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Introduccidn

El movimiento de lostﬁicfoorganisﬁos hé 1ntr1gado-al hom-
bre desde hace varios siglﬁs.  En‘1676, Kntéh Van Leewenhoek
observd bacterias por primeré vez a través de la lente de su
microscopio. Una de las cosas que méds le impresionaron fue que
en una sola gota de agua miles de seres vivos se desplazaban
cada uno con un movimiento propio ( Berg, 1975 ). Aunque las
observaciones de Leewenhoek marcaron el comienzo de la micros-
cop{a, hoy en dfa el problema de cdmo se mueven 1os microorga~
nismos sigue sin resolverse completamente.

El movimiento de microorganismos ha sido de gran interés
dentro del campo de la Biof{sica y para su estudio fue necesario
esperar el avance tecnologico que permzitiera obtener fasﬁltados
mds precisos, Por ejemplo, se ha requerido de sofisticadas
técnicas fotogrdficas y cinematcgréficas, del-désaridilpyde la
microscopi{a, incluyendo la microséoﬁia‘electrggi;é::iéf;éi;;;;
¢idén de téenicas de difrzccidén de rayos X, asi cbmé_dérié;§¢@%
putacidn. | g

.En este trabajo se estudian:aspectdswfigidpsﬁdql

de bacterias flageladas.
En el capftulc I se mencionan.pg
miento de microorganismos y poste

Tambidn se hace une descripciéhf



En el cap{tule IT ge presentan brevemente alguncs aspactos
de 1a morfologfa y fisiologfa de las bacterias que tienen mis
relevancia para este tema.

En el capf{tulec III se revisan algunos conceptos tedricos
de hidrodindmica y su aplicacidn al movimiento de microorganis-
mos, discutiendo las principales teor{as sobre el movimiento
flagelar,

En el cap{tulo IV se presenta el estado actual del conoci-
miento del problema discutiéndose con mds profundidad algunas

teor{as en la literatura reciente,

En el capftulo V se discuten las propiedades mecénicas de
los flagelos de las bacterias y cdmo estas intervienen en las
diferentes formas de los flagelos que afectan el movimiento,

Finalmente, el cap{tulo VI consiste en una discusidn gene=

ral ¥ en el planteamiento de perspectivas.



CAPITULO I
MOVIMIENTO DE MICROORGANISHOS

1.1 Movimiento organizado como expresidn de la materia viva

Una propledad de la materia wiva es que presenta movimiento
propio y organizado regulado internamente. Este movimiento es
la respuesta a un estfmulo ¥y su funcidn generalmente es "bené-
fica " para el organismo, por ejemplo, para alejarse del peligro
o para buscar condiciones ambientales mds favorables,

El caso mds elemental de movimiento en organismos bioléd-

gicos es probablemente la contraccidn de la cola de los virus
bacteridéfagos ( ver seceidn 1.4 ). En los animales que se cone
sideran supericres existen células cuya funcidn primordial es
la generacidn de la fuerza macédnica. Entre estos dos extremos
se encuentra una amplia variedad de tipos de movimiento.

El movimiento es el resultado de la conversidn de energia
quimica en energf{a mecdnica. Uno de los mejores sistemas biold-
gicos que lleva a cabo esta transformacidn son los misculos
esqueléticos ( Lehninger, 1973 ). Con respecto a dicha trans-
formacidn, tenemos, por un lado los misculos de los insectos
voladores que realizan un trabajo mecdnico mediante ciclos de
contraceidn y relajamiento con una frecuencia tan alta como

mil ciclos por segundo y en el otro extre .o estdn los misculos



de las tortugas que se contraen y se relajan muy lentamente.

En los organismos superiores como los animales y los seres
humanos, las células de los misculos estdn altamente especiali-
zados para llevar a cabo movimientos espec{ficos. Veamos algu-
nos ejemplos: 1los misculos estriados activan extremidades
los misculos cardidcos generan el movimiento del corazdén produ-
ciendo la funcidn de bombeo y los misculos lisos empujan los
alimentos & lo largo del aparato digestivo por medio de contrace
ciones de la pared Intestinal, ;

En todos los casos la fuerza se debe a la interaccidn entre
macromoléculas cuya distribucidn en las células determinan el
efecto sobre la misma. Este efecto puede ser un movimiento
internc o puede dar lugar a una deformacidn de la célula. En
este (ltimo caso, la ubicacidn de las células contréctiles en

los orpanismos deteminan el efecto global. As{ hay misculos

que mueven extemidades o apéndices u otros que dan lugar a

movimientos internos como son los movimientos intestinales.

1.2 Movimilento intracelular

En todas las células vivas, ya sean estacionarias o mdvi-
les hay movimientos intracelulares activos, es'decir, que no
son el ®esultado de la agitacidn térmica de los componentes
celulares. Tales movimientos activos dan como résultado que

el transporte de materia entre distintas partes de la cdlula '
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ocurran con mayor rapidez qu: si se debieran ﬁnicamente_a proce=
sos de difusidn ( Prosser & Brown, 1968 ). T

En la mayorfa de las células existe una capa de citoplasma
que estd directamente debajo de la membrana citoplasmitica la
cual ze comporta como una sustancia gelationosa rfgida., E1 cito-

plasma central en cambio, es bastante flufdo en comparacidn con

esta capa gelatinosa y se encuentra en constante movimiento.

