu’il n’est pas évident à réaliser. Par exemple,
lors du trajet entre la seringue qui contient la suspension et le micro-canal, on a ob-
servé des pertes indépendamment du traitement de la paroi en verre. L’utilisation de
la lumière pour sélectionner les micro-algues nous assure de garder uniquement celles
qui ont une motilité et une réponse phototactique correcte. D’autre part cette forme
de tactisme confère un avantage expérimental par rapport aux autres formes de taxie,
comme le gravitotactisme. Le phototactisme peut être déclenché par une source lumi-
neuse extérieure et est de ce fait complètement réversible, et facile à contrôler. Dans
le cas de Chlamydomonas reinhardtii, son � œil � est sensible aux longueurs d’onde
inférieures à environ 680 nm [84]. Enfin, comme la lumière attire les micro-algues, nous
pouvons l’utiliser comme piège pour les concentrer localement (voir la section 5.2.2).

Figure 3.4 – Schéma simplifié du mécanisme de réorientation d’une micro-algue après
la détection d’une source de lumière. Lorsque que l’œil capte des photons, un système
signalétique chimique à base d’ions calcium s’active et modifie le mécanisme de batte-
ment des flagelles, qui devient asymmétrique, ce qui entrâıne la rotation de la cellule
vers la source lumineuse [96].

La micro-algue détecte la lumière grâce à son � œil � situé sur le côté du corps,
sa trajectoire de nage hélicöıdale lui permet ainsi de scanner son environnement de
manière efficace [96]. Ensuite une réaction chimique s’opère, solidifiant l’un des flagelles,
ce qui l’amène à se réorienter dans la direction de la lumière (voir Figure 3.4) [84]. Le
temps de réaction à la lumière est typiquement de l’ordre de la seconde et correspond
en moyenne au temps pour que l’œil de la micro-algue détecte la lumière et qu’elle
se réoriente alors vers la source lumineuse. Sur la Figure 3.5, en mesurant la vitesse
moyenne suivant l’axe x (direction de la source lumineuse) en fonction du temps, on
observe la polarisation des micro-algues vers la lumière, comparativement au cas sans
lumière où la vitesse moyenne est nulle car toutes les orientations sont équivalentes.
On trouve un temps d’établissement du régime stationnaire de l’ordre de 2s, ce qui
est cohérent avec ce qui a été dit précédemment. Fondamentalement, le phototactisme
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altère la dynamique de nage, faisant la transition d’une marche aléatoire vers une nage
complètement orientée, comme illustré par les trajectoires dans les cas avec et sans
lumière sur la Figure 3.5. Notons que le phototactisme altère également la vitesse de
nage des micro-algues. Comme on peut le voir en comparant les graphes b) et d) de la
Figure 3.5, en valeur absolue on mesure dans le cas avec lumière des vitesses jusqu’à
200 µm/s.

On peut ainsi piloter les micro-algues pour les amener dans une région, ou confi-
guration particulière. Le fait que cet effet soit réversible rapidement nous permet par
ailleurs de synchroniser l’extinction de la lumière et le début de la mesure de l’expé-
rience. Dans toutes nos expériences où l’on a eu recours au phototactisme, l’éclairage
a été effectué avec une diode électroluminescente en lumière blanche.



40 CHAPITRE 3. MATÉRIELS ET MÉTHODES
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Figure 3.5 – a) Trajectoires reconstruites de micro-algues suivies sur 1 s en absence de
lumière. b) Vitesse Vx en fonction du temps pour chaque particule (en gris) ; la courbe
pleine en noir correspond à la vitesse moyenne calculée sur l’ensemble des particules
suivies. Les micro-algues se déplacent de manière aléatoire, et la vitesse est nulle en
moyenne. c) Trajectoires de micro-algues orientée en présence de lumière, elles ont une
direction de nage privilégiée. d) Vitesse Vx en présence de lumière ; la moyenne sur
l’ensemble des particules (en vert) met en évidence un temps de réponse phototactique
de l’ordre de 2 s.

3.1.3 Préparation des échantillons

Nous avons précisé que la concentration initiale d’une culture liquide II est de
l’ordre de 0.3%. Une partie de nos expériences ont été réalisées pour des fractions
volumiques allant de 0.1% à environ 2%. Dans un premier temps, la fraction volumique
initiale ϕ0 est vérifiée grâce à un spectrophotomètre de longueur d’onde fixe à 600 nm.
Ensuite on peut concentrer plus ou moins la suspension pour atteindre la fraction
volumique souhaitée. La concentration des micro-algues se fait par centrifugation, à
raison de 1000 tours/min pendant 5 min. Après la première centrifugation, on retire le
surnageant jusqu’à garder 1 mL de suspension, qui est ensuite redilué avec du nouveau
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TAP. Ceci permet de limiter les problèmes de motilité du fait de l’appauvrissement
du milieu de culture. Après avoir laissé reposé pendant 30 min, on fait une deuxième
centrifugation, on récupère environ 1 mL de suspension à une concentration ϕ0 ≃ 50ϕ0.
Cette suspension peut être ensuite diluée de façon contrôlée pour atteindre différentes
fractions volumiques requises.

3.2 Mise en place du cadre expérimental

3.2.1 Micro-fabrication

Toutes les expériences que nous avons réalisées sur des suspensions de micro-algues
ont été faites dans des dispositifs en polydiméthylsiloxane (PDMS). Chaque géométrie
sera détaillée dans le chapitre concerné, mais les dimensions considérées vont de 100 µm
à 1 mm, ce qui a nécessité plusieurs techniques de micro-fabrication.

Une partie des expériences ont été réalisées dans des micro-canaux fabriqués par
une méthode de lithographie dite douce. Un masque en résine SU-8 1070 a été fabriqué
en salle blanche suivant un protocole classique [97]. Puis ce support a été utilisé pour
réaliser le canal en PDMS : Elastomère + 10 − 15% de réticulant. Une fois le mélange
dégazé, la réticulation est accélérée en chauffant à 40 ◦C. Lorsque le PDMS est solidifié,
le canal est fermé par une lame de verre. Le collage est réalisé par plasma à oxygène,
qui assure également un traitement hydrophile homogène des parois. Des cavités de
dimensions 10x10x1 mm3 ont également été utilisées, pour lesquelles la technique de
lithographie décrite ci-dessus est difficilement utilisable. En effet, le rapport d’aspect
ne garantit pas une épaisseur de canal homogène. Le masque utilisé pour préparer ces
cavités a été fabriqué en aluminium dans l’atelier de notre laboratoire. Par la suite
nous avons développé nos propres masques en remplaçant l’aluminium par un liquide
plastique solidifié.

La première étape consiste à fabriquer une enceinte en PDMS ; il sera plus facile
de décoller le liquide plastique solidifié du PDMS. On utilise comme moule une boite
de Pétri de diamètre ϕ = 54 mm dans une boite de Pétri de diamètre ϕ = 87 mm (Fi-
gure 3.6.1). On coule ensuite du PDMS sur le dispositif, après réticulation on obtient
une cavité en PDMS qui servira à réaliser des masques en plastique. L’étape suivante
consiste à faire un film en PDMS de hauteur souhaitée en contrôlant le volume. Puis on
trace la géométrie en découpant au scalpel dans le PDMS ; il s’agissait principalement
de géométries carré ou rectangulaire, assez faciles à faire à la main. Enfin le film de
PDMS est déposé dans l’enceinte en PDMS et mis à dégazer pendant 1h. On a ainsi un
moule négatif. Pendant ce temps on prépare le liquide plastique. Il s’agit d’un mélange
de deux résines de moulage à viscosité très basse ; les liquides sont manipulés sous une
hotte de chimie pour éviter toute inhalation, ou contact avec la peau et le yeux. Puis
on verse le liquide dans l’enceinte. Auparavant le mélange doit être fait avec précaution
pour éviter les bulles car une fois les deux liquides mixés, ils solidifient au bout d’une
dizaine de minutes. Au bout de quelques heures, on peut retirer le liquide plastique
du PDMS et on a un moule positif, qui va maintenant être utilisé pour fabriquer des
cavités en PDMS.

Cette méthode a l’avantage par rapport à la fabrication en atelier d’être très rapide
et simple à mettre en place, ce qui donne une plus grande souplesse dans l’utilisation
de cavités avec des géométries variées. Le protocole est résumé sur la Figure 3.6.
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1. Support A formé d'une boite de Pétri de

diamètre 54mm retournée sur une boite 

de diamètre 87mm. 

2. Le PDMS est versé dans le support A. 

Après réticulation on obtient une enceinte en

PDMS.

3. On découpe dans un film de PDMS d'épaisseur

fixée un motif à la géométrie et aux dimensions de

la cavité souhaitée  

4. Le film de PDMS restant est placé dans l'enceinte

5. On verse le liquide plastique sur le film de PDMS

déposé dans l'enceinte

6. Après solidification du liquide plastique,

on démoule et on obtient un masque positif 

7. On coule du PDMS sur ce masque pour

obtenir la cavité
8. La suspension est déposée dans la cavité et 

fermée par une lame de verre.

Figure 3.6 – Protocole de fabrication de moules solides à partir de liquides plastiques
pour la fabrication de cavités en PDMS
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3.2.2 Observation sous macroscope

Les observations ont été réalisées avec un macroscope Leica Z16 APO. Les échan-
tillons sont observés en champ clair à l’aide d’un pavé d’intensité lumineuse variable. Le
macroscope permet d’avoir une résolution suffisante sur des champs d’observation allant
jusqu’à 5 mm2. L’acquisition d’images a été faite avec une caméra CCD AVT Gx3300
dont la taille du pixel est 5 µm, et possède un champ d’observation de 3296x2472 pixels.
Les fréquences utilisées varient de 0.2 à 30 Hz. Par ailleurs, des expériences réalisées
sur Chlamydomonas reinhardtii nécessitent de contrôler leur environnement lumineux.
Pour cela les dispositifs expérimentaux ont été placés dans des enceintes aux murs noirs.
Pour pouvoir observer les micro-algues en transmission sans altérer leur dynamique de
nage, un filtre rouge est disposé entre la source lumineuse et l’échantillon dans l’axe
du macroscope utilisé. En effet, les micro-algues ne sont pas sensibles aux longueurs
d’ondes rouges. Enfin, l’ensemble du dispositif est plongé dans le noir, il est pour cela
couvert avec des draps noirs opaques.

3.3 Mesures de fractions volumiques :

Les résultats qui seront présentés dans la section 4.4 et la section 5.3 ont nécessité
de pouvoir mesurer la fraction volumique localement et en temps réel, pour des ré-
gimes de fraction volumique semi-dilués (typiquement 0,1-2.5 %). En effet, nous nous
sommes intéressés à la dynamique d’une suspension de micro-algues d’un point de vue
macroscopique, ce qui nécessite de pouvoir définir une taille caractéristique du système.
Or, une suspension active concentrée n’est pas un milieu homogène en concentration,
comme ce serait le cas d’un colorant dans un milieu liquide. On observe un gradient de
concentration avec la taille du système, le maximum étant au centre de la suspension.
D’où la nécessité pour étudier la dynamique de la suspension d’avoir accès à la concen-
tration locale dans des régimes semi-dilués, voire concentrés (> 1%). Notons que le
régime concentré est défini ici comme un régime où les interactions hydrodynamiques
sont à prendre en compte. Il s’agit donc d’un régime concentré au sens hydrodynamique
(ϕ ≃ 1%), et non au sens classique des suspensions.

La fraction volumique dans les expériences était mesurée en reliant les niveaux de
gris à l’absorbance A par la loi de Beer-Lambert :

ϵlϕ = A = −Log
(

I

I0

)
, (3.1)

où ϕ est la fraction volumique (que l’on appellera parfois concentration par abus de
langage), l la longueur du trajet optique parcouru, et I et I0 sont respectivement les
niveaux de gris de l’image traitée et de l’image de référence considérée ; l’image de
référence correspond à l’image du dispositif expérimental rempli de milieu TAP. Nous
avons donc dû définir au préalable dans quelle gamme de concentration la loi Beer-
Lambert était valable pour une suspension de micro-algues.

D’un côté, des mesures de fraction volumique ont été réalisées sur les cultures de
micro-algues par comptage. Pour cela, un échantillon d’une culture, dans laquelle on a
ajouté de l’alcool pour tuer les micro-algues, était introduite dans un capillaire d’une
section de (0.2 × 2.0) mm2. Après quelques minutes elles vont sédimenter. Les acqui-
sitions d’images ont été réalisées avec un microscope inversé Olympus couplé à une
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caméra Sensicam. Un simple comptage est ensuite fait pour plusieurs images à diffé-
rentes positions dans le capillaire. Le comptage est automatisé à l’aide d’une procédure
IDL pour remonter à la fraction volumique donnée par : ρ = NVc

Vt
, avec N le nombre de

particules, Vc le volume d’une particule et Vt le volume total.
Parallèlement, une mesure par spectrophotométrie a été réalisée sur le même échantillon
pour mesurer la fraction volumique. La suspension est placée dans un puits optique sté-
rile de volume 0.4 mL, de type Thermo Scientific. Pour avoir une mesure de l’absorbance
dans les mêmes conditions que dans les expériences, on a contrôlé le volume pour que la
distance du chemin optique soit le même ; typiquement 1 mm d’épaisseur. La longueur
d’onde utilisée est supérieure à 680 nm pour éviter toute réponse phototactique des
micro-algues pendant la mesure.

En comparant la valeur de l’absorbance obtenue par spectrophotométrie et la frac-
tion volumique déduite par comptage des particules, on peut établir le régime linéaire
dans lequel la loi de Beer-Lambert est valable. On voit sur la Figure 3.7 que l’on peut
aller jusqu’à une concentration d’environ 2.5%. Les barres d’erreurs sont obtenues en
calculant la déviation standard sur le nombre de mesures réalisées sur le comptage et
sur la mesure par spectrophotométrie. Une valeur de référence de l’absorbance a été
faite avec du TAP. Cette valeur a ensuite été soustraite aux valeurs obtenues pour
les différentes fractions volumiques de suspensions, la droite passe ainsi par 0. D’autre
part, nous avons vérifié la réponse linéaire de notre caméra CCD AVT Gx3300. Pour
différentes fractions volumiques de suspension, on mesure les niveaux de gris en 14
bits. Nous avons étalonné sur la gamme de concentration typique utilisée dans nos
expériences. On voit sur la Figure 3.8 que l’on a bien une réponse linéaire.
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Figure 3.7 – Absorbance mesurée par spectrophotométrie en fonction de la fraction
volumique déduite par comptage de particules. La courbe rouge est un ajustement par
une droite affine. On voit que le régime linéaire de la loi Beer-Lambert dans le cas d’une
suspension de micro-algues Chlamydomonas reinhardtii est valable jusqu’à ϕ ≈ 2.5%.
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Figure 3.8 – Niveau de gris moyen mesuré sur des images d’une suspension placée
dans un puits de profondeur 1 mm en fonction de la fraction volumique, mesurée par
spectrophotométrie dans les mêmes conditions ; l’échelle utilisée est semi-logarithmique.

3.4 Mesures quantitatives de la nage de Chlamy-

domonas reinhardtii

La dynamique de nage individuelle va nous servir de référence notamment pour
pouvoir établir quelle est la contribution des interactions hydrodynamiques à la dyna-
mique de la suspension de micro-algues. Dans les expériences de dispersion que nous
avons réalisées, la mesure de la dynamique de nage individuelle sera donc l’expérience
de contrôle à partir de laquelle on peut notamment retrouver le coefficient de diffusion
microscopique, ce qui nous sera utile pour caractériser la dispersion hydrodynamique
en régime semi-dilué.

3.4.1 Reconstruction de trajectoires

Avant de faire une analyse quantitative des données, on va réaliser différentes actions
en fonction des grandeurs que l’on souhaite extraire des données. Pour la reconstruction
de trajectoires, on va améliorer le contraste des images et retirer les objets parasites qui
peuvent se trouver dans le champ d’observation (particule collée à une paroi, poussière,
etc...). Pour cela, on reconstitue une image où l’on calcule le maximum de niveau de
gris sur chaque pixel sur une série d’images (typiquement 100 images). On soustrait
ensuite la série d’images brutes à cette image reconstituée. Ce traitement est réalisé
à l’aide du logiciel imageJ. Cela permet également de corriger toute inhomogénéité de
l’éclairage dans le champs d’observation.

La détection de particules et le suivi des trajectoires sont ensuite effectués avec un
programme de suivi de particules, FAST, développé par Thomas Combriat au labora-
toire interdisciplinaire de Physique [98]. Fast utilise un filtre laplacien d’une gaussienne
pour détecter les particules, plutôt que d’imposer un seuil en intensité qui est plus
strict. On peut ainsi suivre des particules pendant encore plusieurs pas de temps même
lorsqu’elles ne sont plus dans la zone de netteté. On définit ensuite la taille de la zone
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Figure 3.9 – Traitement des images brutes. À chaque image brute acquise, on soustrait
une image de fond, calculée en prenant le maximum de niveau de gris sur chaque pixel.

de flou en pixels, le rayon de détection qui est choisi en fonction du grossissement, et
de la fréquence d’images. Puis le lien des particules d’une image à une autre est fait
en utilisant un algorithme des plus proches voisins. On obtient ainsi un fichier conte-
nant un identifiant pour chaque particule, ses coordonnées (x,y) en fonction du temps.
Pour filtrer les micro-algues qui ne bougent pas sur des temps longs (cellule morte ou
accrochée à une paroi du micro-canal), on retire les particules dont le déplacement est
inférieur à 20a sur la durée totale de suivi de trajectoire ; 2a étant le diamètre d’une
micro-algue. Les mesures ont été réalisées typiquement sur plus de 80000 trajectoires
sur une expérience d’une durée de 100 s. Notons que cela ne correspond pas à 80000
particules dans l’expérience. Une particule est généralement suivie pendant quelques
secondes avant de sortir du champs de netteté, le logiciel perd alors la particule, mais
peut ensuite la détecter à nouveau.

3.4.2 Mesures du temps et de la longueur de persistence

Comme nous nous intéressons à l’impact des interactions hydrodynamiques entre
micro-nageurs sur la dynamique de nage individuelle, nous considérerons les mêmes
outils statistiques que ceux utilisés pour caractériser la marche aléatoire de micro-
algues au niveau microscopique.

Nous avons présenté dans la section 2.3 que la marche aléatoire avec persistance
est modélisée par l’équation du télégraphe, dont la solution met en évidence un temps
de persistance tp et une longueur de persistance lp à partir desquels on peut définir
une vitesse balistique (à t < tp) et un coefficient de diffusion (à t > tp). Ce temps de
persistance est obtenu en calculant la fonction d’autocorrélation définie par :

C(τ) = < cos(θ(τ)) >=
⟨
v(t + τ).v(t)

∥v2∥

⟩
∝ e−τ/tp . (3.2)

Le temps de corrélation qui apparait dans l’exponentielle correspond ici au temps de
réorientation de la micro-algue. L’équation (3.2) décrit des particules qui se déplacent
dans la même direction pendant un temps caractéristique tp, tandis que pour des temps
plus grand que tp, la direction de déplacement n’est plus corrélée. En traçant la fonc-
tion C(τ) en fonction du temps en échelle semi-logarithmique, la pente de la courbe
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donne directement le taux de réorientation 1/tp. L’exponentielle décroissante qui ca-
ractérise C(τ) implique que la distribution des orientations ρ(θ) suit une loi de Poisson
avec un taux 1/tp. Elle suppose également que les réorientations sont ponctuelles, ce
qui par exemple est bien observé pour le � run-and-tumble � de bactéries [62]. Dans
le cas de micro-algues les trajectoires sont plus lisses (voir Figure 3.5a)), cependant
l’utilisation de la fonction d’autocorrélation permet de retrouver quantitativement le
temps de réorientation des micro-algues, en accord avec la littérature [70,84,99]. De ces
trajectoires de micro-algues, on calcule également le déplacement quadratique moyen
(msd). A partir de la courbe du msd en fonction du temps, on peut faire un ajustement
en utilisant la solution de l’équation du télégraphe (voir section 2.3.2), que l’on rappelle
ici : ⟨

r2(t)
⟩

= L2
p

t

tp

−
L2

p

2
(1 − e

−2 t
tp ). (3.3)

On fixe le temps de réorientation obtenu à partir de la fonction d’auto-corrélation
(équation 3.2), et la longueur de persistance est laissé comme paramètre libre. La
valeur obtenue pour le temps de réorientation est tp ≃ 3.6 s, et la vitesse obtenue par
l’ajustement de la courbe du msd est d’environ 100 µm/s. On voit que pour les temps
longs, les valeurs dévient de l’ajustement en raison d’une mauvaise statistique. En effet
le nombre de particules suivies sur plusieurs secondes devient faible.

On peut ainsi mesurer des grandeurs quantitatives et on va ensuite vérifier la cohé-
rence entre la vitesse obtenue à partir de lp et tp et celle que l’on mesure directement
par suivi de trajectoires (voir section 3.4.3).
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Figure 3.10 – Fonction d’autocorrélation C(t) calculée, suivant l’équation (3.2), à par-
tir des trajectoires des particules en fonction du temps, en échelle semi-logarithmique
L’ajustement par une droite permet d’extraire le temps de réorientation tp.
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Figure 3.11 – Évolution du déplacement quadratique moyen en fonction du temps.
La courbe en rouge est un ajustement par la formule (2.4) ; tp est fixé avec la valeur
tirée de la fonction d’autocorrélation et Lp est le paramètre ajustable.

3.4.3 Mesures de vitesses

Parallèlement à la mesure des grandeurs Lp et tp, on extrait des suivis de trajectoires
la vitesse des particules vm =< ∆ri

∆t
>n, où ∆ri est le déplacement de la particule sur

un pas de temps ∆t. On peut ainsi avoir accès à la vitesse instantanée et moyenne de
chaque particule, ainsi qu’à la vitesse d’ensemble, définie par Vmoy = ⟨Vm⟩ ; la moyenne
étant faite sur l’ensemble des particules détectées. On peut ainsi comparer les valeurs
du coefficient obtenues à partir de la mesure du temps de persistance et de la vitesse
moyenne des particules.

La Figure 3.12 montre la distribution de vitesses des micro-algues. Remarquons
que l’intervalle de temps sur lequel on calcule la vitesse est important. En effet, cette
micro-algue nage avec une trajectoire hélicöıdale, dont on suit la projection en deux
dimensions (ces oscillations sont visibles sur les Graphes a) et c) de la Figure 3.5). On
comprend alors que la vitesse mesurée dépend du pas de temps choisi pour la calculer.
Ainsi, la distributions de vitesses obtenues avec un pas de temps de 0.1 s est piquée
autour de 200 µm/s, il s’agit d’une vitesse instantanée des micro-algues. Mais pour
comparer la mesure de la vitesse avec les grandeurs tp et Lp obtenues précédemment,
on va plutôt considérer la vitesse moyenne sur un intervalle de temps long, typique-
ment 1 s. On constate alors que la distribution est centrée autour de 110 µm/s, ce qui
est cohérent avec la mesure de la vitesse obtenue à partir de la courbe msd(t). On
peut donc effectuer une analyse quantitative de la dynamique de nage individuelle de
ces micro-algues, et on retrouve bien les grandeurs de référence pour Chlamydomonas
reinhardtii. On obtient ainsi pour le coefficient de diffusion de la souche CC − 124 une
valeur de D = 0.012 mm2 . s−1 .

Ces outils nous serviront de référence pour vérifier les caractéristiques des micro-
algues en début ou en fin d’expérience. On peut également les utiliser pour étudier la
dynamique de nage en milieu concentré, mais nous verrons que l’on peut définir d’autres
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Figure 3.12 – Distribution des modules de vitesses des micro-algues calculées à partir
de trajectoires suivies sur a) 0.1 s et b) 1 s.

grandeurs caractéristiques du système. Les caractéristiques que nous avons présentées
pour la micro-algue Chlamydomonas reinhardtii de type CC-124 sont résumées dans
le tableau 3.4.3.

rayon de la micro-algue a = 5 µm
Vitesse de nage moyenne Vm = 110 µm.s−1

Temps de réorientation tp = 3.6 s
Temps de réponse phototactique tr = 2 s
Coefficient de diffusion D = 0.012 mm2.s−1

Seuil du régime linéaire de Beer-Lambert ϕs ≈ 2.5%
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3.5 Dynamique de nage en milieu semi-dilué

3.5.1 Dynamique de nage en milieu semi-dilué

Une partie de notre étude est dédiée à la dispersion hydrodynamique d’un nuage
concentré de micro-algues. Nous allons notamment nous intéresser dans la section 6.3.5
à la dynamique de nage individuelle de ces micro-algues. On souhaite donc étudier quel
est l’effet de la fraction volumique sur le coefficient de diffusion de Chlamydomonas
reinhardtii. Les travaux numériques de [56] prédisent que, aux temps longs, le coeffi-
cient de diffusion dépend de la fraction volumique comme 1/ϕ. Nous avons effectué des
mesures de la dynamique de nage pour évaluer cette tendance.

Pour cela, on place une suspension de micro-algues, réparties de manière homogène,
dans une cavité microfluidique, puis on réalise un suivi de particules pour reconstruire
les trajectoires de micro-algues sur un intervalle de temps de 1s. Rappelons que les
trajectoires sont ici des projections 2D. Sur une durée de 1 s, on considère que la micro-
algue se déplace dans un plan. Les mesures sont réalisées pour différentes fractions
volumiques allant de 0.1 à 0.6%. On mesure d’un côté le temps de réorientation des
micro-algues à partir de la fonction d’autocorrélation de direction définie par l’équation
(3.2), puis on extrait la vitesse de nage à partir du déplacement quadratique moyen,
comme présenté dans la section 3.4.2. La fraction volumique de la suspension est ensuite
mesurée par spectrophotométrie (voir section 3.3).

On peut ainsi tracer l’évolution des quantités caractéristiques de la nage de Chla-
mydomonas reinhardtii en fonction de la concentration, dans un régime semi-dilué. On
voit sur la Figure 3.13 que le temps de réorientation des micro-algues tp diminue quand
ϕ augmente. Dans le régime dilué, le temps de persistance mesuré correspond au temps
biologique de la cellule (environ 3 s). Mais quand ϕ augmente, comme la probabilité
pour une micro-algue d’en rencontrer une autre est plus grande, elle aura tendance à
se réorienter plus régulièrement. En effet, comme nous l’avons introduit dans la section
2.2.3, lorsque deux micro-nageurs de type puller nagent l’un à proximité de l’autre, ils
vont avoir tendance à s’éloigner du fait de la nature de leurs interactions hydrodyna-
miques (voir Figure 2.8). Concernant la vitesse moyenne de nage, on ne voit pas d’effet
significatif de la fraction volumique. Pour étudier l’effet de la fraction volumique sur la
dynamique de nage de micro-algues, on s’intéresse uniquement à la vitesse de nage aux
temps longs. Nous n’avons donc pas étudié la vitesse de nage aux temps courts, mais
il serait intéressant de voir comment la vitesse de nage d’une micro-algue est modifiée
sous l’influence du champs hydrodynamique d’une autre micro-algue à courte portée
(voir [56]). Enfin, on trace l’évolution du coefficient de diffusion, défini par D = v2

mtp/4,
en fonction de la fraction volumique. On constate sur la Figure 3.14 que D diminue
avec la fraction volumique. Qualitativement, on comprend que dans une suspension
plus concentrée, les micro-algues auront tendance à se réorienter plus régulièrement du
fait de la présence de leur voisines, ce qui va dans le sens d’une diminution du coeffi-
cient de diffusion. Il est toutefois difficile ici de conclure quant à la dépendance de D
avec ϕ. Ce résultat qualitatif nous servira notamment pour interpréter la dynamique
de dispersion d’un nuage concentré de micro-algues dans le chapitre 6.
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Figure 3.13 – Évolution des grandeurs caractéristique de la nage de Chlamydomonas
reinhardtiien fonction de la fraction volumique. a) Évolution du temps de persistence
des micro-algues tp, obtenu à partir de la fonction d’autocorrélation de direction C(t),
en fonction de la fraction volumique. b) Vitesse moyenne des micro-algues en fonction
de la fraction volumique.
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Chapitre 4

Dynamique de concentration de
micro-algues

4.1 Principe et démarche

En plus de l’étude fondamentale sur la dynamique d’une suspension active, le
contrôle de la migration de micro-algue revêt un enjeu industriel pour des acteurs
intéressés par la production de bio-carburants dits de troisième génération, basés sur
l’extraction d’huiles algales, ou de la production d’hydrogène par des micro-algues. Un
intérêt subsidiaire mais non-négligeable est la consommation de CO2 par ces micro-
algues lors de leur croissance, ce qui permettrait de proposer une solution au recyclage
de CO2 émis par les activités anthropiques. Dans une optique industrielle, la produc-
tion à partir de ces micro-organismes nécessite de mâıtriser notamment les procédés de
culture, de récolte et d’extraction. L’expérience réalisée par [26] que nous allons présen-
ter peut trouver des applications potentielles dans ces processus. En effet, s’il existe déjà
des procédés de séparation dans la production de ressources à partir de micro-algues,
à l’heure actuelle aucun des procédés existant n’utilise la propriété fondamentale de
ces micro-algues, leur capacité à se déplacer de manière autonome dans un liquide. De
ce point de vue, la concentration, la séparation, ou la dispersion de micro-algues de
manière contrôlée et réversible semble un phénomène intéressant. D’autant plus que le
contrôle de la dynamique de micro-algues en écoulement à partir d’une source lumi-
neuse est un procédé à la fois rapide, efficace et apparâıt peu coûteux. Même si nos
expériences sont réalisées sur des micro-canaux de taille millimétrique, nous verrons
que la dynamique de ce phénomène de migration spontanée est essentiellement pilotée
par la nage des micro-algues, ce qui nous permet d’imaginer un transfert d’échelle à
des fins industrielles, car la plupart des applications se font à grande échelle, même
si des développements à petite échelle parallélisée commencent à se développer. Nous
allons donc dans cette partie nous attacher à décrire quantitativement la dynamique
de concentration d’une suspension de micro-algues en écoulement dans un canal, et
soumises à une source de lumière contrôlée.

4.1.1 Mécanisme

L’expérience de concentration spontanée de micro-algues réalisée par [26], que nous
avons introduite dans la section 2.2.4, illustre une propriété remarquable des suspen-
sions actives, et plus généralement de la matière active, qu’est l’organisation spontanée

53
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(c’est à dire sans champs extérieur appliqué sur les particules) d’une suspension. Dans
cette expérience, la concentration de la suspension est réalisée en couplant un écoule-
ment de Poiseuille avec une forme de tactisme, dans ce cas-ci le phototactisme (voir
section 2.2.4) pour forcer les micro-algues à nager vers le centre du canal ; une expé-
rience similaire avait été réalisée par Kessler en utilisant la gravité [100]. D’un point de
vue expérimental, un des avantages du phototactisme par rapport à d’autres formes de
tactisme est que l’effet est facilement contrôlable, et réversible comme on peut l’obser-
ver sur la Figure 4.1. Pour caractériser le phénomène de migration et illustrer l’aspect
réversible par le contrôle d’une source lumineuse (position allumée ou éteinte), ils ont
mesuré la taille du jet de micro-algues en fonction du temps dans la direction trans-
verse de l’écoulement. Dans un premier temps la taille de la suspension diminue, la
suspension se concentre au milieu du canal, puis lorsque l’on éteint la lampe la suspen-
sion se redisperse, et la taille du jet augmente. On voit sur la Figure 4.1 que l’effet est
complètement réversible et reproductible. Notons également que sur le graphe, on voit
apparâıtre une taille finie du jet concentré. Nous verrons par la suite que cette largeur
finale dépend de la vitesse d’écoulement.
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Figure 4.1 – Illustration du caractère réversible de la migration de micro-algues en
écoulement par phototactisme. a) Trajectoires de micro-algues en écoulement dans un
canal de section 1 mm2 ; en absence de lumière, les micro-algues sont uniformément
réparties dans le canal. b) En présence de lumière, les micro-algues se concentrent
au centre du canal [26]. c) Évolution de la taille de la suspension dans la direction
transverse à l’écoulement au cours du temps. La migration des cellules est contrôlée par
une lumière alternativement allumée puis éteinte. Il en résulte les oscillations observées
[26]. d) Évolution de la largeur d’un jet de micro-algues, soumises à des cycles jour/nuit,
obtenue numériquement [80].

Le mécanisme à l’origine de la migration des micro-algues vers le centre du canal
a été expliqué avec des arguments simples. Un micro-nageur dans un écoulement de
Poiseuille subit une rotation due à la vorticité de l’écoulement, et en même temps
en présence de lumière en amont de l’écoulement, ce micro-nageur tend à fixer son
orientation dans la direction de la source lumineuse. Ces deux effets combinés font que



4.1. PRINCIPE ET DÉMARCHE 55

le nageur sera en moyenne plus souvent orienté vers le centre du canal (voir Figure 4.2).
Remarquons que si la lumière est située en aval de l’écoulement, les micro-algues nagent
à l’inverse vers les parois du canal. Le schéma de la Figure 4.2 résume le mécanisme à
l’origine de la migration spontanée de micro-algues en écoulement. Notons également
que la vitesse d’écoulement par rapport à la vitesse de nage de référence des micro-
algues est environ 10vc.

Figure 4.2 – Description microscopique du phénomène de migration de micro-algues
dans un canal. Schéma simplifié du mécanisme entrâınant la migration de micro-algues
au centre du canal, en écoulement de Poiseuille et en présence de lumière. Les micro-
algues sont tournées par la vorticité de l’écoulement de Poiseuille et en même temps
s’orientent dans le canal. La combinaison de ces deux effets entraine la migration des
micro-algues vers le centre du canal [26] ;

Ce phénomène est donc expliqué qualitativement au niveau microscopique par l’ac-
tivité des micro-nageurs et leur capacité à s’orienter en présence de lumière, et on peut
mesurer macroscopiquement la dynamique de la suspension. Un modèle non-linéaire,
inspiré de [101], a été développé pour décrire cette dynamique de migration. Dans
ce modèle un micro-nageur à une position r = ρeρ + zk, où eρ et k sont respec-
tivement les vecteurs unitaires radial et longitudinal, est caractérisé par sa vitesse
V = V0 + u(ρ) ; V0 est la vitesse moyenne des micro-algues et u(ρ) la vitesse de
l’écoulement de Poiseuille définie comme u = −umaxρ/R2k ; ici R est la demi-largeur
d’un canal cylindrique. On peut ainsi définir la trajectoire d’un micro-nageur en écoule-
ment. En l’absence de lumière, ce micro-nageur aura une trajectoire oscillante, comme
cela a été décrit par [101]. En présence de lumière, comme la réorientation de la micro-
algue n’est plus aléatoire mais orientée vers la source lumineuse, il en résulte une
trajectoire de migration vers le centre du canal [26]. Pour observer ce phénomène, il
faut considérer une certaine gamme de débit : si la vitesse d’écoulement est trop faible
par rapport à la vitesse de nage de la micro-algue, celle-ci ne subira pas la rotation
imposée par l’écoulement, et à l’inverse si la vorticité est trop forte, la vitesse de nage
de la micro-algue ne sera pas suffisante pour permettre l’orientation en direction de la
lumière ; dans ces deux cas, aucune migration n’est observée.
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4.1.2 Démarche : une description continue

Ce modèle donne une bonne description qualitative du phénomène de migration
d’une micro-algue, mais pour décrire cette dynamique plus quantitativement, nous
avons étudié de manière systématique la dynamique de concentration en fonction de
paramètres comme le débit. Nous avons proposé un modèle analytique, développé par
Eric Bertin (chercheur CNRS au laboratoire interdisciplinaire de Physique à l’UGA),
pour établir une comparaison avec les résultats expérimentaux.

Nous avons discuté dans la section 2.2.2 que l’on pouvait aborder les suspensions
actives de deux façons : une approche microscopique où l’on suit la dynamique indivi-
duelle de micro-nageurs, ou une approche continue (ou macroscopique) qui consiste à
considérer la suspension comme un fluide continu. Le modèle présenté précédemment
étudie la dynamique de la suspension d’un point de vue microscopique, alors que dans
notre modèle, plutôt que de considérer un micro-nageur on considère l’ensemble des
micro-nageurs à travers une description continue de la suspension. On va définir une
densité de probabilité de présence d’une particule à une position r(x,y,t) pour ensuite
pouvoir prédire des quantités comme la distance d’établissement du jet (équivalent au
temps d’établissement), ou la taille du jet dans le régime stationnaire, en fonction de
la vitesse d’écoulement.

Dans le modèle utilisé par [26], un micro-nageur en présence de lumière se réoriente
périodiquement dans la direction de la source lumineuse avec un angle fixe. Expéri-
mentalement, nous avons observé qu’il existe une certaine dispersité, qui vient du fait
que les micro-algues nagent dans une direction avec des trajectoires hélicöıdales. Cette
dispersité est représentée sur la Figure 4.3. Dans les modèles numériques et analytiques
qui seront présentés, nous tiendrons compte de cette distribution pour la réorientation
des micro-nageurs dans la direction de lumière. La mesure de la distribution d’angles
de micro-algues Chlamydomonas reinhardtii en absence et en présence de lumière a été
mesurée par Amélie Chardac, alors étudiante en L3 (2015).

Par ailleurs, remarquons que dans le modèle précédent, les particules actives sont
considérées comme des particules sphériques ayant une vitesse propre, et qui se ré-
orientent aléatoirement au bout d’un temps caractéristique ; lorsque l’on rajoute une
source lumineuse, cette réorientation se fait alors avec une direction fixe. Or les expé-
riences réalisées pour étudier la rhéologie de suspensions de micro-algues ont mis en
évidence le fait que ces particules ont une tendance à résister à la vorticité d’un écou-
lement, comme cela a été observé par [49] (voir Figure 4.4). C’est une caractéristique
que nous avons également incluse dans notre modèle.
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Figure 4.3 – Distribution du nombre de particules en fonction de leur orientation θ
mesurée expérimentalement, en présence de lumière (carrés blancs) et en absence de
lumière (ronds noirs). L’angle θ = 0 correspond à l’orientation dans la direction de la
lumière. La distribution d’angles dans le cas avec lumière a été ajustée par une fonction
lorentzienne.

Figure 4.4 – a) Cellules Chlamydomonas reinhardtii mortes sous des contraintes de
cisaillement avec un taux de 10 s−1 tournent autour de l’axe x. b) Des micro-algues
Chlamydomonas reinhardtiivivante dans les mêmes conditions résistent à la vorticité
de l’écoulement [49]

4.2 Dispositif et mesures expérimentales

4.2.1 Dispositif expérimental

Les expériences ont été réalisées sur un dispositif expérimental adapté de celui utilisé
par [26], avec Alexandre Barzyk, étudiant en master 2 en stage dans notre équipe (2015).