En el caso de las células estacionarias, como son la mayor
parte de las células de las plantas, la sustancia endopldsmica
ecircula en una sola direccidn dentro de la ecédlula, llevando con-
sigo ciertas part{culas en suspensidn y algunos organelos. Este
tipo de movimiento del protoplasma recibe el nombre de cicldsis.

En otra clase de célu}as, el movimiento del cltoplasma gene-
ra movimiento de las cdlulas respecto al medio. BEste tifo de
movimiento se denomina amiboide, E1 material endopldsmico fluye
hacia delante en 1la direccidn del movimiento de la cédlula trans-
formdndose hacia los lados en el extremo anterior de la célula en
un material mis rigido como una especie de gelatina cortical, En
el extremo opuesto sucede lo contrario, la gelatina cortical se
licva y es arratrada por la corriente del endoplasma hacia delante.
Entonces, se puede decir que una amiba se mueve gracias a un flujo
endoplésmico a través de un tinel de gelatina cortical. Las pare-
des de este tunel se estdn construyendo contfnuamente en el extre-
mo anterior de la ecélula v licudndose en 1n parte posterior de la

nisma para proporclonar el material que fluye. Es frecuente qus
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se presenten proyecclones del protoplasma o pseudopodos que son
impulasados hacia el frente y se adhieren a la superficie sobre
1a cual se mueve la célula,

1.3 Movimiento de miercorganismos

Para los fines de este trabajo se entiende ‘por "microorga-

nismo" un ente cuya dimension media 8s menor de 1 mm y que no.
tiene mds de una célula, Estos organismos se clasificaran en
virus, procariontes y eucariontes. : ‘

Se considera que los virus son uh caso particular de 165
microorganismos debido a que su organizacidn es mds sencilla que
1a de las células. Los virus carecen de sistemas metabdlicos
propios y dependen de una célula huésped a la que infectan no
solo por necesidades nutritivas sino también para su reproduc-
cidn. ’

Las células de microorganismos superiores cono rrotozoarios,,
hongos, la mayor{a de las algas, plantas y animales son eucarion—
tes. Los eucariontes tienen su material genetico condensado en
un micleo envuelto ror una membrana. ' ’

Los procariontes que incluyen todas‘las bacterias y‘aigﬁ-

nas algas azul-verdosas se diferencian de los eucariontes



porque su material genético ro estd encerrado en un micleo sino
que estd suspendido en el citoplasma, no de una manera uniforme,
pero sl con una tendencia a agregarse en la parte central de la
célula.

Los microorganismos pueden moverse de muchas formas :
pueden arrastrarse o deslizarse en contacto con un sustrato
sd1lido o pueden nadar sin necesidad del contacto directo con el
sustrato, Cuando los mlcroorganismos se arrastran, el movimiento
se origina en flujos protoplésmicos; en algunos casos existen
proyecclones temporales del protoplasma que reciben el nombre
de pseudopodos, segin se dijo antes., El deslizamiento se logra
por medio de la segregacidn de una sustancia viscosa. Por
#ltimo, los mierocorganismcs que nadan, 1o hacen utilizando or-
ganelos exteriores ( flagelos o cilios ) o por ondulaciones de
su cuerpo.,

Como se menciond anteriormente cilertos mierocorganismos se

mueven deslizdndose, Aunque se desconoce el mecanismo exacto,
se acepta gensralmente que los organismos que se.mueven por dese
lizamiento 1o hacen secretando una sustancia viscosa para auxi-
liarse. Por ejemplo: las bacterias sulfurosas ( Myxophycea )
y las algas azul-verdosas ( Cyanophyceae ) presentan un mecanismo
de locomocidn muy similar: se mueven a través de una cubierta de
lama que secretan. Cuando la cublerta estd adherida al sustrato,
no se desplaza, pero ei fillamento de la bi.cteria o alga si lo

hace, alargando el tubo. 8Si 1la cublertz no esta adherida al




sustrato tanto la cubierta como la célula se mueven respecto al
1{fquido, en direcciones’dpuestgs, Por 1o general, el filamento
gira en el interior de la éuﬁierta:a;velocidad constante.

Las Myxobacterias no 5510 59 deélizan sino que también
presentan otros movimientos como son:‘ellmovimiento de doblarse,
girar, oscilatorio y sinuoso. , |

Se cree que el movimiento de 105 vifus ocurre exclusiva-
mente al entrar a la célula huésped. 'Conéideremos como un sjem-

plo el virus Ty que infecta a la bacterila Escherichia coli. E1

virus Tu tiene la siguiente estructura: tiene una membrana pro-
teica que forma una cabeza poliédrica que contiene en su inte-
rior el material gendtico, o sea el ADN., Ademds tiene una cola
que estd conectada a la cabeza mediante un cuelle corto, Esta
cola es una vaina contrdetll que rodea 'a una parte centrali:La
cola termina én una base de la cual Salen seisvp#otubeféﬁéiﬁs

cortas y sels fibras largas y delgadas.?rr L

El ciclo de infeccidn es el siguiente-‘él viru_\ e?£1d§ en
la superficie de la bacteria mediante 1as'f1bras de 1é“éoiéEy
las protuberancias de la base. Contrae la vaina intoduciendo
la parte interna tubular de la cola a travéds de la pared celu-
iar de 1a bacteria. Por este conducto inyecta el ADN a la
céinla.  E1 material genético‘del virus rompe el ADN dg‘la bac-
teria deteniendo la fabricécién'de las protefnas hacteriéﬁés ¥
la hacteria comienza a producir proteings‘qﬁe ngqeéitéréigvérus.