On injecte une suspension de micro-algues dans un canal de section carrée de 1 mm2

et d’une longueur de 6 cm à l’aide d’une seringue couplée à un pousse-seringue Legato
101 fixant le débit. Ce canal est fabriqué en PDMS et fermé par une lame de verre. Ce
dispositif est ensuite placé dans une boite noire fermée dans l’axe du microscope par
deux lames de verre rouge au-dessus et en-dessous. Une ouverture sur le côté de la boite
noire est laissée pour éclairer la suspension dans l’axe de l’écoulement, et l’éclairage est
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réalisé avec une LED en lumière blanche (voir Figure 4.5). Pour éviter tout contact avec
la lumière extérieure pendant le trajet des micro-algues entre la seringue et le canal, les
tubes qui servent de connexion sont peints en rouge. Le bôıtier est ensuite disposé sur
le dispositif Macroscope-caméra-plaque LED. La mise au point a été faite au centre du
canal. Le canal ainsi que les lames de verres sont systématiquement nettoyées à l’alcool
et rincées à l’eau avant utilisation. Avant l’injection de la suspension dans le canal on

Figure 4.5 – Dispositif expérimental : le canal micro-fluidique dans lequel on injecte la
suspension est placé dans une chambre noire. Pour la visualisation, l’éclairage est fait
en lumière rouge (couplage de filtres rouges et d’une lumière blanche), et une ouverture
est également prévue pour l’éclairage qui contrôle la migration des micro-algues.

réalise deux étapes. D’abord les parois du canal sont traitées pour limiter l’accrochage
de micro-algues. Pour cela, on utilise une solution de Bovine-serum-albumine (BSA),
diluée à 10% dans du TAP, que l’on injecte dans le canal ; on laisse ensuite reposer
pendant deux heures au minimum. Ensuite, on rince le canal, toujours avec du TAP,
et on acquiert une image de référence, qui va nous servir pour calculer la fraction volu-
mique de la suspension localement dans le canal. Enfin on injecte la suspension à l’aide
d’une seringue dont le débit est contrôlé par un pousse-seringue. La fraction volumique
utilisée variait de 0.1 à 0.45%. Lorsque la suspension est répartie uniformément dans le
canal, on allume la lumière pour déclencher la migration des micro-algues. L’allumage
de la lampe LED est synchronisé avec le début de l’acquisition d’images via une procé-
dure TTL, ce qui nous permet de faire l’acquisition du régime transitoire et du régime
stationnaire du phénomène de migration spontanée.

On peut voir sur la figure 4.6 le type d’image brute que l’on obtient. Les expériences
ont été réalisées pour différents débits variants de 0.02 à 0.1 mL/min, soit, compte
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tenu de la section, de 0.33 à 1.67 mm/s ; rappelons que la vitesse moyenne des micro-
nageurs est de l’ordre de 100 µm/s. Le grossissement utilisé nous permet d’avoir un
champ d’observation d’environ 15 mmx20 mm. Cela nous permet de voir à la fois le
régime transitoire, lorsque la taille du jet de micro-algues diminue le long du canal,
et du régime stationnaire, où la taille du jet est fixe. Nous allons ensuite réaliser un
traitement sur ces images afin de pouvoir extraire des quantités caractéristiques pour
notre étude.

a.

b.

c.

Q= 0.02 mL/min

Q= 0.05 mL/min

Q= 0.07 mL/min

Figure 4.6 – Images expérimentales de concentration de micro-algues au centre du
canal pour différentes vitesses d’écoulement. La source lumineuse est placée en amont
du canal (à gauche sur l’image). La fraction volumique varie ici entre 0.1 et 0.4%. Le
contraste des images a été ajusté pour une meilleure visibilité.

4.3 Modèles analytique et numérique

4.3.1 Modèle analytique

Ce modèle analytique développé par Eric Bertin permet de quantifier la dynamique
de migration des micro-algues en adoptant une description continue de la suspension,
mais dans un premier temps, nous allons décrire les caractéristiques de nage indivi-
duelles que nous avons considérées, et qui nous sont apparues comme les ingrédients
minimaux pour établir une comparaison quantitative avec les résultats expérimentaux.
Nos mesures sont des projections 2D dans le plan (x,y) (voir Figure 4.5), dans un
régime dilué, et on utilise un canal de section carrée. A partir de ces éléments, on peut
raisonnablement faire l’hypothèse que la dynamique que nous décrivons sera isotrope,
et indépendante de la dynamique dans les plans (x,z) et (y,z). Le modèle que nous
allons présenter ici est donc un modèle à deux dimensions.

Dynamique de nage individuelle

On considère une suspension de micro-nageurs dans écoulement de Poiseuille, où
chaque micro-algue est vue comme une particule ponctuelle se déplaçant à une vi-
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Figure 4.7 – Schéma modèle de l’expérience et système de coordonnées. Des particules
actives sont soumises à un écoulement de Poiseuille dans un canal de longueur 2L, avec
une vitesse propre V0 et une orientation θ.

tesse de module constant v0, et qui se réoriente périodiquement dans la direction d’une
source lumineuse située en amont de l’écoulement. On traite le cas où la suspension
est suffisamment diluée pour pouvoir négliger les interactions hydrodynamiques entre
micro-nageurs. Sur le schéma de la Figure 4.7, l’axe x est défini comme l’axe de l’écou-
lement et l’axe y la direction transverse à l’écoulement, avec −L < y < L. On définit
le profil de vitesse de l’écoulement comme :

u(y) = U0

(
1 − y2

L2

)
, (4.1)

et le taux de cisaillement :

γ̇ = du

dy
= −2U0

L2 y. (4.2)

De ce taux de cisaillement, on peut déduire la vitesse angulaire d’un micro-nageur en
fonction de sa position y :

ω = −ηγ̇

2
= ηU0

L2 y, (4.3)

où le coefficient η est coefficient d’entrâınement partiel caractérisant la résistance des
micro-algues à l’écoulement.

Ainsi, la position et l’orientation de nage d’un micro-nageur, caractérisée par l’angle
θ, dépendront de la vorticité de l’écoulement et des réorientations périodiques dans la
direction de la source de lumière. Nous avons précisé dans la section 4.1.2 que, plutôt
que de fixer une réorientation à θ = π pour la direction de la source lumineuse, on
intègre la distribution expérimentale. On définit une nouvelle distribution Ψ(θ′), avec
θ′ = θ −π, qui est la distribution mesurée expérimentalement (voir Figure 4.3) centrée
autour de θ′ = 0, ou θ = π. D’autre part, la distribution des temps de réorientation
suit une loi exponentielle p(τ) = αe−ατ , avec un taux α.
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Description statistique

Pour décrire la dynamique de concentration de la suspension, la quantité caracté-
ristique que nous allons utiliser est la probabilité f(r, θ, t) d’avoir un micro-nageur à la
position r = (x, y), avec la direction θ, à l’instant t. Ainsi, l’équation d’évolution pour
f suit :

∂tf + (ux(y)ex + v0e(θ)).∇f + ηU0y

L2 ∂θf = −αf + αρΨ(θ′), (4.4)

où ex est le vecteur unitaire selon l’axe x, e(θ) est le vecteur unitaire dans la direction
θ, avec e(θ = 0) = ex, et ρ est la concentration en micro-nageurs définie par :

ρ(r, t) =
∫ 2π

0
f(r, θ, t) dθ. (4.5)

L’équation (4.4) fait apparâıtre trois termes contribuant à l’évolution de la probabilité
f : le second terme de la partie gauche de l’équation est l’advection des particules le
long du canal sous l’effet de l’activité des particules et de la vitesse de l’écoulement,
le troisième terme de la partie gauche de l’équation correspond à l’effet de la vorticité
sur l’orientation des micro-nageurs. Enfin, le terme de droite décrit la dynamique de
réorientation ; après un temps 1/α, la particule a une nouvelle orientation définie à
partir de la distribution Ψ(θ − π). Par ailleurs, dans la suite on s’intéressera au régime
stationnaire où f(r, θ, t) = f(r, θ). Ensuite, pour adimensionner l’équation (4.4), on
définit la demi-largeur du canal L comme l’unité de longueur et 1/α l’unité de temps :

x̃ = x

L
, ỹ = y

L
, t̃ = αt, f̃ = L2f. (4.6)

On peut ainsi réécrire l’équation 4.4 (on supprime les tildes pour alléger la notation) :

∂tf +
(

b

η
(1 − y2)ex + βe(θ)

)
L.∇f + by∂θf = −f + ρΨ(θ − π). (4.7)

On voit apapraitre deux coefficients :

β = v0

αL
, b = ηU0

αL
(4.8)

Pour les micro-algues Chlamydomonas reinhardtii, la vitesse de nage est 0.1 mm/s et
le temps de réorientation est 3 s, soit α = 0.33 s−1 . Compte tenu de la gamme des
vitesse d’écoulement explorée, le taux de cisaillement est de l’ordre de la s−1 ; on a
alors β ≈ 0.6.

Détermination du profil de concentration

A partir de cette équation d’évolution, on peut déterminer le profil de concentration
stationnaire, lorsque la largeur du jet a atteint une taille constante, ce qui est équivalent
à dire que l’on a un profil invariant dans la direction du canal.
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De cette équation d’évolution, on étend la distribution f(r, θ, t) en modes de Fourier
angulaires, les détails techniques du développement sont accessibles sur [102], et on
obtient finalement une solution gaussienne pour le profil de densité donné par :

ρ(y) = ρmaxe− −y2

2σ2 , (4.9)

où la forme théorique de σ est donnée par :

σ =
√

(1 − Ψ2)
2ηΨ1

v0

U0
, (4.10)

où les coefficients Ψk sont les modes de Fourier de la distribution Ψ(θ).

4.3.2 Simulations numériques

Le modèle analytique que nous avons exposé précédemment est une description
continue de la suspension. Nous avons comparé les résultats obtenus avec le modèle
numérique utilisé par [26] pour décrire la dynamique de migration de micro-nageurs. Il
s’agit d’une description discrète où l’on suit les trajectoires de 10000 particules numé-
riquement. Ce modèle reprend les éléments décrits dans la section 4.1.

Un micro-nageur dans un écoulement de Poiseuille se déplace à la vitesse v :


vx = v0cosθ + U0

(
1 − ( y

L
)2
)

,

vy = v0sinθ

où, comme précédemment, v0 est la vitesse de nage et θ l’angle entre le micro-nageur
et l’axe de la source lumineuse (lorsque le micro-nageur est aligné avec cet axe θ = π).
Ensuite l’orientation du micro-nageur est déterminée, d’une part par la vorticité de
l’écoulement γ̇, on a donc :

θ(t) =
∫ t

0
γ̇(y(t′)) dt′, (4.11)

et d’autre part, le micro-nageur est constamment réorienté à un taux 1/α dans la
direction de la lumière ; on prend on compte la distribution d’angles mesurée expéri-
mentalement pour fixer la réorientation (voir 4.1.2). Dans les simulations on intègre
l’équation (4.3.2) pour différentes conditions initiales en x = 0 et −L < yL. Pour
extraire la taille caractéristique du jet de micro-algues, à partir de la distribution de
micro-nageurs ρ(x, y), on calcule la largeur de cette distribution définie de la même fa-
çon que pour l’analyse expérimentale de la concentration de micro-nageurs (voir 4.14).
Ces simulations ont été réalisées par Philippe Peyla, au laboratoire interdisciplinaire
de Physique de Grenoble.
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4.4 Résultats et discussion

4.4.1 Traitement d’images et mesures expérimentales

Pour étudier la dynamique de la suspension, on va définir une longueur caractéris-
tique de la largeur du jet. Nous allons l’obtenir à partir d’une mesure de la distribution
de concentration de micro-algues le long de la largeur du canal. Nous avons vu dans
la section 3.3 que l’on pouvait relier les niveaux de gris des images acquises à la frac-
tion volumique en utilisant la loi de Beer-Lambert, donc on peut définir l’absorbance
localement par :

A(x, y, t) = −Log

(
I(x, y, t)
I0(x, y, t)

)
, (4.12)

où I représente le niveau de gris de l’image acquise en présence de micro-algues (x et y
correspondant à la position du pixel considéré sur l’image), et I0 le niveau de gris d’une
image prise à la même position que la précédente, mais pour laquelle le canal contient
uniquement du milieu de culture (TAP). On considère ici que le profil de concentration
est homogène dans la direction z.

a.

b.

1mm

x

z

y

2

Figure 4.8 – a) Image brute à analyser. On voit d’abord un régime transitoire, où
les micro-algues migrent vers le centre du canal, puis la largeur du jet atteint une
taille stationnaire. On peut ainsi définir Lx comme la longueur d’établissement du
régime stationnaire, et 2d∞ la largeur du jet stationnaire. Le contraste de l’image a été
augmenté, pour des raisons de visibilité. b) Image de référence acquise avant l’injection
de la suspension, que l’on va utiliser pour établir le profil de concentration dans le
canal.

Comme l’acquisition a été réalisée lorsque le jet est stabilisé, on peut moyenner
les profils d’absorbance sur le nombre d’images (typiquement 150 images), on a alors
Amoy(x, y) ; puis on normalise pour avoir une densité de probabilité :

ρ(x, y) = Amoy(x, y)∑
Amoy(x, y)

. (4.13)



64 CHAPITRE 4. DYNAMIQUE DE CONCENTRATION DE MICRO-ALGUES

En ayant une fraction volumique de référence, mesurée auparavant par spectrophoto-
métrie, on peut en déduire le profil de fraction volumique dans la direction transverse à
l’écoulement (direction y sur le schéma) à différentes positions le long du canal (direc-
tion x). On obtient ainsi une cartographie du profil de concentration le long du canal.
L’étude de l’évolution de cette distribution nous permet de caractériser la dynamique
de migration de la suspension au cours du temps. La Figure 4.9 montre le type de

Q=70µL/min

Figure 4.9 – Profil de concentration de micro-algues le long de l’axe y. La distribution
est calculée dans le régime stationnaire. La distribution expérimentale (ronds noirs)
est moyennée sur 200 pixels dans la direction x, ensuite une fonction de lissage est
appliquée sur la courbe ; la distribution est comparée à celles obtenues numériquement
(pointillés noirs) et analytiquement (trait plein).

distribution pour le profil de concentration le long de la direction transverse à l’écoule-
ment. Les courbes expérimentales sont lissées en moyennant le profil de concentration
sur environ 200 pixels dans la direction x. On voit que l’on obtient un bon accord entre
les résultats expérimentaux, numériques et analytiques.

4.4.2 Caractérisation du régime stationnaire

On va maintenant utiliser cette distribution pour calculer la largeur de la suspension
le long de la direction de l’écoulement (axe x). On constate d’après la forme du profil
que la fraction volumique n’est pas homogène sur la largeur du jet, alors pour définir
une taille caractéristique nous calculons le second moment centré de la distribution
ρ(x, y) défini comme :

⟨
y2
⟩

− ⟨y⟩2 =
∫ L/2

−L/2
y2ρ dy −

(∫ L/2

−L/2
yρ dy

)2

. (4.14)

On définit ensuite la longueur de la taille du jet. Par commodité avec le modèle présenté
dans la section 4.3.1, on appelle d la demi-largeur du jet :

2d = (< y2 > − < y >2)1/2. (4.15)
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On peut ainsi tracer l’évolution de la largeur du jet en fonction de la position x, ce qui
est équivalent à tracer d en fonction du temps d’écoulement défini comme t = x/Uf , où
Uf est la vitesse moyenne d’écoulement. On voit sur la Figure 4.10 que cette longueur
se stabilise au bout d’un certain temps, et que ce temps varie en fonction de la vitesse
d’écoulement imposée. Numériquement, on obtient que la décroissance de la largeur du
jet est exponentielle. Ainsi on peut définir la position du canal à laquelle on atteint
le régime stationnaire. On trace cette longueur d’établissement Lx en fonction de la
vitesse d’écoulement au centre du canal (y=0) U0 ; les grandeurs sont adimensionnées
respectivement par L la largeur du canal et v0 la vitesse de nage de Chlamydomonas
reinhardtii. On constate que Lx augmente linéairement avec la vitesse d’écoulement,
ceci est confirmé par les résultats numériques et on retrouve la tendance prédite ana-

lytiquement en
√

v0/U0. Une fois le temps caractéristique d’établissement du régime
stationnaire déterminé, on peut mesurer la largeur du jet d∞ en fonction de la vitesse
d’écoulement. De même que précédemment, on trace d∞/L en fonction de U0/v0. La
largeur du jet dans l’état stationnaire diminue avec la vitesse d’écoulement. On le com-
prend qualitativement en considérant qu’un écoulement de Poiseuille avec une vitesse
d’écoulement plus grande, dans un canal de même section, est plus piqué. Les micro-
algues auront alors tendance à se concentrer dans une région plus étroite autour du
centre du canal. Le modèle que nous avons utilisé nous permet d’obtenir la distribu-
tion analytique de micro-nageurs dans l’état stationnaire. Toutefois, la résolution de
l’équation (4.7) complète est plus complexe, et nous n’avons pour le moment pas encore
étudié le régime transitoire analytiquement.

0 5 10 15 20
0,70

0,75

0,80

0,85

0,90

0,95

1,00

 Q=0,02mL/min
 Q=0,03mL/min
 Q=0,04mL/min
 Q=0,05mL/min
 Q=0,06mL/min
 Q=0,07mL/min

d/
L

x

Figure 4.10 – Graphe de l’évolution de la largeur du jet en fonction la position x dans
le canal pour différents débits imposés.

Les résultats présentés ici montrent un accord satisfaisant entre les mesures expéri-
mentales et le modèle analytique, avec un seul paramètre ajustable. Il s’agit du coeffi-
cient d’entrâınement partiel, qui tient compte du fait que les micro-algues résistent au
cisaillement induit par l’écoulement. On obtient comme valeur η = 0.25. La littérature
ne donne pas, à notre connaissance de valeur quantitative de ce phénomène de résis-
tance à l’écoulement, mais ce résultat va dans le sens de l’observation expérimentale de
Rafäı & al. [49] décrite dans la section 4.1.2. Pour aller plus loin, et confirmer ces ré-
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Figure 4.11 – Ajustement de la courbe d(x) par une fonction exponentielle décrois-
sante. Le paramètre ajustable nous donne la distance d’établissement du régime sta-
tionnaire.

Figure 4.12 – Évolution de d∞ et Lx renormalisés, en fonction de la vitesse d’écoule-
ment. Les résultats expérimentaux (ronds noirs) sont comparés aux prédictions numé-
riques (carré blanc) et analytique (ligne noire pleine).

sultats, il serait intéressant d’essayer de mesurer ce coefficient expérimentalement. Une
meilleure compréhension de cette résistance au cisaillement pourrait par ailleurs être
un élément important pour la compréhension de la rhéologie d’une suspension active.

Par ailleurs, on peut observer sur la Figure 4.10 que la largeur du jet en fonction
de la position dans le canal diminue, atteint un minimum, puis augmente légèrement.
Cet élargissement pourrait être dû à un phénomène de diffusion. Nous identifions deux
éléments qui pourraient être à l’origine de ce phénomène. D’abord, considérons que la



4.4. RÉSULTATS ET DISCUSSION 67

fraction volumique introduite initialement est de l’ordre de 0.1%, en réduisant la taille
du jet, on atteint rapidement la fraction volumique où les micro-algues interagissent
entre eux, ce qui irait dans le sens d’un élargissement du jet. Ensuite on peut penser à
un effet d’ombrage, car la distance à la source lumineuse augmente, et donc également
le chemin optique, de même que la fraction volumique a augmenté, la lumière devient
donc statistiquement moins accessible aux micro-algues en aval du canal. A partir de
ces deux ingrédients, on peut penser à deux cas de figure. La dispersion serait pilo-
tée uniquement par les interactions hydrodynamiques en absence de lumière (écrantée
par la suspension), ou alors la dynamique est pilotée par les interactions hydrodyna-
miques mais en présence de lumière et dans ce cas la réorientation des micro-algues
est toujours contrainte par phototactisme. On s’attendrait à ce que la dynamique soit
différente dans ces deux cas. Pour essayer d’apporter des éléments de réponse, dans
les chapitres suivant, nous avons étudié la dispersion hydrodynamique en absence de
lumière.

Nous avons ainsi montré que ce phénomène de migration spontanée en présence
de lumière pouvait être bien décrit, à la fois par un modèle numérique, et un modèle
analytique continu. Nous avons pu ainsi caractériser de manière satisfaisante le régime
d’établissement stationnaire du phénomène. L’accord entre les résultats expérimentaux
et théoriques permet de corroborer l’hypothèse émise par sur la capacité des micro-
algues à résister à la vorticité d’un écoulement. Par ailleurs, dans ce modèle, nous
avons négligé les interactions hydrodynamiques. Il serait également intéressant d’étu-
dier comment cette dynamique de concentration est modifiée lorsque l’on augmente la
fraction volumique.

4.4.3 Instabilité de jet : des problèmes techniques ?

Une fois un régime stationnaire établi, la suspension s’est concentrée au centre du
canal, et la fraction volumique augmente alors d’un facteur 3. Ainsi, si la concentration
initiale est suffisamment élevée, on se trouve à l’état final dans une configuration ou
les micro-algues vont interagir entre elles. Comme nous l’avons présenté dans la par-
tie 2.2.4, il a alors été montré numériquement et analytiquement que ces interactions
hydrodynamiques sont à l’origine de la déstabilisation du jet formé, la suspension se
sépare pour former des amas de particules [80]. Un premier objectif suite au travail
présenté précédemment sur la concentration des micro-algues, était de mettre en évi-
dence cette instabilité de jet.

Pour cela nous avons repris exactement le même protocole que décrit par [70] en
augmentant la fraction volumique initiale. Nous avons aussi changer les échelles de
temps, comme suggéré par [80], ce phénomène devrait être observé même à des fraction
volumiques relativement faibles, mais sur des échelles de temps beaucoup plus grandes
(longueur de canal plus grande). Cependant, nous n’avons pas mis en évidence ce
phénomène d’instabilité expérimentalement. On peut envisager plusieurs raisons pour
lesquelles l’instabilité n’a pas été observées.

Le premier aspect est qu’il nous faut considérer des échelles de temps assez longues
pour voir le phénomène apparâıtre. Le temps de l’écoulement est défini par t = x/Um ;
x étant la position le long du canal et Um la vitesse moyenne d’écoulement. Comme
la vitesse d’écoulement doit rester supérieure à la vitesse de nage des micro-algues
il nous faut observer le phénomène potentiel sur une distance plus grande, ce qui
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pose principalement deux problèmes. D’une part, la réponse phototactique diminue
avec la distance à la source lumineuse, de même que la vitesse des micro-algues est
affectée [84]. D’autre part, comme la suspension est plus dense, les micro-algues en aval
du canal peuvent subir plus facilement un effet d’ombrage des micro-algues en amont.
Ensuite, les modèles numériques et analytiques, jusqu’à maintenant ne prennent pas
en compte la dynamique des flagelles, de même, nous avons vu que les micro-algues ont
des trajectoires hélicöıdales. On peut alors se demander si ces aspects peuvent suffir à
entraver l’interaction attractive en modifiant l’alignement entre micro-algues. Si le rôle
des interactions hydrodynamiques dans l’apparition de cette instabilité semble assez
clair, les conditions expérimentales n’ont pour le moment pas permis de mettre en
évidence ce phénomène.



Chapitre 5

Dispersion hydrodynamique de
micro-algues

5.1 Principe et démarche

De nombreuses observations dans la nature mettent en évidence la tendance de
différentes variétés de micro-algues, sous certaines conditions, à se regrouper naturel-
lement jusqu’à former des motifs de taille très largement supérieure à la taille des
individus. Nous avons montré dans la section 4 que l’on pouvait reproduire un phéno-
mène en laboratoire similaire et donner une description quantitative de la dynamique de
concentration. Maintenant, lorsque l’on supprime la source d’accumulation ces micro-
algues vont se disperser, quelle sera alors la dynamique de dispersion de cet amas de
micro-algues ? Nous avons mentionné dans la section 4.1 que derrière cette question,
on peut trouver un enjeu industriel à propos du développement de bio-carburants.
On peut également considérer ce phénomène sur un aspect environnemental. En ef-
fet, ce comportement est observé pendant la période dite de floraison algale, durant
laquelle se forment ces efflorescences, qui peuvent atteindre des tailles kilométriques.
Cette question de la dynamique d’amas de micro-algues peut donc être adressée dans
différents contextes. D’un point de vue fondamental, comme nous l’avons présenté dans
le chapitre 2, l’étude de la dynamique de dispersion de micro-algues peut permettre de
tendre vers une meilleure compréhension des effets hydrodynamiques mis en jeu dans
la dynamique d’une suspension active.

5.1.1 Analogie avec la diffusion classique

Nous avons vu dans la section 2.3.2 que la dynamique de nage de la micro-algue
Chlamydomonas reinhardtii pouvait être décrite par une marche aléatoire avec per-
sistance. On peut alors définir un coefficient de diffusion, qui a été mesuré au niveau
microscopique en considérant deux grandeurs caractéristiques : la longueur de persis-
tance et le temps de persistance. On a alors D = L2

p/(2dtp), où d est la dimension du
système. On peut également adopter une démarche continue et caractériser le processus
diffusif par une équation de diffusion :

∂tρ = D∆ρ, (5.1)

où ρ est la densité en micro-nageurs, dont la solution est gaussienne dans le cas de la
diffusion classique :

69
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ρ(x, y) = ρ0√
4πDt

e− x2
4Dt , (5.2)

Comme condition limite, la distribution à t = 0 est ici une fonction Dirac. Dans le cas
de diffusion linéaire, on retrouve alors que le second moment de cette distribution, qui
est équivalent au déplacement quadratique moyen, est linéaire avec le temps :

< r2 >= 2dDt (5.3)

Comme on va étudier la dispersion d’un amas concentré de micro-algues, dans un
premier temps on souhaite étudier si la présence d’interactions hydrodynamiques entre
micro-algues modifie le régime de dispersion de la suspension. On a principalement deux
contributions à la dispersion des micro-algues : la marche aléatoire avec persistance,
qui est intrinsèque à la cellule, et un terme lié aux interactions hydrodynamiques. De
manière plus générale que dans l’équation 5.1, les processus de diffusion, à partir d’un
point source, peuvent être décrits par l’équation suivante [103] :⟨

r2
⟩

∝ αtβ. (5.4)

La première mesure que nous avons donc effectué consiste à établir la valeur de ce
coefficient β. Pour cela, on va étudier la dynamique de la suspension d’un point de
vue macroscopique (démarche similaire à celle décrite dans la section 4.1.2), où l’on
considère non pas la dynamique individuelle des particules, mais la suspension comme
un ensemble continu. Notre approche consiste donc à observer l’évolution de la taille
caractéristique d’un nuage de micro-algues en fonction du temps de la même façon que,
de manière analogue, on observe l’évolution du rayon d’une tache de colorant dans l’eau
par diffusion Brownienne.

5.1.2 La concentration de micro-algues

D’un point de vue expérimental, les expériences seront réalisées en deux étapes,
que nous détaillerons dans la section 5.3.1. D’abord la phase de concentration de ces
micro-algues (ou phase de regroupement), où, partant d’un état homogène de la suspen-
sion, on va chercher à regrouper les micro-algues dans une zone précise pour former un
� nuage �de micro-algues ; puis la phase de dispersion pour étudier la dynamique de la
suspension et le rôle des interactions hydrodynamiques. Dans cette étude, nous n’allons
pas directement réutiliser le procédé présenté dans la section 4. En effet dans ce dispo-
sitif les micro-algues sont transportées, elles sont soumises à une vorticité, et éclairées
par une source lumineuse dont la portée de détection n’est pas clairement établie. Pour
simplifier l’étude et la modélisation du phénomène de dispersion, nous allons donc re-
venir à un système statique sans écoulement. Ainsi, la phase de concentration que nous
allons détailler dans ce chapitre a été abordée de manière qualitative uniquement dans
le but de préparer le système pour une étude quantitative de la dispersion hydrody-
namique. Nous avons d’abord envisagé d’utiliser le phénomène de bio-convection pour
préparer un système de micro-algues concentrées afin d’étudier ensuite leur dispersion.
Dans la mesure où il s’agit d’un effet observé dans la nature il semble adapté, et il est re-
lativement simple à reproduire à notre échelle de laboratoire. Nous avons opté pour un
dispositif plus simple, et avons utilisé la propriété phototactique des micro-algues. En
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Figure 5.1 – Formation spontanée d’un motif de bio-convection dans une cavité de
2 mm contenant une suspension de micro-algues à une fraction volumique de 1.5%.
La cavité est placée dans une boite noire, ici le phénomène de bio-convection est dû
uniquement au gravitotactisme des micro-algues.

illuminant une zone précise d’une suspension, on peut piéger les micro-algues dans cette
région et les concentrer au cours du temps. Un procédé similaire a été utilisée par [104]
pour concentrer des micro-algues. Ce dispositif sera détaillé dans la section 5.2.2. Pa-
rallèlement, nous avons fait attention à éviter tout phénomène de bio-convection. En
effet, l’instabilité de bio-convection apparâıt plus facilement lorsque l’on augmente la
fraction volumique de la suspension, ce qui va perturber nos mesures (voir Figure 5.1).
Nous avons donc dimensionné la cellule pour être dans une configuration où l’instabilité
n’apparâıt pas (voir 5.2.1).
Dans notre étude de la dispersion hydrodynamique, nous cherchons à donner une des-
cription continue de la dynamique de la suspension active, tout en obtenant des élé-
ments de compréhension sur le rôle des interactions hydrodynamiques dans ce phéno-
mène. Les expériences que nous présenterons mettent en avant un régime de diffusion
non-linéaire. À partir de ces résultats, qui seront présentés dans les sections 5.3 et 5.5,
nous avons développé un modèle pour caractériser quantitativement la dynamique de
dispersion de micro-algues, en nous appuyant sur des résultats et prédictions numé-
riques, ainsi qu’une analyse basée sur des arguments d’échelle. Ce travail a été initié en
collaboration avec Johannes GREBER pour la partie numérique, alors en thèse à l’uni-
versité de Bayreuth (2014), puis les principaux résultats numériques ont été obtenus
par Levke ORTLIEB, étudiante à l’université de Saarbrücken et en séjour à Grenoble
(2015). Le modèle et les résultats numériques seront présentés dans la section 5.4.

5.2 Mise en place du dispositif expérimental :

5.2.1 Cavité microfluidique

Pour l’expérience de dispersion que nous avons réalisée, nous avons utilisé une cavité
de section carrée fabriquée en PDMS de dimensions 10x10x1 mm3 (voir Figure 5.2).



72 CHAPITRE 5. DISPERSION HYDRODYNAMIQUE DE MICRO-ALGUES

Cette cavité a été obtenue à partir d’un moule fait avec un liquide plastique en suivant
le protocole décrit en 3.2.1. La hauteur a été choisie pour éviter tout phénomène de
bio-convection lors des expériences. En effet, même si les micro-algues sont placées
dans une chambre noire, elles sont néanmoins sensibles à la gravité, on peut donc voir
apparâıtre cette instabilité sous certaines conditions. En se basant sur [18], on définit
un nombre de Rayleigh comme paramètre de contrôle de l’instabilité Ra = γ2h2 avec :

γ2 = VcBn0vg∆ρ

µD
, (5.5)

h est la profondeur de la cavité, Vc la vitesse moyenne des micro-algues, B le paramètre
d’orientation tactique (dépendant du type de tactisme), n0v est la fraction volumique,
g l’accélération de la gravité, ∆ρ la différence de densité, D le coefficient de diffusion
du micro-nageur considéré, et µ la viscosité cinématique du fluide. L’expression peut
être simplifiée en définissant la force exercée par un micro-nageur sur le fluide comme
Fc = gv∆ρ. On a alors :

Ra = VcBn0Fc

µD
h2 (5.6)

lame couvre-objet en verre

Figure 5.2 – Cavité en PDMS utilisée dans les expériences, de dimension
10x10x1 mm3 . La suspension est placée dans la cavité, puis celle-ci est fermée par
une lame de verre.

On voit ainsi que l’instabilité est pilotée principalement par la profondeur de la
cavité et la concentration, et elle apparâıt pour une valeur supérieure à une valeur
critique : Ra = 16π2 dans le cas d’une cavité de taille finie [18]. A défaut d’avoir
des valeurs pour tous les paramètres Chlamydomonas reinhardtii, on peut estimer la
hauteur critique en fonction de la concentration en utilisant des valeurs typiques pour
Chlamydomonas Nivalis tirées de [18, 79], notamment pour le paramètre B, mais on
s’attend à ce que cette valeur soit proche pour l’espèce Chlamydomonas reinhardtii :



5.2. MISE EN PLACE DU DISPOSITIF EXPÉRIMENTAL : 73

Vc Vitesse de nage moyenne de Chlamydomonas reinhardtii 0.01 cm.s−1

B Paramètre d’orientation gyrotactique 3 s
n0v Fraction volumique ≤ 1%
g Accélération de la gravité 103 cm.s−1

∆ρ Différence de densité 0.05 g.cm−3

D Coefficient de diffusion 10−4 cm2.s−1

µ Viscosité dynamique 10−2 cm2.s−1

On

considère ici la fraction volumique initiale lorsque la suspension est répartie de manière
homogène dans la cavité.

On a alors :

Ra = 16π2 ≃ 1.5 · 104h2

h ≃ 1 mm

Cet ordre de grandeur est une estimation qualitative car il a été obtenu à partir de
données caractérisant l’espèce de micro-algue Chlamydomonas nivalis, faute de données
précises pour l’espèce Chlamydomonas reinhardtii. Cependant dans nos expériences
avec la cavité décrite précédemment, le phénomène de bioconvection était effectivement
observé pour des fractions volumiques de plus de 3%.

5.2.2 Un éclairage localisé

Dans un premier temps, on souhaite pouvoir concentrer localement des micro-algues
afin de pouvoir ensuite étudier leur dynamique de dispersion. On va pour cela utiliser
leur effet phototactique. D’abord la suspension est placée dans la cavité microfluidique,
qui est fermée par une lame de verre puis placée dans une boite noire. Ensuite nous
allons envoyer un rayon lumineux sur une zone bien précise. Pour cela, nous allons cou-
pler un éclairage en lumière blanche avec des filtres rouges nous permettant de définir
un motif bien précis. Pour simplifier l’étude, nous allons utiliser une géométrie simple,
on va illuminer la cavité sur une ligne fine pour créer un amas de micro-algues sur une
bande (voir Figure 5.4). Ainsi, en considérant que l’on établit un profil de concentration
homogène sur toute la longueur de la cavité (direction y), et dans la profondeur de la
cavité (direction z), on peut se restreindre à un problème à une dimension. En réa-
lité, le profil de concentration dans la direction z n’est pas complètement homogène, la
concentration est plus importante près de la paroi inférieure, en direction de la source
lumineuse, mais le profil est pris sur 1 mm d’épaisseur, alors que l’évolution du profil
dans la direction x est observée sur 10 mm, on s’attend alors à ce que le gradient dans
la direction z n’ait pas d’influence sur la dynamique de dispersion des micro-algues
dans la direction transverse.

Pour préparer cette bande de lumière, on approche deux filtres rouges à une distance
d’environ 200 µm en contrôlant la distance à l’aide d’une binoculaire et d’une mire. Ces
filtres rouges sont situés entre l’éclairage en lumière blanche et l’échantillon, et ils sont
placés sur une plate-forme coulissante. On projette ainsi une bande de lumière sur la
suspension dans laquelle les micro-algues vont se concentrer. Ensuite, lorsque la phase
de regroupement est terminée, on va simplement déplacer les filtres rouges de manière à
ce que l’ensemble de la cavité soit éclairée en lumière rouge ; on peut donc enregistrer la
phase de dispersion en évitant tout biais dans la nage des micro-algues par une lumière
extérieure. Enfin l’acquisition est réalisée d’abord avec une fréquence d’acquisition de
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0.1 Hz pour la phase de regroupement, et de 10 Hzpendant la phase de dispersion ;
l’exposition est de 8 ms, et les images acquises sont au format 16 bits. La Figure 5.3
illustre ce procédé, et la Figure 5.4 montre le type d’image que l’on obtient à la fin de
la phase de regroupement.

x

y
z

Filtre rouge optique

Led lumière blanche

Macroscope

Camera CCD

Phase de regroupement Phase de dispersion

x

y
z

Filtre rouge optique

Led lumière blanche

Macroscope

Camera CCD

plaque coulissante

Figure 5.3 – Dispositif expérimental utilisé pour regrouper les micro-algues. Une cavité
dans laquelle on a injecté une suspension de micro-algues est placée sur un porte-
échantillon ; entre l’éclairage, fait avec un pavé lumineux, et l’échantillon on introduit
des filtres en verre rouges. En amenant les deux filtres à la distance souhaitée, on crée
une fine bande de lumière qui va illuminer la suspension. Les micro-algues vont ensuite
se regrouper dans cette zone. Ensuite, on déplace les filtres rouges à l’aide d’une plaque
coulissante pour plonger la cavité dans le noir (lumière rouge).

~ 1 mm

x

y

z

Figure 5.4 – Image acquise à la fin de la phase de regroupement. Les micro-algues se
sont concentrées dans la bande de lumière.
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5.3 Résultats expérimentaux

5.3.1 Profil de concentration

Phase de regroupement des micro-algues

Avant de placer la suspension dans la cavité, on mesure la fraction volumique initiale
par spectroscopie, puis on acquiert une image de référence avec la cavité remplie de
TAP et l’éclairage localisé allumé, ce qui va nous permettre par la suite de mesurer la
fraction volumique en fonction du temps. Similairement à ce que nous avons réalisé dans
4.4.1, en utilisant la loi de Beer-Lambert A = −Log(I/Iref ), on peut relier les niveaux
de gris à l’absorbance, et donc à la fraction volumique ϕ(%). La fraction volumique
initiale ϕini est calculée pour que, une fois la concentration des micro-algues achevée,
on reste dans la limite de linéarité de la loi de Beer-Lambert. Rappelons que A = ϕϵl,
où ϵ est l’absorptivité molaire et l la longueur du trajet optique. On peut alors calibrer
le coefficient ϵl en connaissant ϕini et en mesurant l’absorbance définie par −Log(I/I0)
à partir des niveaux de gris. On a alors :

ϵl = A0

ϕini

= −Log(⟨I(t = 0)⟩ /Iref )
ϕini

. (5.7)

Et on en déduit la fraction volumique en fonction du temps ϕ(t) = A(t)/(ϵl). Ici ⟨I⟩ est
la moyenne faite sur les pixels constituant la zone éclairée au début du regroupement.

On peut donc ensuite reconstruire les profils de concentration. Nous nous sommes
intéressés à cette phase de regroupement d’un point de vue qualitatif en vue de pouvoir
décrire la phase de dispersion. Il est donc nécessaire de connâıtre la fraction volumique
dans le nuage. Pour caractériser la fin de la phase de regroupement, on mesure la
fraction volumique maximale atteinte, au centre du nuage, en fonction du temps (voir
Figure 5.5) ; la valeur est moyennée dans la direction y et sur une largeur d’environ 50
pixels dans la direction x. On constate que la fraction volumique au centre de la zone
éclairée augmente jusqu’à atteindre un plateau, typiquement après environ 10 min. Re-
marquons aussi que le plateau n’est pas le même en fonction de ϕini, or on s’attendrait
à ce que le plateau soit atteint pour une fraction volumique critique. Une hypothèse
serait que, dans une culture de micro-algues, il y a une certaine proportion sensible
à la lumière, et cette proportion reste constante lorsque la fraction volumique initiale
augmente. La concentration finale dépend en effet de la réponse phototactique des
micro-algues ; on voir par exemple sur la figure 5.5 que pour des fractions volumiques
initiales proches, on n’obtient pas la même fraction volumique finale. De plus on voit
que, pour la courbe avec ϕini la plus élevée, la concentration augmente dans un premier,
atteint un pic puis diminue avant de se stabiliser, ce qui pourrait être le signe d’une
saturation (on se trouve dans ce cas or du régime linéaire de Beer-Lambert) ; il pourrait
également s’agir dans ce cas d’un effet d’ombrage. Typiquement ce type de courbe n’a
donc pas été considéré dans notre étude.

En résumé, nous pouvons concentrer les micro-algues grâce à cette méthode dans
une certaine gamme de fraction volumique. Enfin, il nous faut préciser que, pour des
concentrations trop faibles, nous n’observons pas de regroupement. Cela pose les li-
mites de cette méthodes, néanmoins nous pouvons concentrer les micro-algues dans
une certaine gamme de fraction volumique et réaliser des expériences de dispersion et
d’étudier l’influence de la fraction volumique sur une gamme allant d’environ 0.7 à 2%.
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Figure 5.5 – Évolution de la fraction volumique maximale en fonction du temps du-
rant la phase de regroupement. La fraction volumique est calculée à partir du niveau
d’intensité considéré au centre de la bande de lumière, moyennée sur 50 pixels dans la
direction x et sur toute la longueur de la bande. La fraction volumique est représentée
ici pour différents ϕini.