Las primeras protefnas que se producen son énzimas que réplican
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el ADN del virus. Después, un segundo grupo de genes emplezan
a sintetizar protefnas estructurales para formar las cabezas y
las colas de los nuevos virus. Despuds de que han producido
alrededor de doscientas particulas virales, una enzima del
virus rompe la pared celular de la bacter;g para 11berar los
nuevos virus que iniclaran otro ciclo.. Todo este proce;é{toma
veinticinco minutos ( Wood y Edgar, 1970 )

Algunos microorganismos poseen orgéhelos exteriores que
pueden ser cilios o flagelos. Los cillos, cuando exlsten se
presentan en un nimero mucho mayor que los flagelos. Los cilios
comprenden una vaina que inecluye un filamento axial,

Los flagelos de los eucariontes son estructuras complejas
del orden de 1 yxm de didmetro. La parte externa del flagelo
es una continuacién de la estructura fibrosa del cuerpo basal
que sSe encuentra envuelta por una extensidén de la membrana cito-
plasmidtica que es el punto de insercidn del flagelo en la envol-
tura celular, En un microscopio se observa una sola 1l{nea
densa en el centro del flagelo que recibe el nombre de filamento
axial, Sin embargo, sl se observa el flagelo en un microscopio
‘electrdnico, se ve un patrén uniforme de fibrillas internas.

Hay dos fibrillas centrales y nueve mis dispuastas alrededor de
las dos centrales, Estas fibrillas se extienden a lo largo de
todo el flagelo sin encimarse., Hacla el final de los flagelos
de clertos organismos, las fibrillas terminan a diferentes ni-

‘veles dando lugar a un remate en punta. { Ver Fig. 1.3.1 ).
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Fig. 1.3.1 Representacidn de la ultraestructura flagelar,

A-L son secciones transversales a los niveles indicados en 1la
seceidn longitudinal . A, B: son las terminaciones. C, D: el
orden en que terminan las Hrrilias periféricas, E, F: inter-
pretaciones alternativas de la estructura del filamento flagelar,
G, H, J: detalles estructurales de la regidn de transicidn., K,
L- detalTes estructurales del cuerpo basal, I: las fibrillas
perifericas de la izgqulerda han sido separadss para mayer clari-
dad. Los dos dilagramas de la lzqulerda y la derecha han sido
utilizados para representar interpretaciones alternativas de las
fouografias del microscopio electrdnico. Clave de las atrevia-
ciones : a, brazos; b, puente; bh, cuerpo basal; bp, drea de
contacto basalj; cf, flhril1as centralesy cs, envoltura centraly
cyl, cilindros estructura de carretilla; f, envoltura fla-
gelar; fA, sub 1br11la A; fB, subfibrilla B; fm membrana flz-
gelar; i1, eslabdn entre "1as fibri]las mf, fibri’lq intermedla-
of, fi rilla externa; rl, fibrillz radial S, patron estelar
sC extremo distal de la L,subfibrilla Cy fibrilla secundaria,
fibrilla de transieidn; tr, regién’ de %ransic1on.
¢ Rosrirt , 1966 ),
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Algunos ejemplos de células,eucariontes flageladas son los

espermatozoldes y cilertos protozoarios.

Los flagleos de los procariontes, como -se vera en 18 SeC=

cidn 2.3.1, son muy diferentes a los flagelos de los

eucariontes. Tienen un didmetro que varia entrs O Ol'

4#my su longitud varfa de 3 a 12 /cm. Se encuenbran enclavados
en la envoltura celular y estdn constitufdos por un solo tipo de
prote{na sin capacidad de hidrolizar el ATP. No-presentanyla
estructura de once filamentos longlitudinales que tienen los
eucariontes. De_hecho, el didmetro de un flagelo de procarionts
es del orden del didmetro de una fibrilla de un flagelo de euca=~
rionte, Las bacterias y algunas algas son ejemplos de procarion-
tes. La actividad cillar y flagelar estd limitada a un medio
acuoso ¥y en consecuencia solamente se encuentran en medios 1fqui-
dos.

El tipo mds comin de movimiento ciliar constan de un golpe
efector y un golpes de recuperacidn. En el golpe:efecﬁdr'el cilio
barre rapidamente como si fuera una varilla rigidariigéia;enta
curveada, con su Unica regidn de verdadera cur#atﬁra proxima a
su base ( este golpe es semejante a la brééada de un nadador ),
esto hace que la célula se mueva a travéé de un medio 1{quido.