Phase de dispersion des micro-algues

Comme on introduit un filtre rouge dans le champs d’observation pour déclencher
le début de la dispersion, on doit changer le préfacteur ϵl dans l’équation de Beer-
Lambert. Alors pour relier les niveaux de gris dans la phase de dispersion avec la fraction
volumique, on va mesurer le niveau de gris à la fin de l’expérience, lorsque la suspension
est à nouveau homogène dans la cavité, ce qui nous donne ϵ∗l = A(t → ∞)/ϕi. Ensuite
on peut retrouver le profil de concentration selon x en fonction du temps. On vérifie par
ailleurs que la concentration que l’on obtient se raccorde bien avec celle calculée à la fin
du regroupement. Pour chaque manipulation, avant de calculer la fraction volumique,
le profil d’intensité est moyenné sur chaque colonne de pixels dans la direction y sur
100 pixels, soit environ 0.5 mm.

On remarque que, malgré la possibilité de concentrer les micro-algues dans une
zone bien précise, on ne parvient pas à vider le reste de la cavité et à concentrer
l’ensemble de la suspension dans la zone éclairée. Lorsque l’on va étudier la dispersion
du nuage, il nous faut donc tenir compte d’un � bain � de micro-algues sur les bords
de la distribution. Ainsi, chaque expérience sera caractérisée par la distribution :

∆ϕ(x, t) = ϕ(x, t) − ⟨ϕ(t = 0)⟩bath , (5.8)

où ϕ(x, t) est le profil de concentration extrait directement des images acquises et
⟨ϕ(t = 0)⟩bath est la concentration moyennée sur les bords de la distribution, loin du
nuage, au début de la phase de dispersion. Sur la Figure 5.6, on voit l’évolution de
cette distribution en fonction du temps : d’une distribution centrée autour de 0, on
tend vers une distribution uniforme. Le nuage de micro-algues que l’on a formé se
disperse jusqu’à ce que la suspension soit répartie de manière homogène dans la cavité.
Nous allons maintenant caractériser cette dynamique de dispersion.
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Figure 5.6 – Évolution de la distribution de concentration ∆ϕ en fonction de x, à
différents temps dans la phase de dispersion.

5.3.2 Mesure de l’évolution de la taille du nuage de micro-
algues

Pour caractériser la dispersion hydrodynamique de la suspension de micro-algues
concentrées localement, nous allons définir une taille caractéristique de façon similaire à
ce que nous avons fait dans la section 4.4.1. A partir de la distribution de concentration
établie dans la direction x de la cavité, on va calculer le second moment centré (ou
variance) de la distribution normalisée défini par :

σ2 =
⟨
x2
⟩

− ⟨x⟩2 =
∫ L/2

−L/2 x2∆ϕ(x) dx∫ L/2
−L/2 ∆ϕ dx

−

∫ L/2
−L/2 x∆ϕ(x) dx∫ L/2
−L/2 ∆ϕ(x) dx

2

. (5.9)

On peut alors tracer la l’évolution de σ2 en fonction du temps. Sur la Figure 5.7, σ2

est normalisé par la variance de la distribution uniforme, soit :

σ2
f = L2

12
, (5.10)

où L est la longueur de la cavité. Sur la figure 5.7, on constate que la tendance n’est pas
linéaire, contrairement à ce qui est observé dans le cas de la dispersion de micro-algues
en régime dilué. Lorsque l’on passe en échelle Log-Log, on voit que la dépendance en
temps est non-linéaire, et vers la fin de l’expérience les courbes commencent à saturer,
on tend alors vers la distribution uniforme. On établit ainsi un régime de dispersion non-
linéaire de la forme σ2 ∝ tβ, en référence à l’équation (5.4), avec β ≃ 0.33. Ces résultats
ont ensuite été comparés avec des résultats numériques, que nous allons présenter dans
la section 5.4.
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Figure 5.7 – Évolution de σ2, obtenu expérimentalement à partir des distributions
de concentration, en fonction du temps pour différentes concentrations. Les courbes
sont renormalisées par σ2

f . Ces courbes mettent évidence une dynamique de dispersion
non-linéaire.
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Figure 5.8 – Évolution de σ2, obtenu expérimentalement à partir des distributions
de concentration, en fonction du temps pour différentes concentrations. Les courbes
sont renormalisées par σ2

f et tracées en échelle logarithmique, ce qui fait apparâıtre un
coefficient β ≈ 1/3.

5.4 Modèle et résultats numériques

5.4.1 Modèle numérique

Dans le modèle que nous avons utilisé, chaque micro-nageur est modélisé par une
particule ponctuelle de rayon effectif a, dont l’activité est représentée par une force
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appliquée à une distance d du centre de masse de la particule. On a donc un système
isolé soumis à un dipôle de force, dont l’orientation est fixée pour avoir un micro-
nageur de type puller (voir Figure 5.9). Chaque particule isolée a une vitesse V0 et
une orientation ei ; i étant la i-ème particule considérée. Après un temps treo, chaque
micro-nageur est réorienté dans une nouvelle direction de manière aléatoire. Ensuite,
la position et l’orientation d’une particule au sein de la suspension sont influencées par
les particules voisines. La position de chaque particule est simulée par l’équation :

ẋi = V0ei +
∑
j ̸=i

vij + vcol, (5.11)

où le terme vij est la composante de vitesse du micro-nageur i créée par les autres
particules du fait d’interactions hydrodynamiques et vcol prend en compte les collisions
entre particules. Pour éviter l’interpénétration un potentiel de Lennard-Jones est utilisé.
F est la force de propulsion moyenne créée par les flagelles à partir de laquelle on peut
écrire :

vij = G(x − x′)F , (5.12)

avec le tenseur G définit par :

G(r) = 1
8πη

(1
r

+ rr

r3

)
, (5.13)

où r = x−x′ où x est la position de la particule ponctuelle et x′ la position de chaque
stokeslet [67].

2a

F - F

d

Figure 5.9 – Modélisation d’une micro-algue par une particule ponctuelle, de rayon
effectif a, et par un dipôle de forces exercées à une distance d.

De manière similaire, l’orientation du micro-nageur est caractérisée par l’équation :

ėi =
∑

j

1
2

ωijxei, (5.14)

où ωij est la vorticité locale créée par les autres particules sur la particule i, avec
ω = 1

2∇u.

De plus, lorsque les particules sont proches, une force répulsive est prise en compte
pour éviter l’inter-pénétrabilité des particules entre elles, elle n’a pas de justification
physique, si la distance entre deux particules est inférieure à une distance seuil alors
une force harmonique est appliquée, soit :
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Fcol =

0, si r > 3a
k

8πµ
(x − x

r
l), sinon

(5.15)

5.4.2 Dispersion hydrodynamique en milieu infini

Au début de la simulation, les micro-nageurs sont regroupés dans une géométrie
sphérique, cylindrique ou cubique. Le nombre de particules est fixé à N = 500, et on
varie la fraction volumique en changeant le volume dans lequel sont initialement placées
les particules. À partir de cette condition, on suit les trajectoires des micro-nageurs,
qui se dispersent dans un milieu infini, à la fois du fait de leur marche aléatoire et
d’interactions hydrodynamiques entre eux. Les paramètres utilisés dans les simulations
sont indiqués ci-dessous :

2a = 1 diamètre effectif de la particule
tp = 100 Nombre de particules
d = 1 taille du dipôle de force
V0 = 1 Vitesse de nage en absence d’interactions
ϕ = 10% Concentration initiale
η = 1 viscosity

Les trajectoires des particules sont suivies tout au long de la simulation, à partir des-
quelles est calculé le déplacement quadratique moyen défini comme :

⟨
r2(t)

⟩
=

N∑
i=1

ri(t)2, (5.16)

le centre de masse du nuage étant situé en r = 0. Et la fraction volumique est calculée
au cours du temps à partir de cette longueur caractéristique, soit pour une géométrie
sphérique :

ϕ(t) = 4
3

πa3 N

⟨r2(t)⟩3/2 (5.17)

Dans les simulations, les paramètres ont été choisis pour correspondre aux caractéris-
tiques de la micro-algue Chlamydomonas reinhardtii, toutefois, compte-tenu du nombre
de particules utilisé dans les simulations comparé à nos expériences (voir section 5.2) et
des dimensions du dispositif expérimental utilisé, il sera difficile de faire une comparai-
son quantitative. Nous allons donc nous attacher à retrouver des ordres de grandeurs
qui soient cohérents entre les deux. Ces simulations ont été réalisées pour différentes
géométries initiales et pour une dispersion à trois dimensions. D’abord, la simulation
est réalisée pour comparer les deux régimes de dispersion, avec et sans interactions hy-
drodynamiques (voir la Figure 5.10). Aux temps longs, le régime est diffusif, la pente
correspond au coefficient de diffusion des micro-nageurs comme défini par [105] et, aux
temps courts, on a un régime non-linéaire dû à la présence d’interactions hydrody-
namiques. Ensuite, les résultats présentés sur la Figure 5.11 permettent de mettre en
évidence que la dispersion en présence d’interactions hydrodynamiques est caractérisée
par un coefficient 2/3. On a donc aux temps courts, dans le régime hydrodynamique où
les interactions entre particules voisines dominent par rapport à la marche aléatoire :
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⟨
r2
⟩

∝ t2/3. (5.18)

Ces simulations ont ensuite été réalisées pour différents paramètres pour la force, le
temps de persistance, le nombre de particules ou encore la fraction volumique. Prin-
cipalement, à fraction volumique constante, la valeur du préfacteur augmente avec le
nombre de particules, car plus de particules contribuent hydrdoynamiquement à la
dispersion nuage. Nous reviendrons plus en détails sur ce préfacteur dans la section
6.3.3.
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Figure 5.10 – Déplacement quadratique moyen obtenu numériquement en une dimen-
sion avec et sans interactions hydrodynamiques. Aux temps courts, dans le cas avec
interactions hydrodynamiques, on observe un régime de dispersion non-linéaire, puis
les deux simulations tendent vers un régime de dispersion linéaire aux temps longs. La
fraction volumique initiale est ϕ = 10%.
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Figure 5.11 – Déplacement quadratique moyen des micro-nageurs obtenu numéri-
quement avec différentes dimensions et géométries initiales en présence d’interactions
hydrodynamiques. Ces simulations mettent en évidence un coefficient 2/3 caractérisant
la dispersion non-linéaire des micro-algues en régime concentré.

5.4.3 Effet des murs

On voit que les résultats numériques et expérimentaux ne semblent pas en accord.
Une étude numérique plus détaillée du phénomène a mis en évidence que, dans nos
expériences les murs de la cavité jouaient un rôle sur la dynamique de dispersion. En
effet dans les résultats présentés sur la Figure 5.11, les simulations sont réalisées en
milieu infini, or nos expériences sont faites en milieu fini, et le rapport entre la taille de
la cavité et la largeur du nuage de micro-algues est de l’ordre 10. Des simulations ont
donc ensuite été menées dans un milieu avec parois. L’interaction entre une particule
et une paroi est modélisée à partir de la fonction de Green G(r, r0; h0) introduite par
Blake, ce qui permet d’obtenir le champs de vitesse généré par une force ponctuelle
appliquée à une distance r0 du mur [106].

Une suspension, initialement dans une géométrie cylindrique, est placée entre des
murs infinis disposés à une distance L du centre de masse de la suspension à t=0, et dans
la direction x. Les simulations sont ensuite réalisées pour différentes longueurs L. On
constate en effet que la présence de murs impacte fortement la dynamique de dispersion
de la suspension. Le déplacement quadratique moyen au cours du temps sature d’autant
plus vite que la distance entre les murs dans la direction de dispersion des micro-algues
est petite ; pour une distance L suffisamment petite, le comportement en t2/3 n’est
d’ailleurs plus observable. Ainsi qualitativement, compte tenu de nos caractéristiques
expérimentales, on se trouve dans le régime où l’effet des murs est important et affecte
la dynamique de dispersion (voir Figure 5.12).

Toutefois, en partant des résultats obtenus en milieux fini et infini, si l’on trace
⟨r2⟩ /L2 en milieu infini en fonction de ⟨r2⟩fini /L2, on voit que le déplacement quadra-
tique moyen en milieu infini suit une loi universelle :
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Figure 5.12 – Évolution de σ2 obtenu numériquement en fonction du temps, en pré-
sence de murs, pour différentes distances entre murs dans la direction de dispersion des
micro-algues. On voit clairement apparâıtre un phénomène de saturation.

Figure 5.13 – Évolution de σ2
inf obtenu numériquement, en présence de murs, tracé

en fonction du σ2 numérique en absence de murs, pour différentes distances entre les
murs dans la direction de dispersion des micro-algues.

3 ⟨r2⟩fini

L2 = F(3 ⟨r2⟩
L2 ). (5.19)

Nous avons donc ensuite analysé à nouveau nos résultats d’après ces résultats numé-
riques. On va notamment pouvoir utiliser cette fonction F pour extraire la dynamique
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de dispersion des micro-algues en s’affranchissant de l’effet des murs.

5.5 Analyse des résultats et discussions

Ainsi, en regard des résultats numériques présentés dans la section 5.4, nous avons
repris les résultats expérimentaux. En inversant la fonction F , on peut obtenir le dépla-
cement quadratique moyen expérimental en fonction du temps, en milieu infini, pour
une dispersion à une dimension :

⟨
x2
⟩

= L2

3
F−1

(
3 ⟨x2⟩

L2

)
. (5.20)

En suivant cette démarche, on retrouve effectivement le comportement de disper-
sion avec un coefficient β = 2/3. On peut remettre à l’échelle toutes les courbes en
considérant le paramètre t0, le temps ou l’on voit apparâıtre ce régime en β = 2/3,
comme présenté sur la Figure 5.14. On obtient ainsi la même tendance sur une gamme
de fraction volumique allant de 0.7 à 2.05%, mais nous n’avons pas observé d’effet im-
portant de la fraction volumique sur cette dynamique. On retrouve ainsi une cohérence
entre ces résultats expérimentaux et les prédictions du modèle théorique, qui nous per-
met notamment de valider la dynamique de dispersion non-linéaire caractérisée par un
coefficient β ≈ 2/3.

Figure 5.14 – (a) Évolution du déplacement quadratique moyen extrait expérimenta-
lement en fonction du temps, après inversion par la fonction F
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Figure 5.15 – (a) Évolution du déplacement quadratique moyen en fonction du temps
après remise à échelle en tenant compte de t0. Les courbes se superposent et fond
apprâıtre un coefficient β ≈ 2/3.

Ce résultat suggère que le régime où les interactions hydrodynamiques dominent
n’est pas un régime diffusif. Les micro-algues sont influencées par le champs hydrody-
namique créé par leurs voisins et en moyenne, comme les interactions répulsives sont
plus favorables, les micro-algues vont avoir tendance à se repousser. Ainsi, la dyna-
mique d’expansion du nuage de micro-algues en fonction du temps est non-linéaire.
Remarquons que la force des interactions décroit avec la distance inter-nageur en 1/r2,
soit quand la fraction volumique augmente et donc en fonction de la taille du nuage.
On va donc s’attacher à décrire la dynamique d’expansion du nuage de micro-algues

en fonction de la longueur caractéristique du système ⟨x2⟩1/2
, et on définit une vitesse

d’expansion du nuage dans la direction x par :

Vx = d

dt

⟨
x2
⟩1/2

. (5.21)

Or, comme le montre la figure 5.16, les simulations numériques prédisent que cette
vitesse du nuage dépend de la taille du nuage comme :

Vx = α/
⟨
x2
⟩
. (5.22)

On va donc dans la suite étudier expérimentalement le champs de vitesse des micro-
algues dans ce régime de dispersion hydrodynamique pour confirmer cette prédiction.
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Figure 5.16 – Évolution de la vitesse moyenne d’expansion du nuage, obtenue nu-
mériquement en moyennant les vitesses de l’ensemble des particules (N = 500), et
tracée en fonction de l’évolution de la taille du nuage caractérisée par ⟨x2⟩. Dans le cas
sans interactions hydrodynamiques, la vitesse est quasiment nulle. Mais en présence
d’interaction hydrodynamiques, la vitesse est non-nulle et décroit comme 1/⟨x2⟩.

Les expériences de dispersion hydrodynamiques que nous avons réalisées nous ont
permis de mettre en évidence un régime de dispersion piloté par les interactions hy-
drodynamiques entre micro-algues. Nous avons construit un dispositif permettant de
concentrer facilement, et de manière réversible les micro-algues en utilisant une source
de lumière localisée. Cependant, comme nous l’avons déjà fait remarquer, il est difficile
de préparer un nuage de micro-algues sur une zone précise dans un régime dilué. De
ce fait, cette technique ne nous a pas permis de caractériser le régime diffusif, et d’ob-
server une transition du régime hydrodynamique vers le régime diffusif. Nous avons
alors proposé dans le chapitre 6 un autre dispositif expérimental pour étudier cette
transition. Ce dispositif sera ensuite utilisé pour suivre la dynamique microscopique
des micro-algues dans le régime de dispersion hydrodynamique.

5.5.1 Modèle d’advection-diffusion

À partir des résultats présentés précédemment, nous allons proposer un modèle
continu basé sur des arguments d’échelle, qui décrit le phénomène de dispersion des
micro-algues. Comme nous l’avons évoqué précédemment, la fraction volumique dans le
nuage n’est pas homogène, on définit donc celle-ci à partir du déplacement quadratique
moyen, qui est la grandeur caractéristique mesurable de notre système. On va donc
utiliser des valeurs moyennes et proposer une équation du type advection-diffusion
pour caractériser la dynamique de dispersion du nuage :

∂t ⟨ϕ⟩ = −∇.(⟨ϕv⟩) + D∆ ⟨ϕ⟩ . (5.23)

On suppose ensuite que les grandeurs spatiales varient sur une échelle typique de l’ordre

de < r2 >1/2 (
⟨
x21/2⟩

en 1D), soit :

|∇| ≈ 1/
⟨
r2
⟩1/2

, |∆| ≈ 1/
⟨
r2
⟩

. (5.24)
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Si l’on se place dans le régime hydrodynamique, où les interactions entre micro-nageurs
dominent sur la marche aléatoire, et en développant l’équation 5.23 en utilisant 5.24,
on obtient :

d ⟨r2⟩
dt

≃ α

⟨r2⟩1/2 + D (5.25)

Dans le régime hydrodynamique, où l’on peut négliger la diffusion, en effectuant un

changement de variable Y = ⟨r2⟩1/2
, et en intégrant l’équation 5.21 on retrouve :

⟨
r2
⟩

(t) = (3
2

αt +
⟨
r0

2
⟩3/2

)2/3. (5.26)

Ici r0 est la taille caractéristique du nuage à t = 0. De plus, de (5.25), il découle bien
que la vitesse d’expansion du nuage varie comme Vr = α/ < r2 >. Comme nous l’avons
mentionné précédemment, théoriquement la condition initiale est une distribution de
Dirac, mais en pratique, dans les simulations comme dans les expériences, on commence
la mesure alors que la suspension a une taille finie. Il nous faut ici différencier le temps
de l’expérience t et le temps à partir de la vraie condition initiale T = t − t0. De même,
dans le régime diffusif, on retrouve bien en 1D :

r2 = 2Dt (5.27)

Les résultats expérimentaux et numériques que nous avons présentés nous ont
donc permis de caractériser la dispersion hydrodynamique d’un nuage de micro-algues
concentré en considérant, d’un point de vue expérimental, la suspension comme un
milieu continu. Nous avons dans un premier temps pu constater un effet fort des parois
sur la dynamique du nuage, qui vont avoir tendance à écranter la dispersion des micro-
algues. Dans le régime hydrodynamique où les interactions hydrodynamiques entre
micro-algues dominent et où l’on s’est affranchi de l’influence des murs, la dispersion
suit une loi en t2/3. Ces résultats ont été confirmés par des simulations numériques.
Ce comportement semble être justifié par une vitesse d’expansion du nuage, sous l’in-
fluence d’interactions hydrodynamiques, et dépendant de la taille du nuage en 1/⟨r2⟩.
En considérant que la force des interactions hydrodynamiques, qui s’exercent entre des
micro-nageurs de type puller décroit avec l’inter-distance en 1/r2, cette dépendance
semble a priori cohérente. Aussi, pour confirmer ce comportement observé numérique-
ment et que l’on prédit par une analyse basée sur des arguments d’échelle, nous allons
nous intéresser au champs de vitesse des micro-algues dans le régime hydrodynamique.
Les expériences que nous avons présentées dans cette partie ne nous permettent pas
d’analyser directement les champs de vitesse, du fait à la fois de la résolution trop faible
pour ce type de mesure et des gradients de concentration utilisés. Nous avons donc réa-
lisé de nouvelles expériences avec un dispositif expérimental plus adapté au suivi des
champs de vitesses de particules pendant une phase de dispersion hydrodynamique.
Les expériences ainsi que les résultats seront présentés dans le chapitre 6.