En el golpe de recuperacidn el cilio empieza a curvarse en la
proximidad de su base y la curvatura va avanzando en forma de
snda hacia la punta. La direccidn de ess curvatura hace que el

cilio retorne a su posicidn original.
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También hay cilios que tienen un movimiento circulzar deseribiendo
un cono. La rapidez de ﬁatido de los cilios es muy variable y
para una célula dada, esta determinada por factores tales como
la temperatura. Un ejemplo de este tipo de microorganismos es
el Paramecium,

Los espermatozoldes de mam{feros tienen un solo f18891° que
transmite ondas sinusoidales. t ;ir 7

Se ha observado que los cilios ¥ flagelos que: han sido 58w
parados del cuerpo de la célula tienen movimiento propio." Por
ejemplo, en protozoarios los cilios de fragementos pequefios de
un individuo contindan moviéndose por ﬁn clerto tiempo. Las
células espermiticas sin cabeza tambidn contindan su locomocidn
activa, Esto implica que la actividéd ciliar depende solo del
cilio y la regién inmediata qte'corrésponde a su punto de ad-
herencia con la célula. Se ha observado que si se separa el
cilio de la célula sin su conexién con la membrana celulsr se

interrumpe el movimiento,
1.4 Bacterias flageladas
Ciertas bacterias poseen unos apéndices denoninados flage-

los. Se cree que los flagelos son- responsables del movimiento

en estos microorganismos, puesto que las bacterias que no los—

tienen, ya sea de manera natural q porque”han Sidonerlageladas

no se mueven.
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El mimero de flagelos, as{ como su distribucidén en la su-
perficle de la bacteria, varia segdn la especie.

La velocidad que pueden alcanzar depende de la especie,
Las bacterias gque nadan muy répido llegan a una velocidad de
&)vas y otras que son mas lentas, como es el caso de la bac-
teria Egcherichia coli nadan con una velocidad entre los 20 y
50}‘m/s. La velocidad con que nadan las bacterias depende de
la viscosidad del medio. Se observa un incremento en la velc-
cidad de l1la bacteria cuando la viscosidad del medio aumenta con
respecto al agua hasta llegar a un punto maximo, entonces 1la
velocidad decrece al segulr aumentando la viscosidad,.

Los flagelos de eucaricntes consumen energf{a metabdlica y
generan fuerza en cada elemento de los mismos. Estas fuerzas'
dan lugar a cambios en la forma de los flagelos que resultan
en fuerzas hidrodindmicas. En algunos casos, las formas gene-
radas son ondas hellcoidales o sinusoidales, Las ondas siempre
se generan en el extremo fijo y se mueven hacia el extremo libre
ejerciendo una fuerza de empuje sobre el medioc llevando a la
célula hacia delante. En muchos casos, al avanzar, la cdlula
también gira haciendo que el flagelo ondulante adopte una
forma de espiral. Todas las actividades ciliares consisten en
la combinacidn de actividades flexurales y pendulares como se
describid anteriormente.

El mecanismo de generacidn de la fuerza en los flagelos

procariontes fue mis controvertido y s6lo recientemente ha
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habido algin acuerdo. Como se dijo antes, los flagelos de pro-
cariontes no tlenen capacidad de metabolizar el ATP y por lo
tanto no pueden generar fuerza por s{ mismos., k

Hasta hace pocos afios, existian dos hipétéSié brincipales
sobre 1a generacidn del movimiento. o k

La primera hipdtesis consideraba que losvflagélds egtén‘
unidos rfgidamente a 1la pared celular e impuiséﬁ a la bacteria
por medio de la propagacidn de ondas helicoidales’a través: del
flagelo desde la base hasta la punta., Esta hipétesis era aro-
yada per varios autores como son: Kiug ( 1968 )3 Harris ( 1974)
y Calladine ( 1974 ).

La segunda hipétesis, que es la aceptada actualmente, apo-
yvada por Doetsch & Hageage ( 1968 ), Berg & Anderson ( 1973 );
Silverman & Simon ( 1974 )j larsen et al.{ 1974 ) y Macnadb &
Koshland ( 197% ); se basa en que el flagelc es una hélice
r{gida que atraviesa la pared celular y que gira sobre su pro-
plo eje impulsando la bacteria; 7 s

En ambas hipdtesis se plantea que la energia para 1a pro-
pulsidn es suministrada en la base del flagelo.

Aunque la segunda hipdtesis no fug muy aceptada én un
principio, debido a que no se conoce hasta la fecha‘hingﬂn‘otro
caso de movimiento circular en Biologfa, a partir del afio 1972,
ha aparecido cada vez mayor evidencia experimental que apoya
ecta 1dea. Ademds, dentrc de ‘la hipotesis acerca de la propa-

gacidn de ondas a través del flagelo no se propuso un mecanismo
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para explicar la transferencia de energfa de la base del fla-
gelo al flagelo y a lo iargo del mismo, cuyo resultado serfa el
movimiento. Por otro lado, la propagacidn sin atenuacidn de las
ondas helicoldales ser{a imposible .en un medio viscoso,

La locomocidn de las bacterias se puede separar en dos
movimientos: uno de translacidn y otro de rotacidn al azar que
llamaremos maroma. En el movimiento de translacidn, las bacte-
rias nadan siguiendo trayectorias casi rectas a velocidad cons-
tanta., La marcma se presenta por intervalos muy cortos de
tlempo, en los cuales las bacterias giran y se orientan en una
nueva direccidn en la cual contimian nadando. En las bacterias
multiflageladas, durante su movimiento de translacidn los fla-
gelos forman un manojo que gira en la direccidn positiva, visto
desde la punta del flagelo, respecto al cuerpo celular, el cual
rota en sentido contrario respecto a un eje en la direccidn del
movimiento. Durante la maroma, el manojo se deshace y los fla-

gelos individuales giran en la direccidn negativa.

1.5 Tactismos

Se entiende por tactismo la orientacidn de un movimiento
en la direccidn de gradientes de pardmetros de importancia para
la supgrvivencia de un organismo. Cuando re trata de gradientes

de concentracidn de sustancias qufmicas o habla de quimotactismo,
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Por ejemplo, en ausencia de un gradiente, la bacteria in-
testinal Escherichia coll sigue una trayectoria completamente
azarosa en tres dimensiones. Nada trazando una trayectoria
prdcticamente recta por un intervalo de tiempo de un segundo
aproximadamente, despuds gira sobre su propilo eje por una décima
de segundo y sigue nadando. Su sigulente direccidn es también

al azar. Si se agrega una sustancia al medio que atrae a las

bacterias y la concentracidn es mayor de un lado, entonces las
bacterias se mueven hacia esta regién.

Este comportamiento resulta de que cuando el medio no es
isotrdpico, las trayectorias seguidas por las bacterias en la
direccidn favcrable son mis largas que 1&5 trayectorias en las
otras direcciones.

En 1969, Julius Adler observd que las bacterias tenian
quimoreceptores, que son protefnas sensibies a ciertos cambios
espec{ficos en la composicidn del medio y que influyen en el
comportamiento de 1la bacteria., Una misma bacteria puede poseer
varios receptores y cada uno de estos as sensible solo a cier-
tas sustancias, Ademés, ciertas bacterias roseen receptores
que detectan otras caracter{sticas del medio como.son’la 1u2‘y
la temperatura, . |

En 1883, el fisidlogo alemdn, T.W. Engleman observ6.un
comportamiento extrario en las bacterias ante los cambios de

intensidad de la luz. Cuando las bacterias son observadas al

microscopio con lucz normal nadan contfnuamente sn una (iveceidn

cualquiera.
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Si la intensidad de la luz disminuye repent{namente, las bacte=
rias retroceden y se detienen y después contimian nadandc nor-
malemente.

Esta conducta de las bacterias fue descrita por el botdnico
alemdn, Johannes Buder en 1915. Observd las bacterias con luz
visible y despuéds las estimuld con luz infrarroja, Al principio,
bajo luz normal, el manojo de flagelos giraba debido a una torca
de mano izquierda impulsando la bacteria, mientras que el cuerpo
giraba lentamente en la direccidn contraria, Al reducir la in-
tensidad de la luz, la velocldad angular del manojo de flagelos
decrec{a gradualments hasta detenerse sin perder su forma heli-
coidal y luego empezaba a girar de nuevo en la direccidn contra=-
ria jalando la célula, Si se aplicaba un segurdo est{mulo, el
manojo cambiaba su direccidn de giro y la cdélula continusba daes-
plazdndose normalemente. En el caso de que este est{mulo no se
aplicara, se tardaba unos segundos para invertir su direccidn
de rotacion.

En los Ultimos afios se ha descubierto un nuevo Yy sorpren-
dente tipo de tactismo. Algunas bacterias acudticas son magné-

totdcticas, o sea, nadan a lo largo de la l{neas de un campo
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magnético v por lo tanto se ven afectadas por el campo magnétbi-
co de la Tierra. Se ha observadovqﬁé'las bacterias magnéticas

sintetizan y llevan en su intefipr-aproximadamente veinte cris-
tales de magnetita de 500 & de ancho ( Blakemore & Frankel, .1981).

Blakemore, de la Universidad de Massachussetts en E,BE.U.U.,
descubrid en 1975,_31 estudiar las bacterias que se encontraban
en el lodo de panténos, que clertos microorganismos se despla-
zaban Siempre en la misma direccidn independientemente de 1la
distribucidn de 1a luz sobre 8l nortaobjetos del microscopio.

Se encontrd que en ausencia de un campo magnético, respondian

al campo geomagndtico, nadando siempre hacla el norte y acumu-
14ndose en la regidn norte de la gota. Si se aplicaba un campo
magnético mds intenso, por ejemplo, acercando un imén las bac;
terias nadaban en la direccién del polo norte delriméh.,nTambién
se hicieron pruebas con electroimanes y se observd qhé cﬁéh&&'
se invertfa el sentido de la corriente, las bacterias;dabah'hn~
giro de 180° y nadaban en la direccidn contraria, ,-,ﬂ;A»“

La explicacidn a este fendmeno del magnatotactismdkeh bac-
terias parece ser qu~ las bacterlas son orientadas pésiv#ﬁeﬁte
debido a la torca que el campo geomagnético ejerce sobre su
brijula bilomagnética, :

Las partf{culas de magnetita vor lo general, forman cadenas
con un momento dipolar magne*ico paralelo al eje del movimiento
que es lo suficientemente grande para que 1a calula se oriente f

a lo largo de las lfneas del campo geomagnetico cuando nadan.f
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Las células que tienen el po.o que busca el norte hacia el
frente nadan en direccidén norte a lo largo de las lineas del
campo magnético y las células con el polo que busca el sur hacla
delante nadan hacla el sur.

Debido a la inclinacidn del campo geomagnético, las célu-
las que buscan el norte nadan hacla abajo en el Hemisferio Norte
y hacia arriba en el Hemlisferio Sur y las ¢édlulas que buscan el
polo sur nadan hacia abajo en el Hemisferio Sur y hacia arriba
en el Hemisferio Norte. Se ha observado que casi tecdas las
bacterias que se encuentran en los sedlimentos en el Hemisferio

Norte buscan el norte, mientras que casi todas las bacterias

de los gsedimentos en el Hemisferio Sur, buscan el sur. Por esto
se concluye que as ventajoso para su sobrevivencia que las bace
terlas naden hacia abajo.