88 CHAPITRE 5. DISPERSION HYDRODYNAMIQUE DE MICRO-ALGUES



Chapitre 6

Dispersion hydrodynamique :
dynamique microscopique

6.1 Démarche

Nous avons établi dans le chapitre précédent que la dynamique macroscopique de
la suspension suivait une loi de dispersion non-linéaire, et nous avons mis en évidence
que le déplacement quadratique moyen évoluait en fonction du temps comme t2/3. De
plus, les simulations numériques mettent en évidence que la dynamique d’expansion
du nuage est pilotée par les interactions hydrodynamiques. En moyenne, le champs
hydrodynamique créé par chaque micro-algue contribue à l’expansion du nuage de
micro-algues, et on peut définir une vitesse d’ensemble qui dépend de la taille du nuage
(et donc de la fraction volumique). On utilise le terme � d’advection � pour caractériser
l’expansion de ce nuage de micro-algues, car la dispersion du nuage de micro-algues
semble pouvoir être décrite par une équation d’advection-diffusion. En revanche il n’est
pas encore clair s’il s’agit vraiment d’advection lors de ce processus.
On va maintenant chercher à caractériser la dynamique microscopique des micro-algues
en fonction de la fraction volumique pour confirmer la prédiction numérique établie, à
savoir que la vitesse d’advection du nuage décroit en α/⟨x2⟩ (voir 5.4). On s’intéresse
donc dans ce chapitre à la dynamique de dispersion d’un nuage de micro-algues en
présence d’interactions hydrodynamiques, non plus d’un point de vue macroscopique
comme nous l’avons fait dans le chapitre 5. On ne traitera donc pas la suspension comme
un ensemble continu, mais, en augmentant la résolution spatiale dans nos expériences,
on va pouvoir suivre la dynamique individuelle de l’ensemble des particules, ce qui nous
permet d’avoir accès à la fois aux vitesses locales et moyenne des micro-algues, et de
suivre l’évolution de la taille du nuage au cours du temps. On se place donc ici dans
un cadre mésoscopique pour étudier un régime de dispersion hydrodynamique.

Afin de mesurer et de décrire quantitativement la vitesse d’une micro-algue en fonc-
tion de la fraction volumique, nous avons développé un nouveau dispositif expérimental.
En utilisant le phototactisme pour regrouper des micro-algues, il est possible de choi-
sir précisément la géométrie du nuage que l’on forme, mais nous avons vu également
que, lorsque la concentration initiale est trop faible, nous ne sommes pas parvenus à
concentrer les micro-algues. Or, pour étudier les champs de vitesses de micro-algues,
nous allons devoir nous placer dans un régime semi-dilué où l’on peut observer un ré-
gime de dispersion hydrodynamique tout en mesurant des vitesses de particules. Enfin,
on souhaite avec ce nouveau dispositif s’affranchir de l’effet des murs que l’on a pu
observer précédemment (voir section 5.4).

89
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Nous allons pour cela utiliser un dispositif microfluidique et créer un jet de micro-
algues par flow focusing dans un canal, dont la largeur a été augmentée à 2 cm. On
forme ainsi un nuage de micro-algues de même géométrie que dans les expériences
précédentes avec lumière, tout en satisfaisant les exigences que nous avons formulées
précédemment. Dans cette expérience, l’écoulement est utilisé pour former le nuage
de micro-algues, dont on peut contrôler précisément à la fois la fraction volumique
et la largeur, ensuite l’écoulement est stoppé pendant la phase de dispersion de la
suspension. Enfin on réalisera un suivi de particules pour reconstruire les trajectoires
des micro-algues. On a ainsi notamment accès à x(t) et y(t) pour toutes les particules,
dont on peut ensuite tirer les grandeurs physiques d’intérêt pour notre étude ⟨x2(t)⟩,
⟨Vx(t)⟩ et Vx(x, t) etc... Dans ces expériences, le nombre de particules sera bien moins
important que dans les expériences précédentes, mais, comme nous en avons discuté
dans 2.1.3, des phénomènes de transition sont observables même pour un nombre très
restreint d’individus [11].

6.2 Dispositif et mesures expérimentaux

Le canal microfluidique que nous avons utilisé a une géométrie avec trois entrées
menant sur une chambre principale de section 20 x 0.2 mm2 et une longueur de 5 mm. Il
est fabriqué en PDMS et est obtenu en suivant le protocole détaillé dans la section 3.2.1
à partir d’un moule en résine SU-8 1075. Ensuite chaque entrée du dispositif principal
est connectée par des canaux de diamètre intérieur 0.8 mm à des pousse-seringue, avec
lesquels on impose les débits de liquides injectés dans la branche principale et dans les
branches secondaires.

20 mm

0.2 mm

5 mm

Pousse-seringues

y

z

x

xx

y

z

TAP

Suspension 

de micro-algues

Figure 6.1 – Schéma du canal microfluidique utilisé pour concentrer la suspension en
un jet. On injecte la suspension de micro-algues dans le canal central, et l’on injecte du
milieu de culture (TAP) dans les branches secondaires. En fixant le rapport des débits,
on fixe la taille du jet dans le canal de sortie, où est effectuée l’acquisition d’images.
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6.2.1 Principe du flow focusing

La technique du flow focusing a de nombreuses applications en microfluidique, que
ce soit pour la formation de gouttes ou de bulles monodisperses, les mélanges, de
la microrhéologie ou encore de la cytométrie. Le principe consiste à former un jet de
fluide dans une phase liquide. Il peut s’agir de fluides non-miscibles ou d’une suspension
passive, ou active dans notre cas. La suspension est injectée dans le canal principal,
ensuite l’application d’écoulements sur les canaux de chaque côté du canal principal
entrâıne la concentration de la suspension en un jet au centre du canal [107]. La taille
du jet formé est directement liée au rapport des débits imposés dans les trois branches
d’entrée [108]. Par conservation des débits on peut écrire, pour la suspension confinée
dans le jet :

wi = Qi

vi × h
, (6.1)

où Qi est le débit injecté dans la branche principale contenant la suspension, wi est la
largeur du jet, vi la vitesse moyenne dans le jet et h l’épaisseur du canal. De même, la
vitesse moyenne dans le canal principal est

v0 = Qi + Qs1 + Qs2

w × h
, (6.2)

où Qs1 et Qs2 sont les débits injectés dans les branches secondaires, v0 la vitesse moyenne
totale dans le canal de sortie, et w la largeur du canal. Dans notre cas, nous avons fixé
Qs1 = Qs2 = Qs, le jet se forme donc au centre du canal. Ainsi le rapport entre la
largeur du jet et la largeur du canal est donné par :

wi

w
= Qi

γQt

, (6.3)

où γ est le rapport des vitesses vi

v0
et Qt le débit total. La section du canal principal

est 20 x 0.2 mm2 , le profil de Poiseuille dans la direction x est donc très proche d’un
écoulement bouchon. De plus la concentration est suffisamment faible l (environ 1%)
pour que les variations de viscosité soient négligeables dans la suspension. On peut
donc faire l’approximation que γ = 1.

Dans nos expériences, on impose le débit dans la branche principale à 10 µL/min ;
ainsi la vitesse d’écoulement dans le tube qui connecte la seringue au canal est suf-
fisamment grande pour transporter les micro-algues et suffisamment petite pour ne
pas endommager les cellules. Ensuite on fixe les débits des branches secondaires à
10 µL/min pour fixer la largeur du jet de suspension à 0.2 mm. On considère que les
micro-algues sont uniformément réparties dans la direction z. On prépare ainsi un nuage
de micro-algues qui va se disperser dans la direction transverse du canal. L’acquisition
est effectuée avec un grossissement x3.2 ce qui, compte-tenu de la caméra utilisée, nous
confère une distance d’observation d’environ 5 mm dans la largeur du canal (direction
x). Pour avoir un meilleur compromis entre le champ d’observation de l’expérience et la
résolution, on va suivre la demi-distribution de micro-algues (voir Figure 6.2) ; on sup-
pose que la dispersion dans la direction x est symétrique par rapport à l’axe y. Lorsque
le jet est formé et stabilisé, on va simultanément arrêter les écoulements et bloquer les
sorties à l’aide de pinces, ce qui permet d’empêcher toute inertie de l’écoulement, du
fait par exemple de la déformabilité des tuyaux utilisés. L’acquisition est ensuite effec-
tuée à une fréquence de 30 Hz. La Figure 6.2 montre le type d’images que l’on obtient
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au cours du temps et illustre la dispersion du nuage. Ici, contrairement aux expériences
précédentes, on peut clairement suivre les micro-algues individuellement et en tirer
des quantités comme le déplacement quadratique moyen et la vitesse des particules en
fonction de leur position dans le nuage. La gamme de fractions volumiques utilisées
varie typiquement entre 0.35 et 1.5%. Au-delà, il devient déjà difficile de réaliser un
suivi de particules fiable.

6.2.2 Distribution de particules

Les images acquises sont d’abord traitées pour retirer le fond avec méthode de pro-
jection du maximum (voir 4.4.1). La reconstruction des trajectoires est ensuite effectuée
avec le logiciel de tracking FAST décrit dans 3.4.1. Dans un premier temps, on veut
simplement détecter les particules et avoir accès à leurs coordonnées sur chaque image.
On peut ainsi tracer, à un temps donné, la distribution de particules le long de l’axe
x. Sur la Figure 6.3, on suit le nombre de particules détectées en fonction du temps.
Dans cet exemple, on voit les différents aspects à considérer lorsque l’on va extraire des
grandeurs caractéristiques de notre problème. Dans un premier temps, le nombre de
particules peut augmenter, ce qui signifie que notre résolution à la fraction volumique
considérée est trop faible pour pouvoir différentier des particules proches. Lorsque le
nuage se dilue alors on peut détecter toutes les particules. En pratique, dans le ré-
gime hydrodynamique, les temps courts ne sont donc pas exploitables. Ensuite au bout
d’un certain temps, le nombre de particules commence à diminuer, car les particules
commencent à sortir de notre champ d’observation. En effet, le compromis que l’on
a fait entre la longueur du champ d’observation et la résolution de l’image ne nous
permet pas de suivre les micro-algues sur toute la longueur du canal (2 cm). Lorsque
l’on va mesurer des grandeurs comme le déplacement quadratique moyen, on va donc
faire attention à ce que le nombre de particules reste constant, en acceptant une marge
d’erreur de 5%. Typiquement, dans l’exemple donné sur la Figure 6.3, on va suivre
l’évolution du nuage sur des temps de t = 5 s à 40 s. Nous verrons que cette période est
suffisante pour observer la transition du régime hydrodynamique vers le régime diffusif.
Ensuite, à partir des trajectoires reconstruites, on trace la distribution du nombre de
particules en fonction du temps, normalisée par le nombre total de particules détectées.
On compte le nombre de particules détectées dans des tranches de 0.5 mm le long de
l’axe des x, et le nombre total de particules est moyenné dans le temps sur une période
où le nombre de particules détectées est constant. La Figure 6.4 montre le type de
distribution que l’on obtient.

Avant de nous intéresser au régime de dispersion hydrodynamique, on va effectuer
des mesures de dispersion de micro-algues avec une fraction volumique faible. On aura
ainsi la référence du régime de dispersion en absence d’interactions hydrodynamiques
que nous n’avons pas observé dans les expériences précédentes (voir chapitre 5).
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Figure 6.2 – Images de dispersion du demi-nuage de micro-algues dans la direction
x du canal à différents temps ; t=0 correspond à l’instant du début de l’acquisition,
lorsque l’écoulement s’est arrêté. Le fond a été retiré sur chaque image, et le contraste
a été ajusté ici uniquement dans un soucis de visibilité. Parallèlement on trace la
distribution de particules détectées N/Ntot en fonction de la position x, sur des tranches
de 0.5 mm, pour les temps correspondant.
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Figure 6.3 – Nombre de particules détectées par image en fonction du temps dans la
fenêtre d’observation. Le nombre de particules commence à diminuer lorsque celles-ci
commencent à sortir du champ d’observation.
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Figure 6.4 – Distribution du nombre de particules détectées dans des tranches
d’images de 0.5 mm le long de la direction x dans le canal ; la taille de l’image est
de 5x1 mm2. La distribution est prise à l’instant t = 10 s. La fraction volumique ini-
tiale est de 0.7%.
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6.3 Résultats

6.3.1 Dynamique de dispersion en régime dilué : comporte-
ment diffusif

On va réaliser des expériences de dispersion avec une fraction volumique faible, de
l’ordre de 0.3%, afin d’observer la dispersion d’un nuage de micro-algues dont la dyna-
mique sera uniquement pilotée par la marche aléatoire avec persistance de Chlamydo-
monas reinhardtii. À partir de la distribution de particules en fonction de la position
x dans le canal, on calcule le déplacement quadratique moyen en utilisant l’expression
donnée en 5.9. Le type de courbe que l’on obtient est présenté sur la Figure 6.5. On
retrouve bien la dynamique de nage de Chlamydomonas reinhardtii : sur environ 2 s les
micro-algues nagent de manière balistique, puis aux temps plus longs le nuage se dis-
perse suivant une dynamique de diffusion linéaire, ce qui est compatible avec ce qu’ont
obtenu [87]. On peut aussi remarquer que vers la fin de l’acquisition, le msd sature car
les particules commencent à sortir du champ d’observation et la distribution tend à se
stabiliser. L’ajustement sur la courbe du déplacement quadratique moyen en fonction
du temps est effectué avec l’expression donnée en (2.4) par :

⟨
x2(t)

⟩
−
⟨
x0

2
⟩

= L2
p

t

tp

−
L2

p

2
(1 − e

−2 t
tp ). (6.4)

Ce qui nous permet de retrouver le coefficient de diffusion caractérisant la dispersion de
micro-algues en absence d’interactions hydrodynamiques. En moyennant sur plusieurs
expériences réalisées dans ce régime, à des dates d’expériences différentes, on obtient
D ≈ 0.025 ± 0.01 mm2 . s−1 . On retrouve bien un ordre de grandeur comparable à
la valeur obtenue à partir d’une mesure microscopique de ce coefficient (voir 3.4.2).
On peut toutefois noter que ce coefficient est plus grand que le coefficient de référence
(D = 0.012 ± 0.01 mm2 . s−1 ). La mesure de dispersion est réalisée sur des temps longs,
de l’ordre de 20 s, alors que la mesure microscopique est réalisée sur environ 5 s. Bien
que l’on retrouve le bon ordre de grandeur et la même dynamique, on peut se deman-
der si ces échelles de temps différentes ont une influence sur la mesure de la valeur du
coefficient de diffusion.

Maintenant que l’on a cette référence, on va réaliser des expériences de dispersion
similaires en contrôlant la fraction volumique pour pouvoir observer une transition du
régime hydrodynamique (concentré) vers le régime de dispersion linéaire (dilué).
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Figure 6.5 – Évolution du déplacement quadratique moyen en fonction du temps
mesuré à partir de la formule (5.9) ; la fraction volumique initiale est ϕ ≈ 0.12%,
ce qui correspond à un régime de dispersion sans interactions hydrodynamiques. On
observe une dynamique de dispersion de type � diffusif �. L’ajustement (courbe rouge)
est réalisé à partir de la formule (6.4).
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Figure 6.6 – Évolution du déplacement quadratique moyen en fonction du temps en
échelle logarithmique. La courbe en trait plein rouge représente une pente 2, corres-
pondant au régime balistique, et celle en pointillés noirs une pente 1, qui caractérise
un régime de dispersion linéaire. la fraction volumique initiale est ϕ ≈ 0.12%.

6.3.2 Transition d’un régime de dispersion hydrodynamique
vers un régime diffusif

Au cours de la dispersion d’un nuage concentré de micro-algues, la dynamique est
d’abord influencée par les interactions hydrodynamiques. Ensuite, lorsque la fraction
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volumique est suffisamment faible, on s’attend à retrouver la dynamique du régime
dilué, qui est linéaire ; pour une distance inter-nageur suffisamment grande les interac-
tions ne sont plus effectives, et la dispersion est alors gouvernée par la marche aléatoire
des micro-algues. Nous allons maintenant nous placer dans une configuration où la frac-
tion volumique est suffisamment grande pour voir un régime hydrodynamique, mais en
même temps assez diluée pour pouvoir faire du suivi de particule individuel. Typi-
quement, dans nos expériences les fractions volumiques injectées dans le micro-canal
varient d’environ 0.7 à 1.2%. On essaie de contrôler l’arrêt de l’écoulement et le début
de l’acquisition au mieux pour avoir une taille de jet suffisamment petite de manière
à pouvoir suivre la dispersion assez longtemps pour observer la transition entre les
deux régimes. Comme précédemment, on calcule le déplacement quadratique moyen en
fonction du temps. On rappelle l’expression du déplacement quadratique moyen en 1D
obtenu dans la section 5.5.1 :⟨x2⟩ (t) = (3

2αt + ⟨x0
2⟩3/2)2/3, ϕ ≥ ϕs

⟨x2⟩ (t) = 2Dt, ϕ ≤ ϕs

(6.5)

où x0 est la largeur du nuage au début de l’acquisition. On s’attend à observer un
changement de régime pour une fraction volumique seuil ϕs, au-delà de laquelle le nuage
est suffisamment dilué pour pouvoir négliger l’effet des interactions hydrodynamiques.
On rappelle que la fraction volumique est donnée par :

ϕ(t) = 4
3

πa3 N

hL ⟨x2(t)⟩3/2 (6.6)

avec h la profondeur du canal, et L la largeur de l’image dans la direction y. Les deux
régimes de dispersion sont mis en évidence sur le graphe de la Figure 6.7, qui représente
le déplacement quadratique moyen en fonction du temps. On observe une transition
pour une fraction volumique autour de ϕ ≈ 0.55%. On constate que cette valeur est
plus grande par rapport à la l’observation de [91] (ϕs ≈ 0.15%), mais il nous faut ici
tenir compte du fait que l’on a un gradient de concentration dans le nuage, et la valeur
de ϕ que l’on mesure est une grandeur moyenne calculée à partir de ⟨x2⟩. Il ne s’agit pas
d’une mesure locale de la distance inter-nageurs. On l’utilise uniquement afin d’établir
qualitativement la transition entre les deux régimes. Ensuite, on trace sur la Figure
6.8, qui représente le déplacement quadratique moyen après un changement d’échelle
défini par : ⟨

x2(t)
⟩3/2

−
⟨
x0

2
⟩3/2

= αt. (6.7)

On ramène ainsi les courbes à 0.
Le régime hydrodynamique est alors caractérisé sur la courbe par une pente 1 et le

régime linéaire par une pente 1.5. Plus précisément, en moyennant sur les différentes
expériences, on obtient respectivement : 1.04 ± 0.6 et 1.57 ± 0.15. Cela correspond
respectivement à un coefficient β = 2/3, qui caractérise le régime de dispersion hydro-
dynamique, puis à un coefficient 1 pour le régime de dispersion linéaire. Les résultats
sont donc compatibles avec l’expression 6.4. On retrouve donc un accord satisfaisant
avec les résultats expérimentaux et numériques que nous avons présentés dans le cha-
pitre précédent.
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Figure 6.7 – Évolution du déplacement quadratique moyen en fonction du temps
(ronds blancs). Les ajustements sont réalisés avec la formule donnée par (6.5) ; en
rouge pour le régime hydrodynamique et en bleu pour le régime linéaire. Parallèlement,
on trace l’évolution de la fraction volumique calculée à partir de la formule (6.6). La
transition apparâıt à une fraction volumique ϕ ≈ 0.55%.
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Figure 6.8 – Évolution du déplacement quadratique moyen en fonction du temps. On
effectue un changement d’échelle pour superposer l’ensemble des courbes. On voit alors
apparâıtre un régime hydrodynamique aux temps courts, caractérisé ici par une pente
1, et aux temps longs un régime linéaire caractérisé par une pente 1.5. Les fractions
volumiques initiales explorées varient de 0.7 à 1.2%.
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6.3.3 Caractérisation des interactions hydrodynamiques entre
micro-algues Chlamydomonas reinhardtii

On va ensuite s’intéresser à la valeur du coefficient α. Nous avons vu dans la sec-
tion 5.5.1 que l’on pouvait écrire une équation d’advection-diffusion, dans le régime
hydrodynamique, sous la forme :

d ⟨x2⟩
dt

≃ α

⟨x2⟩1/2 , (6.8)

qui vient du fait que l’on moyenne sur l’ensemble des vitesses créées par les micro-
nageurs dont la force décroit en 1/r2. On s’attend en effet à ce que le préfacteur α soit
proportionnel à la force du dipôle, puisque la dynamique des micro-algues est influencée
par le champs hydrodynamique créé par les autres nageurs. De même, compte-tenu de
l’interaction longue-portée de ces micro-algues, α devrait augmenter avec le nombre de
micro-nageurs dans le nuage. C’est effectivement ce qui a été observé numériquement,
comme on le voit sur la Figure 6.9.
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Figure 6.9 – Évolution du déplacement quadratique moyen obtenu numériquement
en fonction du temps. Les simulations numériques ont été réalisées pour différents
nombres de particules, mais la même fraction volumique initiale. Ce graphe met en
évidence l’influence du nombre de particules sur le préfacteur α dans l’équation 6.8.