En el Ecuador geomagnético en donde las 1{neas del campo
magnético son horizontales, se han encontrado bacterias que
busca el norte y las que buscan el sur en la misma proporeidn

( Frankel, Blakemore, Torres Araujo, Esquivel & Danon, 1981 ).
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CAPITULO II
ASPECTOS BIOLOGICOS DE LAS BACTERIAS
2.1 Generalidades

Las bacterias se pueden considerar cono el organismo mas

pequefio { del orden de llym ) capaces de llevar a cabo todas
las funciones de reproduccion y crecimiento. ‘Morfoldgicamente

son mds simples que las celulas~de-organismos eucariontes.

Intrusiones del citoplasma

Capa de lipoproteinas

Capa de lipopolisacdridos
Capa de glucopéptidos
Membrana citoplasmdtica

/ﬁlagelo

\LavioRApRERIES

et --.w

Grénulos de
ribosoma

N
“u--unlumnnnnq y

QT mnm,

.....
'llnu unnmmlnn‘
e

Citomembrana \\\

Mesosomas

Cuernos cromatinos

Fig. 2.1.1 Estructuras de una bacteria.

( Estas estructuras se pueden encontrar en varias, no necesa-
riamente todas, las bacterias ) o :
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A pesar de su sencillez interior posesn una estructura super-
fiéial compleja. E1 protoplasma estd rodeado por una membrana
citoplasmética que a su vez estd envuelta por una pared celular
r{gida. En la mayor{a de los casos, sobre todo en condiciones
naturales, la pared celular estd envuelta por una cdpsula ¢
lama. E1 protoplasma contiene ademds de miles de ribosomas, el
cuerpo cromatino, La mayoria de las bacterias mdviles poseen
uno o mids flagelos. En la fig. 2.1.1 se muestra un diagrama en
dnonde se observan los aspectos mds generales de la estructura
de las bacterias,

La composicidn quimica de las bacterias var{a de una espe-
c¢ie a otra, pero se puede considerar la siguiente composicién

general ( Carpenter, 1977 )

Agua - 70%
Peso seco - 30% compuesto de:

ADN - 3% ( peso molecular - 2 x 107 )
ARN -~ 12%
Prote{na - 70%¢ que se encuentra en :
Ribosomas ( partfculas de ARN con un peso molecular de
3x 106 )
Enzimas
Polisacdridos -~ 5%
L{pidos - 6% En las estructuras superficiales
Fosfolipidos - 4% .
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5.2 Morfologfa de 1la bacteria

2.2.,1.Forma y tamafio

Las bacterias que tienen la forma redonda o eliptica se de-
nominan cocos. Los cocos quedan unidos después de haberse divi-
dido sucesivamente en dos o tres direcciones perpendiculares
formando patrones diferentes dependiendo en cuantos planos se
dividieron. Los diplococos son dos células unidas ( en un solo
plano ). Los estreptococos tambildn se dividen eh un solo plano
peTo son varias células unidas formando una cadena. En los
tetracocos, la célula se divide en dos planos en grupés de
cuatro células formando cuadros. Los estafilococos provienen
de una célula que se ha dividido en tres planos, en un patron
irregular formando racimos, Por ﬁltimé, los sarcinae provienen
de una célula.qUe se ha dividido en tres planos produciendo
arreglos cibicos de células.

Las bacterias que tienen forma cil{ndrica se llama bacilos.
Por 1o general, aparecen como cédiulas solas y desunidas, pero
se puede dar el caso de que se den en parejas (-diplobacilos )}
6 en cadenas ( estreptobacilos ). hdemds, se pueden clasificar
por su forma. Algunos bacilos son muy cortos y en este caso se
denominan cocobacilos. Sin embargo, la @ayoria son mucho mds
largos que anchos. Los bacilos que estdn rémgtados por la punta
se llaman bacilos fusiformes y tﬁmbiéﬁ“se'buedenjpresentar en

forma filamentosa,
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Las bacterias espirales o espirilum, son células solas,
no ligadas entre s{. Segin 1a especie presentan diferentes

caracter{sticas en longitud, mmero de espirales, ' amplitud de

las mismas y rigidez de las paredes,

Es muy diffcil dar las dimensiones exactas de las bacterias

porque generalemente disminuye su tamafio original al hacerse las
preparaciones. Ademds, la apariencia microscdpica de la bacte-
ria incluyendo la forma, distribucidn y tamafio, depende de va=-
rios factores, como 1a edad ded cultivd. Por ejemplo, los
bacilos que estén en su atapa de crecimiento son en muchas oca=
siones mds alargados que las bacterias viejas que tienen una
forma casi esférica. A continuacidn se incluye una tabla ( Fig.

2.,2,1 ) con las dimensiones de algunas bacterlas ( Carpenter,

1977 ).

ORGANISHMO DIAMETRO (}un ) LONGITUD (/.un )
Francisella tularensis 0,2 0.3 -~ 0.7
Brucella melitensis 0.3 0.3 - 1.0
Escherichia coli 0.k = 0.7 ‘ 1.0 -:3.0
Bacillus anthracis 1.0 - 1.3 ~j:§(f;350lé_;0,0; i
Staphylococcus aureus 0.8 = 1.0 | Shbai e
Streptococcus pyogenes 0.6 - 1.0

Sarcinae ventriculi 3.5 - 4,0

Fig. 2,2.1 Dimensiones de algunas bacterias.7f""
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2.2.2 Cépsula y lama

Alrededor de 1la pared celular de la mayoria de las bacte-

rias existe una capa de una sustancia viscosa que se denomina
microcdpsula, cdpsula o lama dependiendo de su- grosor,‘composi-

eidn y solubilidad.

La microcdpsula es una capa relativaméhte'déiééaﬁ':"'
ta de protefnas, polisacdridos y 1£pidos{‘“ ’

La cdpsula es una estructura gruesa, viscosa ¥y gé;atihosa
adherida f{jamente a la célula., Algunas cdpsulas tisnen una
densidad mds o menos uniforme y una estructura bien definida.

Otras cdpsulzs son mds amorfas, »

La lama es similar a la cdpsula pero es méds soluble en el
medio ¥y su densidad disminuye al alejarse de 1a celula Las‘
cdpsulas y la lama estdn compuestas de polisacaridps ¥y polipep-
tidos. . '

Esta capa no constituye una parte integral de la célula,
Se puede desprender sin causarle dafio a la célula Yy es repuesta
por la célula misma ( Carpenter, 1977 3 Costerton, J.W. et al.,
1978 ). Tanto la presencia comc la cantidad de substancia cap-
sular o lama depende de las necesidades de 1a célulz y del
medio. Los mutantes pueden poseer mds o menos de esta substan—

cia gue las formas normales. Hay mutantes, que crecen en los

cultivos de laboratoric, que carecen de esta cara porqua no 1a
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Tanto la cdpsula o la lama le ofreceﬁ 2 la bacteria una
capa protectora que regula el flujJo de substancias entre el
medio y la pared celular. Ademés, le ofrece una barrera contra
otras bacterias o virus y le permite a la bacteria adherirse a
una superflicie para evitar ser arrastrada por una corriente
( Costerton, 1978 ).

Otra funcidén de la capsula o lama es almacenar alimentos,

2.2.3 Pared celular
La pared celular es una estructura r{gida que le da la forma

a la célula y que protege las partes mds delicadas y bioquimi-
camente activas de la misma. Se encuentra entre la cdpsula y
1a membrana citoplasmatica. La membrana citoplasmdtica es una
membrana delgada que estd en contacto directo con el citoplasma,

El grosor de la pared celular varfa de 10 a 25 nm segin 1a
especie y constituye un 20% del volumen total de la cédlula.

La pared celular se caracteriza por ser r{gida pero elds-
tica, fuerte y porosa. La rigidez de la pared celular permite
a la célula soportar condicicnes T{sicas extremas como una ele-
vada o baja presidén osmética, as{ como temperaturas de congela-
miento sin que la forma de la célula se vea afectada. Desemrpefia
también, un papel fundamental en la divisidn y crecimiento de
las bacterias. Las células a las cuales se les ha desprendido
la pared celular, denominadas protoplastos, son incapaces de

dividirse y crecer normalmente.
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La pared celular estd constitufda por aminodcidos, animo-
aziicares, carbohidratos y 1ipidos. Estas sustancias se unen

para formar una sustancia polimérica complejé,

2.2.¢ Membrana citoplasmdtica

La membrana citoplasmitica se encuentra directamente abajo
de la pared celular, su espesor es del orden de 75 X y esta
constitufda de fosfolfpidos y protefnas. Es una membrana semi-
permeable y selectiva que controla el paso de los nutrientes y
la salida de sustanclas de desecho. S1 la membrana llegara a
sufrir dafios por agentes f{sicos o quimicos podrfa significar
1a muerte de la célula al no poder controlar la entrada y salida

de las sustancias a la célula,

2.2.5 Interior de la célula

El material citoplasmdtico que se encuentra envuelto por
la membrana celular se puede dividir en: un éreaiditdpiésmética
que tiene un aspecto granular y que es rico en ARN, otra drea
cromat{nica o nuclear rica en ADX y por Gltimo una porcidn 1i-
quida que contiene disueltos a los nutrientes de la célula, EI1
ARN v 1las protef{nas forman cuerpos macromoleculares que -reciben

el nombre de ribosomas, en los cuales se llevan a cgbb 1a sin¥

tesis de las protedinas.

Algunas células, sobre todo en .los cultivos

vejeciendo, poseen unos grdnulos que deben ¥ -

tancias porque aumentan de tamafic cuando’el ‘cul
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nutrientes y decrecen cuando la situacidn no es favorable para

1a célula.