On mesure ce coefficient α à partir du déplacement quadratique moyen en fonction
du temps, comme sur la Figure 6.7. On a sur cette courbe les deux régimes, hydrody-
namique et linéaire, respectivement caractérisés par une dépendance temporelle ∝ t2/3

et ∝ t. Dans le régime hydrodynamique, l’ajustement est réalisé en fixant le paramètre
x0 dans l’expression donnée par 6.4. On obtient ainsi différentes valeurs de α pour les
différentes expériences réalisées (dans notre cas en mm3 . s−1 ). Ensuite, sur la Figure
6.10 on trace le coefficient α en fonction du nombre de particules détectées dans chaque
expérience. On observe une tendance linéaire, ce qui nous permet, dimensionnellement,
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de poser :

α ∝ σN

8πη
, (6.9)

où σ est le moment dipolaire et η la viscosité de fluide. Cette dépendance semble être
observée numériquement, mais il faudrait pouvoir réaliser des simulations avec plus
de particules, ce qui devient rapidement très coûteux en temps de calcul. Ensuite, à
partir de la valeur de ce coefficient α obtenue expérimentalement, on peut remonter à
la valeur de la force du dipôle exercé par une micro-algue Chlamydomonas reinhardtii
sur le fluide environnant. En remplaçant l’expression du moment dipolaire σ = F.d
dans l’expression (6.9), on a alors :

F ∝ α

dN
8πη, (6.10)

avec :

d = 1.10−5 m la longueur du dipôle de force
η = 10−3 Pa. s−1 la viscosité dynamique de l’eau

Sur le graphe de la Figure 6.10, la pente de la droite affine a pour valeur : α/N ≈
2.5.10−5 mm3

. s−1 , ce qui nous donne pour la force F ≈ 12 pN. Cet ordre de gran-
deur est de manière surprenante très proche de la valeur qui a été obtenue à partir
d’une mesure microscopique du champs d’écoulement autour d’une micro-algue Chla-
mydomonas reinhardtii par [109, 110]. En effet, en mesurant la puissance moyenne
développée sur un cycle par une micro-algue P = Fv, ils obtiennent P = 5 fW, ce qui
correspond à une force F ≈ 10 pN. De même, s’il l’on considère la force exercée par
une particule active se déplaçant à une vitesse Vm = 100 µm. s−1 , on a pour la force
F = 6πηRv ≃ 10 pN. [63] ont mesuré la vitesse instantanée de micro-algues Chla-
mydomonas reinhardtii en fonction de la viscosité du fluide suspendant, ils ont ainsi
montré que le déplacement d’une micro-algue se faisait à force constante, de valeur
F ≈ 15pN. On retrouve donc une valeur proche entre notre mesure, qui est réalisée sur
des valeurs moyennes, à une échelle mésoscopique, et une mesure microscopique de la
force exercée par la micro-algue Chlamydomonas reinhardtii. La dépendance linéaire
entre le préfacteur α et le dipôle de force exercé par une micro-algue que nous avons
observée semble ainsi cohérente.

Ces résultats sont qualitativement en accord avec les résultats numériques présen-
tés dans la section 5.4, et cette approche nous permet d’établir un lien quantitatif
entre l’activité microscopique de la micro-algue et la dynamique collective étudiée à
une échelle mésoscopique. Cela nous permet de confirmer le modèle que nous avons
utilisé pour décrire la dynamique de dispersion d’un nuage de micro-algues en régime
concentré, et notamment la dépendance temporelle ⟨x2⟩ ∝ t2/3. Pour aller plus loin,
nous allons maintenant nous intéresser à l’effet des interactions sur la dynamique de
nage individuelle au sein du nuage concentré de micro-algues.
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Figure 6.10 – Coefficient α, obtenu à partir des courbes expérimentales du ⟨x2(t)⟩ par
ajustement de la fonction donnée par l’équation (6.4), tracé en fonction du nombre de
particules. La courbe tracée en rouge est un ajustement par une fonction affine, et la
pente nous donne la valeur α/N ≈ 2.5.10−5 mm3

. s−1 .

6.3.4 Mesure de la vitesse moyenne d’advection

L’expansion d’un nuage concentré de micro-algues est principalement pilotée par
les interactions hydrodynamiques. Nous avons vu dans la section 2.2.3 qu’il y a deux
types d’interactions : répulsive ou attractive, en fonction de l’orientation d’un nageur
par rapport à l’autre et du type de nageur considéré. Dans le cas d’une suspension de
micro-nageurs de type puller, les interactions répulsives sont dominantes [75]. Ainsi, en
moyenne l’expansion du nuage est due à un mouvement de type advectif qui tend à dis-
perser les micro-algues, et sa dynamique peut être décrite par une équation d’advection-
diffusion.

Pour caractériser cette dynamique, on va suivre les trajectoires individuelles des
micro-algues. Puis, on calcule les vitesses des particules comme nous l’avons détaillé
dans la partie 3.4.2 et on moyenne sur l’ensemble des particules à chaque pas de temps.
Compte tenu de la géométrie de notre nuage, la dispersion se fait principalement dans
la direction transverse au sens d’écoulement (direction x), on va donc s’intéresser à la
composante de vitesse Vx. On représente sur la Figure 6.11 la composante de vitesse
moyenne ⟨Vx⟩ en fonction du temps. On constate que cette vitesse décroit en fonction
du temps, comme la fraction volumique diminue au cours du temps et que la taille
du nuage augmente. On va ensuite tracer cette vitesse en fonction de la taille carac-
téristique du système ⟨x2⟩. Comme on le voit sur la Figure 6.12, on retrouve bien la
dépendance prédite dans la section 5.4 par l’équation (5.22). Nous avons comparé le
cas avec et sans interactions hydrodynamiques ; on voit que dans le second cas, on est
proche d’une vitesse d’advection nulle. On peut remarquer cependant que l’ordre de
grandeur de la vitesse d’advection que l’on mesure expérimentalement est plus faible
que dans les simulations numériques. Il est à noter que la fraction volumique dans les
expériences réalisées est de l’ordre de 1%, tandis que dans les simulations ϕ ≈ 10%.
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Cet écart peut expliquer la différence observée sur la valeur de la vitesse. Il serait
intéressant de mesurer cette vitesse d’advection expérimentalement en fonction de la
fraction volumique, mais comme nous l’avons discuté précédemment, le suivi de par-
ticules est rapidement limité dès lors que l’on est ≥ 1%. Nous n’avons donc pas pu
explorer une gamme de concentration assez large pour observer une tendance signi-
ficative. Nous discuterons dans les perspectives de pistes possibles pour explorer une
gamme de concentration plus large.
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Figure 6.11 – Vitesse moyenne calculée sur l’ensemble des micro-algues détectées ⟨Vx⟩
en fonction du temps, dans le régime hydrodynamique. La fraction volumique initiale
est 1.2%. À mesure que le nuage se disperse, la vitesse d’expansion du nuage diminue,
et tend vers 0.

Ensuite, à partir de la courbe ⟨Vx⟩ (1/ ⟨x2⟩), on peut extraire la valeur du coeffi-
cient α (voir Figure 6.14). On obtient α ≈ 0.035 mm3 . s−1 , alors que la valeur ob-
tenue avec un ajustement par la formule donnée en (5.3) sur la courbe ⟨x2⟩ (t) est
α ≈ 0.045 mm3 . s−1 . On trouve donc un accord satisfaisant, malgré la dispersion des
données, entre les deux mesures du coefficient α, et qui va bien dans le sens du modèle
que nous avons proposé dans la section 5.5.1. Nous obtenons donc des résultats cohé-
rents, qui vont dans le sens de la description théorique que nous avons proposée pour
décrire la dynamique de la suspension à partir d’une équation d’advection-diffusion.
Nous avons ici considéré uniquement des valeurs moyennes. Pour aller plus loin, on va
chercher à établir le champs de vitesse local dans le nuage, afin de confirmer le modèle
que nous avons proposé et de donner une description complète de la dynamique. En
effet, dans l’équation d’advection-diffusion donnée par l’équation (5.23) (voir 5.5.1), en
connaissant le profil de vitesse en fonction de la position dans la direction de dispersion
et en résolvant l’équation, on pourrait justifier alors l’hypothèse donnée par l’équation
(5.25), indépendamment de nos mesures expérimentales et numériques. On va donc
mesurer le champs de vitesse local des micro-algues en fonction de la position dans le
nuage.
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Figure 6.12 – Vitesse moyenne des micro-algues tracée en fonction de la longueur ca-
ractéristique du nuage obtenue expérimentalement en échelle logarithmique. Les points
rouges représentent le cas avec interactions hydrodynamiques, les points noirs le ré-
gime dilué (i.e sans interactions hydrodynamiques) ; la courbe noire discontinue est un
ajustement linéaire, et la pente obtenue est −1.05.

Figure 6.13 – Vitesse moyenne des micro-algues, obtenue numériquement, tracée en
fonction de la longueur caractéristique du nuage en échelle logarithmique. La comparai-
son est faite entre le cas interaction et le cas sans interactions hydrodynamiques. Dans le
cas de la dispersion hydrodynamique, on retrouve la dépendance prédite ⟨V ⟩ ∝ 1/ ⟨x2⟩.
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Figure 6.14 – Vitesse moyenne du nuage de micro-algues, mesurée expérimentalement,
et tracée en fonction de 1/ ⟨x2⟩. L’ajustement par une fonction linéaire tracée dans le
régime hydrodynamique donne α ≈ α ≈ 0.035 mm3 . s−1 .
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6.3.5 Champs de vitesse local en fonction de la fraction volu-
mique

Du fait des interactions hydrodynamiques mais également de l’encombrement sté-
rique, on s’attend à ce que la vitesse d’une micro-algue dépende de la fraction volu-
mique. S’il on considère simplement le libre parcours moyen d’une particule active,
celui-ci diminue avec la fraction volumique, la particule tend alors à se réorienter à
une fréquence plus grande que sa fréquence de réorientation intrinsèque (ou biologique,
voir la section 2.3.2). L’effet sur la vitesse est moins évident, comme il dépend de la
distance et de l’orientation entre micro-nageurs, et qu’il faut considérer la contribution
de plusieurs particules voisines. Nous avons donc effectué des expériences complémen-
taires, indépendantes des mesures de champs de vitesse réalisées pour cette expérience
de dispersion, où l’on mesure le coefficient de diffusion microscopique de micro-algues
en fonction de la fraction volumique (voir section 3.5). On observe une diminution
du coefficient de diffusion lorsque la fraction volumique augmente, et que la distance
inter-nageur diminue. Cette tendance avait déjà été observée numériquement [56]. On
s’attend donc à ce que, dans un nuage concentré de micro-algues, et dont le profil de
concentration n’est pas homogène, on puisse établir un profil de vitesse, ce profil justi-
fiant la dynamique de la suspension décrite dans les résultats précédents.

On va s’intéresser à la fois à la vitesse des micro-algues, mais également à leur
orientation en fonction du temps. Les différents graphes de la Figure 6.15 représentent
les vecteurs vitesse des particules détectées, et dont la vitesse est calculée sur une
trajectoire de 1 s, ce qui correspond au régime balistique de la micro-aglue, à différents
instants de l’expérience. D’abord, on s’intéresse à l’orientation des micro-nageurs en
fonction du temps. On calcule cos(θ) = Vx/ |V | pour chaque particule en fonction du
temps. Globalement au début de la phase de dispersion, les particules sur les bords
du nuage sont orientées vers l’extérieur, alors que les orientations des micro-algues au
centre du nuage sont plus aléatoires. Cela met en évidence le fait que les micro-algues
sur les bords du nuage subissent en moyenne une réorientation hydrodynamique du fait
de collisions et d’interactions hydrodynamiques ; les micro-algues au centre du nuage,
où la fraction volumique est la plus importante, se réorientent plus régulièrement du
fait de la présence des voisines et se dispersent moins. Puis les orientations deviennent
en moyenne aléatoire après un temps de l’ordre de 10 s. Cette tendance est représentée
sur la Figure 6.16. Les particules sont principalement orientées au début de la phase
de la dispersion, puis le système tend vers un état d’orientations isotrope. Ensuite en
moyennant sur les particules les orientations, on trace en fonction du temps la fonction :

P (t) = 1
N

∑
n

cos(θ), (6.11)

n étant le nombre de particules suivies. On met ainsi en évidence que, sous l’influence
des interactions hydrodynamiques, on voit la signature d’un ordre polaire pendant la
phase de dispersion hydrodynamique, avant de tendre vers un état d’orientation aléa-
toire (voir Figure 6.17). Ce résultat nous permet de mettre en évidence la signature
d’une dynamique collective sous l’influence des interactions hydrodynamiques au sein
de la suspension pendant un processus de dispersion.
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Figure 6.15 – Vecteurs vitesses des particules, obtenus expérimentalement, représentés
en fonction de la position de la particule à différents temps de l’expérience. L’échelle
donnée pour la norme des vecteurs vitesse est en µm/s.
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Figure 6.16 – Distribution de l’orientation des micro-nageurs, extraite des graphes
montrés en Figure 6.15, en fonction du temps. cos(θ) = 1 correspond à une orientation
suivant l’axe x, vers l’extérieur du nuage.
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Figure 6.17 – Distribution des orientations moyennes des micro-nageurs, extraite des
graphes montrés en Figure 6.15, en fonction du temps. Dans un premier temps, on voit
que les micro-nageurs sont orientés, puis à mesure que les micro-algues se dispersent
on tend vers une orientation moyenne nulle.
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On s’intéresse également aux composantes de vitesses des particules suivies en fonc-
tion de leur position dans le nuage et en fonction du temps. On va étudier en particulier
la composante de vitesse dans la direction de dispersion Vx, et la comparer au profil
de concentration du nuage. Sur la Figure 6.18, on trace en parallèle la distribution
de particules en fonction de x et la vitesse Vx, moyennée sur le nombre de particules
détectées dans des tranches de 0.5 mm dans la direction x, et ce à différents instants de
l’éxpérience. On voit d’abord que la vitesse au centre du nuage est centrée autour de 0,
tandis que la vitesse moyenne est maximale sur les bords du nuage. Les micro-algues
aux bords du nuage vont avoir tendance à nager vers l’extérieur du nuage, du fait de
la présence des autres micro-algues. Ensuite, toujours dans le régime hydrodynamique,
on voit que la distribution change de forme, on a un maximum de la vitesse qui appa-
râıt à une position intermédiaire dans le nuage. En effet, lorsque le nuage commence à
se diluer, la distance inter-nageurs sur les bords du nuage est plus grande, et donc la
force des interactions plus faible, voire nulle. L’influence des interactions hydrodyna-
miques est alors plus importante à une distance intermédiaire. Enfin, lorsque l’on sort
du régime hydrodynamique, la vitesse devient homogène sur l’ensemble du nuage, et
devient nulle en moyenne. Cette description qualitative tend à montrer que le profil de
vitesse dépend du gradient de concentration dans le nuage, et souligne l’effet des inter-
actions hydrodynamiques localement. Pour être plus quantitatif, on souhaiterait définir
la forme du profil de concentration et du profil de vitesse pour établir un lien quantitatif
entre ces deux grandeurs. En considérant par exemple une distribution gaussienne, au
départ par soucis de simplicité, et faisant l’hypothèse que

Vx = −α
dϕ

dx
. (6.12)

Alors en calculant la vitesse moyenne des particules définie par :

⟨Vx⟩ = −α
∫ ∞

0

dϕ

dx
ϕdx, (6.13)

on retrouve ⟨Vx⟩ = α/(2π ⟨x2⟩). Cependant, la distribution gaussienne, ainsi que l’hy-
pothèse de l’équation (6.12) n’a pas été clairement établie dans nos différentes expé-
riences réalisées. En particulier, nous avons pu constater que l’on ne contrôlait pas la
distribution initiale formée par flow focusing. De plus, comme on peut le voir sur la
Figure 6.18, les barres d’erreur sur la vitesse restent grandes. Il est donc difficile de
confirmer cette tendance ou d’inférer à partir des expériences la forme du profil de
vitesse. Une résolution analytique plus complète serait à envisager pour permettre de
soutenir ces résultats expérimentaux. Néanmoins, l’analyse qualitative que nous avons
réalisée va dans le sens de la description du phénomène de dispersion par un modèle
d’advection-diffusion, et met en évidence le rôle des interactions hydrodynamiques dans
la dynamique de ce phénomène.
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Figure 6.18 – Distribution de de la vitesse des micro-nageurs en fonction de x (carrés
blancs), moyennée sur des tranches de 0.5 mm, à différents instants de l’expérience.
En parallèle est tracée la distribution du nombre de particules suivant l’axe x (ronds
noirs).
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6.4 Discussion

Ces expériences de dispersion de micro-algues nous ont permis de mettre en évidence
la transition dans le temps entre deux régimes de dispersion : lorsque la fraction volu-
mique est suffisamment importante un premier régime dit hydrodynamique, piloté par
les interactions hydrodynamiques, puis un régime � diffusif � lorsque le nuage est dilué,
et la dynamique de la suspension est alors fixée par la marche aléatoire des micro-algues.
Nous avons ainsi pu confirmer la dynamique de dispersion que nous avions établie au
chapitre 5 en présence d’interactions hydrodynamiques, à savoir que < x2 >∝ t2/3.
Nous avons également mesuré le préfacteur dans l’expression du déplacement quadra-
tique moyen ⟨x2⟩ donnée en (5.26). La mesure de ce coefficient nous permet par ailleurs
de retrouver la valeur de la force exercée par une micro-algue sur le fluide. Nous avons
mesuré une valeur cohérente avec ce que l’on trouve dans la littérature. Ensuite à partir
des suivis individuels de trajectoires, nous avons eu accès à la dynamique des micro-
algues au cours du processus de dispersion. Ces résultats ont par ailleurs été corroborés
par des simulations numériques, qui montrent un bon accord qualitatif avec les résultats
expérimentaux. Cependant, nous avons pu constater que les échelles utilisées étaient
assez différentes. En effet, les simulations numériques réalisées ont été limitées à 500
particules, pour une faction volumique de 10%. On est donc assez loin de notre configu-
ration expérimentale, mais réaliser des simulations numériques avec un grand nombre
de particules, tout en ayant une modélisation réaliste des interactions hydrodynamique
et stérique est un défi intéressant en soi. Par ailleurs, expérimentalement il est difficile
de mesurer la dynamique microscopique à une fraction volumique de l’ordre de 10%.
Il nous faut donc encore optimiser le dispositif et la méthode numérique pour pouvoir
établir une comparaison quantitative entre expériences et simulations. De plus, comme
nous l’avons mentionné dans la section 6.3.4, il serait pourtant intéressant de pouvoir
réaliser ces expériences sur une gamme de fraction volumique plus large, notamment
pour voir l’effet de la fraction volumique sur la valeur de la vitesse. Néanmoins, malgré
ces limites nous obtenons un bon accord qualitatif entre expériences et théorie, ce qui
nous permet d’apporter des éléments de compréhension à ce phénomène de dispersion
d’une suspension active, et de souligner l’importance des interactions hydrodynamiques
dans ce processus.

Dans un second temps, nous avons étudié la dynamique microscopique des micro-
algues pendant la phase de dispersion, afin de caractériser l’effet des interactions hy-
drodynamiques sur la dynamique individuelle. En effet, nous avons mis en évidence que
la dynamique de la suspension dans le régime hydrodynamique implique qu’une micro-
algue est influencée par le champs hydrodynamique créé par les autre micro-algues, et
la dynamique d’expansion du nuage peut être vue comme une dynamique � d’advec-
tion �. Nous avons retrouvé qualitativement cette dynamique expérimentalement. Le
profil de vitesse est ainsi relié au gradient de concentration : les particules sur les bords
du nuage vont avoir tendance à être expulsées hors du nuage de micro-algues du fait
des interactions, en moyenne, répulsives avec les autres particules, tandis que la vitesse
moyenne au cœur du nuage est nulle en moyenne. Toutefois, nous avons pu constater
que ces mesures sont très bruitées et le profil de concentration n’est pas assez bien
contrôlé, de fait, il est difficile de caractériser le profil de vitesse quantitativement. À ce
point, nous avons plusieurs profils de vitesses théoriques, qui permettent de résoudre
l’équation d’advection-diffusion (5.23), mais il est difficile de conclure uniquement à
partir des résultats expérimentaux. Pour aller plus loin, il nous faudrait définir ce
profil de vitesse analytiquement pour appuyer nos mesures expérimentales du champs
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de vitesse. Parallèlement, il nous faudrait pouvoir améliorer la précision sur nos me-
sures pour réduire les barres d’erreur, qui restent pour le moment encore importante
même si, en moyenne, on peut voir une tendance en fonction du gradient de concen-
tration dans le nuage de micro-algues. Malgré ce point qui nécessite encore quelques
approfondissement, on trouve une cohérence entre nos résultats et les prédictions de
notre modèle, et nous avons ainsi établi un lien entre une description continue de la
suspension et l’activité microscopique des micro-algues sous l’influence d’interactions
hydrodynamiques.

Par ailleurs, on peut constater que la caractérisation du régime de dispersion hydro-
dynamique a été faite sur une durée assez restreinte (environ une décade), principale-
ment du fait du compromis que l’on doit faire expérimentalement entre une assez bonne
résolution pour pouvoir suivre les particules assez longtemps, et un champ d’observation
assez large. Si l’on peut augmenter ce champ d’observation, on pourrait étudier les deux
régimes de dispersion et la transition d’un régime vers l’autre pour des concentrations
plus importantes, et donc également avec un nombre de particules plus élevé ; on peut
espérer améliorer la statistique et avoir une meilleure précision sur la mesure du champs
de vitesse. Une piste que nous avons commencé à explorer est l’utilisation de l’optique
sans lentille. Nous reviendrons plus en détails dans le chapitre 7.2. Ces résultats sur
la dispersion hydrodynamique nous ont permis de mettre en évidence une dynamique
complexe, résultant d’interactions de nature hydrodynamique entre micro-algues. Nous
avons alors, dans un régime de concentration donné (ϕ = 0.4% à ϕ = 1.5%), carac-
térisé la dynamique de dispersion du point de vue macroscopique et du point de vue
microscopique, tout en établissant un lien quantitatif entre une description continue,
à l’échelle de la suspension, et l’activité intrinsèque microscopique des micro-algues.
Le modèle que nous avons proposé est validé par les résultats expérimentaux et nous
permet déjà d’avoir une bonne compréhension de ce phénomène.
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Chapitre 7

Conclusions et perspectives

7.1 Conclusions générales

Dans ce travail de thèse, nous avons étudié la dynamique d’une suspension active de
micro-algues, ce qui nous a permis d’aborder plusieurs questions autour de la matière
active. D’un point de vue général, à travers les processus de concentration et de disper-
sion d’une suspension de micro-algues, nous avons caractérisé une dynamique complexe
résultant de l’activité intrinsèque de ces micro-algues. En influençant sa dynamique de
nage par des biais de son environnement (dans notre cas lumière et écoulement), nous
avons étudié un phénomène d’organisation spontanée de la suspension, qui a été mis en
évidence par [26], et caractérisé la dynamique d’établissement du régime stationnaire
de ce phénomène. Nous avons également observé, à travers un processus de dispersion,
la signature d’une dynamique collective, pilotée par les interactions entre micro-algues
au sein de la suspension. Pour ces deux processus, nous avons adopté une démarche
multi-échelle. D’une part, la suspension a été abordée comme un milieu continu, ex-
périmentalement et théoriquement, et d’autre part nous nous somme intéressés, en
particulier dans le processus de dispersion, à la dynamique individuelle sous l’influence
des interactions entre micro-algues. Nous avons ainsi essayé d’établir un lien quanti-
tatif entre la dynamique de la suspension, à une échelle macroscopique, et l’activité
microscopique de ces micro-nageurs.

Concernant l’étude du processus de concentration spontanée de micro-algues en
écoulement, basé sur le travail de [26], nous avons décrit la dynamique de la suspension
pour pouvoir prédire notamment le temps caractéristique d’établissement du régime
stationnaire et la taille du jet. D’un point de vue expérimental, nous avons abordé la
dynamique de concentration du jet en traitant la suspension comme un fluide continu,
et les grandeurs caractéristiques du système ont été extraites à partir des profils de
concentration de micro-algues le long du canal. Nous avons ensuite proposé un modèle
continu de la suspension, en tenant compte des caractéristiques microscopiques des
micro-algues, comme leur temps de réorientation, vitesse de nage, distribution d’angle
en présence de lumière ; nous avons aussi considéré une caractéristique spécifique de
ce type de micro-nageur, à savoir la capacité des micro-algues à résister à la vorticité
d’un écoulement. Nous obtenons ainsi un accord satisfaisant entre nos résultats ex-
périmentaux et nos prédictions théoriques. Cependant, comme nous l’avons déjà fait
remarquer dans la section 4.4, le modèle que nous avons proposé permet de prédire
l’état stationnaire de la suspension. La description de la dynamique du régime transi-
toire, par exemple sur l’évolution de la taille du jet en fonction du temps demande la
résolution complète de l’équation d’évolution proposée pour modéliser la dynamique de
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la suspension. D’autre part, cette étude a été réalisée dans un régime dilué, en absence
d’interactions hydrodynamiques entre micro-algues. Il serait intéressant de voir si ces
interactions modifient la dynamique que nous avons décrite. Comment les grandeurs
caractéristiques que nous avons établies seraient-elles modifiées ? Peut-on s’attendre
à une compétition entre le processus de migration vers le centre du canal et les in-
teractions répulsives, qui vont avoir tendance à expulser les micro-algues du centre ?
Comment intégrer la contribution des interactions hydrodynamiques dans le modèle
que nous avons développé ? Il s’agit ici de plusieurs pistes qui restent à explorer pour
avoir une compréhension plus complète de ce phénomène de migration spontanée de
micro-algues.

Dans la deuxième partie de ce travail, consacrée à la dispersion hydrodynamique
d’un nuage concentré de micro-algues, nous avons étudié le rôle d’interactions, de na-
ture hydrodynamique, et leur effet sur la dynamique collective de la suspension. Si nous
avons vu dans la section 2.2.3 que l’émergence d’une dynamique collective avait prin-
cipalement été observée expérimentalement pour des suspensions de micro-nageurs de
type pusher, nous avons ici observé un phénomène semblable dans le cas d’une suspen-
sion de micro-nageurs de type puller. Plus précisément, pour une fraction volumique
suffisamment importante, la dynamique de dispersion de la suspension est pilotée par
les interactions entre micro-algues. À partir de mesures sur des grandeurs moyennes,
nous avons établi un régime de dispersion hydrodynamique, en présence d’interaction
hydrodynamiques, caractérisé par un exposant 2/3. Puis nous avons mis en évidence
la transition vers un régime de diffusion linéaire, qui confirme le rôle important des ces
interactions dans ce processus de dispersion. Nous avons par ailleurs mesuré comment
leur dynamique de nage en était modifiée. Nous avons ainsi couplé dans cette étude
une approche macroscopique, pour décrire la dynamique de la suspension, et des me-
sures de trajectoires individuelles. Nous avons proposé un modèle, à partir d’arguments
d’échelle, basé sur une équation d’advection-diffusion pour décrire la dynamique de dis-
persion de la suspension, et nous avons obtenu une bonne cohérence avec les résultats
expérimentaux et numériques. De plus, nous avons établi un lien quantitatif entre la
dynamique macroscopique de la suspension et la force exercée par une micro-algue sur
le fluide, qui est à l’origine de cette dynamique complexe. Nous avons donc une bonne
compréhension du phénomène de dispersion hydrodynamique, mais n’avons toutefois
pas une description complète du phénomène. En effet, comme nous l’avons expliqué
dans la section 6.4, si nous avons mesuré le champs de vitesse des micro-algues dans le
nuage, nous n’avons pas établi quantitativement la forme de son profil. Or cet élément
est important pour vérifier notre modèle d’advection-diffusion, et la dynamique qui en
résulte. Une résolution analytique du modèle est à envisager.

7.2 Perspectives

7.2.1 L’utilisation d’optique sans lentille

Dans les chapitres 5 et 6, nous avons étudié la dispersion hydrodynamique de micro-
nageurs, et nous avons mis en évidence deux régimes de dispersion. Nous avons pu
quantifier ces deux régimes et observer la transition dans le temps d’un régime vers
l’autre lorsque la fraction volumique diminue. Cependant, le régime hydrodynamique a
été observé sur une durée assez courte (de l’ordre de 10 à 20 s). Il serait intéressant de
pouvoir observer ce phénomènes de dispersion sur une durée plus longue, ce qui nous
permettrait notamment d’étudier le régime hydrodynamique sur une gamme de frac-
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tions volumiques plus grande. Nous avons discuté de notre limite expérimentale imposée
par la résolution spatiale de notre caméra couplée à un macroscope. Pour augmenter le
champ d’observation tout en gardant une bonne résolution spatiale, on envisage d’uti-
liser la technique d’optique sans lentille. Entre autres applications, cette technique a
été récemment utilisée pour la visualisation de cellules et de micro-organismes [111].
L’idée est de s’affranchir de tout système optique, et de placer l’échantillon à observer
directement sur le capteur CCD de la caméra. Ainsi, la résolution est fixée par la ca-
méra et le champs d’observation n’est pas réduit par le système optique. Typiquement,
cette méthode a été utilisée pour observer des cellules sur des distances de l’ordre du
centimètre [112]. Nous avons commencé une collaboration avec Romaric VINCENT,
Cédric ALLIER et Thomas BORDY du laboratoire d’électronique et de technologie de
l’information au CEA de Grenoble. Ils ont notamment intégré un système de refroi-
dissement pour adapter la cellule d’observation à des systèmes biologiques. En effet,
en absence de contrôle en température l’écran CCD peut monter rapidement à plus de
70◦C. On espère ainsi pouvoir utiliser cette technique pour étudier une suspension de
micro-algues sur des échelles spatiales et temporelles plus grandes. De plus, en utili-
sant la technique d’imagerie holographique en optique sans lentille basée sur [113], ils
sont capables de reconstruire des trajectoires en trois dimensions (voir Figure 7.1). Il
serait alors intéressant d’observer un processus de dispersion en 3D à partir de cette
technique. Mais des améliorations du dispositif devront être effectuées pour inclure le
procédé de concentration de micro-algues, et la reconstruction des trajectoires en 3
dimensions reste très coûteuse en temps de calcul.

Figure 7.1 – trajectoires de micro-algues Chlamydomonas reinhardtiireconstruites en
3D à partir de la méthode développée par [113] en optique sans lentille. La fraction
volumique est ici très faible, de l’ordre de ϕ ≈ 0.05%. Les échelles du graphe sont en
m m/s.
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7.2.2 Concentration de micro-algues sous forme de motifs com-
plexes

Le dispositif que nous avons présenté dans le chapitre 5 permet d’étudier une géo-
métrie simple dans des conditions contrôlées. Les micro-algues se regroupent dans une
bande de lumière qui se disperse ensuite en géométrie 1D. Mais à l’inverse, l’utilisation
de filtre optique en verre ne nous permet pas d’étudier des formes d’amas de micro-
algues plus complexes. Nous avons donc par la suite développé un système couplé à un
DMD (Digital Mirror Device) pour créer une zone de lumière avec un motif prédéfini.
Le DMD est constitué d’un réseau de micro-miroirs de taille 10 µm2. Chaque miroir
peut prendre deux inclinaisons suivant le même axe : en fonction de l’angle choisi, le
micro-miroir réfléchit la lumière vers l’échantillon (miroir � ouvert �) ou vers une sur-
face absorbante (miroir � fermé �). En pratique, on va créer une image avec un motif
particulier, comme sur la Figure 7.3, cette image (au format BMP) est ensuite envoyée
au DMD via une carte électronique contrôlée depuis un odrinateur ; chaque pixel noir
correspond à un miroir fermé, un pixel blanc à un miroir en position ouverte. On peut
ainsi obtenir un motif lumineux avec un bonne résolution, que l’on va ensuite projeter
sur la suspension ; l’éclairage est fait en lumière verte. Il s’agit d’un processus qui est
notamment exploité dans l’algaegraphie pour fabriquer des images vivantes à partir du
regroupement localisé de micro-algues suivant des motifs de lumière [114].

Figure 7.2 – a. Image d’algaegraphie réalisée par Lia GIRAUD [114]

Pour contrôler l’évolution du regroupement de micro-algues dans la zone éclairée,
on alterne entre une image avec le motif (image1) et une image permettant d’éclai-
rer l’ensemble de la cavité (image2), à raison de 10 image1 puis 1 image2. L’image
2 est projetée pendant 1 s, ce qui est inférieur au temps de réponse phototactique
d’une micro-algue, ainsi elle ne perturbe pas la phase de regroupement. La Figure 7.4
illustre le procédé d’éclairage pendant cette phase. On voit que le niveau de gris dans la
zone éclairée diminue au cours du temps, traduisant l’accumulation des micro-algues.
Après un certain temps, on obtient un agrégat de micro-algues localisé au sein de la
cavité microfluidique ayant pris précisément la forme du motif lumineux. Du fait de
la résolution du DMD, on peut réaliser une concentration de micro-algues sur des mo-
tifs plus ou moins complexes, différentes géométries, mais également des réseaux de
nuages organisés dont on peut contrôler précisément l’organisation (longueur d’onde,
taille etc...), contrairement aux réseaux formés par bio-convection. Ce dispositif a été
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développé pour observer la dispersion de nuages de micro-algues dans des géométries
complexes. Cependant nous n’avons pas réalisé de mesures quantitatives de dispersion
hydrodynamique. Il serait intéressant d’explorer plusieurs géométries pour comparer
aux simulations numériques. D’autre part, on peut étudier grâce à ce dispositif la dis-
persion d’un réseau d’amas de micro-algues. La question est de savoir si des nuages de
micro-algues peuvent interagir macroscopiquement, et quelle serait alors cette dyna-
mique. Par ailleurs, nous n’avons pas étudié la dispersion de micro-algues sous l’effet
d’interactions hydrodynamiques en présence de lumière. L’étude de la dynamique de
dispersion en présence de lumière serait intéressante à considérer, notamment pour
essayer de mieux comprendre la dynamique de l’instabilité de jet, observée numérique-
ment mais pas encore expérimentalement. Enfin, on peut également envisager d’étudier
plus quantitativement la phase de regroupement à l’aide de ce dispositif.

Carte

 electronique 

micro-processeur

On Off

Lentille
surface absorbante

Vidéoprojecteur

Figure 7.3 – Schéma du processus de construction d’un motif de lumière envoyé sur
une suspension. L’image est envoyée au projecteur via une interface ordinateur. Le
projecteur reconstruit l’image à l’aide d’un réseaux de micro-miroirs ; l’orientation d’un
micro-miroir représente le niveau d’un pixel.



118 CHAPITRE 7. CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

Temps

N
iv

e
a

u
 d

e
 g

ri
s

N
iv

e
a

u
 d

e
 g

ri
s

N
iv

e
a

u
 d

e
 g

ri
s

N
iv

e
a

u
 d

e
 g

ri
s

Distance (mm) Distance (mm) Distance (mm) Distance (mm)

a.

b.

c.

Figure 7.4 – a. Images transmises au vidéoprojecteur (au format BITMAP) avec un
fréquence de 1 Hz. Une image sur 20 est blanche pour avoir tout le champ d’observation ;
b. Images de la suspension au cours du regroupement ; c. Profils d’intensité associés
aux images acquises en b).

7.2.3 L’étude de la matière active en milieu complexe

Figure 7.5 – a) Image de la trajectoire d’une particule auto-propulsée en forme de
bâtonnet dans un bain de collöıdes. On observe un mouvement dit de type � boule de
billard �, avec des temps de résidence de la particule autour des collöıdes du fait d’une
interaction nageur-paroi [115]. b) Plot observé sous microscope. Le plot est fabriqué
en PDMS, la hauteur et le rayon du plot sont contrôlables. La partie supérieure est
ensuite recouverte par une lame de verre pour former un micro-canal avec des obstacles
à l’intérieur du canal.

Une autre problématique qui a émergé récemment est l’étude de la matière active
dans un environnement complexe. Il y a notamment de nombreuses études sur l’interac-
tion entre micro-nageur et surface. Comment la dynamique de nage d’un micro-nageur
est-elle modifiée en présence d’une paroi ? Nous avons vu dans notre étude de la disper-
sion d’un nuage de micro-algues, que la présence de murs, même à des distances assez
grandes comparées à la taille de la particule, avaient un effet sur la dynamique de dis-
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persion. Les interactions avec les parois sont principalement de nature hydrodynamique
ou/et stérique. La nature de l’interaction hydrodynamique dépend notamment de la
nature du champ hydrodynamique créé par le micro-nageur, et donc de la nature du
micro-nageur lui même. Le rôle de ces interactions hydrodynamiques dans l’interaction
d’un micro-nageur avec une paroi à par exemple été mis en évidence à travers le proces-
sus de �piègeage� de micro-nageurs. Une étude théorique réalisée par [116, 117] prédit
des comportements non-triviaux de micro-nageurs de type pusher et puller proches d’un
obstacle sphérique. Pour une taille d’obstacle critique, le micro-nageur peut se retrou-
ver piégé, et nager autour de cet obstacle pendant un certain temps (voir Figure 7.5.a)).

Dans la continuité de ce travail de thèse sur la dispersion hydrodynamique, on
peut se demander comment la présence physique d’obstacle va modifier la dynamique
de concentration et de dispersion de ces micro-algues. Cette question peut être par
exemple adressée dans le cadre de l’étude de l’impact de la présence d’objets (type
plastique) sur la dynamique de nage du plancton. D’un point de vue expérimental, on
peut facilement modifier le micro-canal que nous avons utilisé pour la dispersion de
micro-algues, et inclure des plots cylindriques (voir Figure 7.5.b)) afin d’observer com-
ment la dynamique de nage s’en trouve modifiée. Une étude préliminaires réalisée par
Marvin Brun-Cosmes-Bruny, en première année de thèse dans notre équipe au Liphy,
semble montrer que, pour une distance entre plot suffisamment petite, les micro-algues
nagent préférentiellement entre les plots. Ainsi la question de savoir si la présence des
plots va ralentir la dispersion de micro-algues ou l’accélérer n’est pas triviale. L’ob-
jectif étant de tendre vers une meilleure compréhension des processus actifs dans des
environnements complexes.
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