2.2.6 Nicleo o cuerpo cromatino

Las bacterias, a diferencia de las células de animales §
plantas superiores, no poseen un nicleo bien estructurado en-
vuelto por una membrana, En vez de nﬁcleo, tienen un nucleoide
o cuerpo cromatino que se sitda en la parte central de la célu-
la carece de membrana y tiene una forma variable, que puede ser
esférica, alargada o irregular. La deonsidad de estos cuerpos
es menor que el resto del citoplasma, La sustancia del cuesrpo
cromatino consiste de unas fibtrillas finas y delicadas que debi-

do a su didmetro y funecidn deben ser fibras de ARN,

2,3 Clasificacidn por tipo de pared

Debido 2 que las bacterias son semi-transparentes es nece-
sario tefiirlas para poder observarlas al microscopio dptico
normal, Existen diferentes téenicas para tefilr las bacterias.
Cuando se desea observar la forma y tamario de la bacteria se
pueden utilizar soluciones simples que contienen un solo tinte,
en este caso las bacterias adquieren el color de la solucidn.
Para observar mds detalles de las bacterias se utilizan solu-
ciones diferenciales que contienen mds de un tinte, se pueden
anlicar todos los tintes al mismo tiempo mezclados en una solu-

¢idn o pvor separado en soluciones difere-.tes, Una de las tec-
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nicas mds empleadas es la gram.
En este método ( Salle, 1971 ) la bacteria se cubre con un,

colorante de metilo de violeta y se deja por un intervalo de

tiempo después del cual se lava con agua y Se agregd una solu-

cidén dd1ufda con yodo que se deja actuar por el mismo tiempo
que la de metilo de violeta, Despuéds el portaobjetos es trata-
do con alcohol o con una mezcla de alcohol con acetona hasta que
se haya eliminado casi todo el color. Finalmente se vuelve a
tefiir con safronina, carbol fucsina dilufdo o bismarck café o
pironina B,

Depandiendo de la forma en que los organismos reaccionen a
la aplicacidn de estas soluciones se clasifican en dos grupos:
los organismos gram positivos y los gram negativos.

Los organismos gram positivos retienen la coloracidn violeta
adn despuds de haber estado expuestos al agente decolorante.

Los organismos gram negativos pierden fdcilmente el primer
tinte pero retienen el iltimo.

Esta reaccidn depende de varios factores como son: la edad
del cultivo, el pE del medio, los tintes utilizados y la compo-
gicidn gquimica de los organismos.

Se ha observado que los organismos muertos que original-
mente eran gram posltivos se tifien como gram negativos, ‘Ademés,
se ha visto que el nimero de organismos gram negativos se incre-
menta con la edad del cultilvo.

En 1923 Stearn y Stearn encontraron que la reaceidén de las

‘bacterias hacia el tinte depende de su contenido profeico
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( Salle, 1971 ). Encontraron que los organismos gram positivos
se vuelven gram negativos al aumentar la acidez y lbs grép ﬁega-
tivos se vuelven gram positivos cuando aumenta-lé'alqéiihidé@.
Los 1{pidos extrafdos de los organismos gram positivosisdnidife-
rentes a los que son extrafdos de los gram negativos., Eh:ips
primeros se ha encontrado una mayor proporcién de dcidos n§ sa-
turados con gran afinidad para los -agentes oxidantes;como,el
yodo.

La pared de los organismos gram positivos estﬁ Compuésta
por sustancias denominadas glucopéptidos formando rédeé-Qué pus-
den contener cadenas de dcidos teicoicos, El grosor de la pared
va de 20 a 80 nm. '

La pared celular de los organismos grame-negativos tiene una
composicidn compleja. La capa de glucopéptidos en-estos orga-
nismos tiene un grosor de 2 a 3 nm Yy se sitda enire la membrana
citoplasméticé ¥y una capa externa que estd compuesta por comple-
jos de 11poprote{nas y liposacdridos. El contenido de grasas en
estos organismos es mayor que en los gram positivos. La pared
celular de los gram negativos no contiene dcidos teicoicos,

A continuacién se presenta un cuadro en donde se encuenran

resumidas las diferencias entre estos dos tipos de organismos:
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Gram positivos
1) Contiene magnesio ribonu-
cléico
ii) Sensibles a tintes Trife-
nylemsetanos
iii) Sensibles a la penicilina
iv) Resistentes a alcalinos y
no se disuelven en el 1%
de KOH
v) Por lo general son cocos
o bacillos que pueden for-
mar esporas
vi) Son resistentes a agentes
decolorantes con alcchol
dcido
viil) Su contenido de li{pidos

va de L"-B% al 8.9%

Gram negativos

1)

11

1ii)

iv)

v)

vi)

vii)

No contienen magenesio ri-
bormucléico

No son tan sensibles a los
tintes Trifunylemetanos
Sensibles a la estreptomi-
cina

Sensibles a alcalinos y
solubles en el 1% de KOH
Por lo general son bacilos

que no forman esporas

Son sensibles a los agen-
tes decolorantes con alco-
hol dcido

Su contenido de 1{pidos
va de 13.2% al 27.7%

yoos e

( Salle, 1971 )
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2.4+ Flagelos de las bacterias

2.4,1 Estructura y morfolog{a : S

Los flagelos son unos apéndices aque salen de'ié suée@fieie
de la célula de las bacterias. No todas las especiés:deklésfbacs
terias tienen flagelos. La presencia o ausencia dé‘ibétfiééélos,
as{ como su nmimero & distribucion en la supgrficie 6é iéfééi;ié

depende de 1la especie,

Los flagelos de las bacterias no son Qisibléémen su es;adb
natural en un microscoplo, soclo se puéden ver en dn'cgmpo bééuro
o si se tifien o manchan inerementando su didmetro. : i

El largo de los flagelos mide varias veces el didmetro de 1la
célula de 3 a 12 A m, pero son stinamente angostos, sus didmetros
varian de 0.01 a 0.03 pm.

Los flagelos se componen de tres partes fundamentales: un
filamento en forma helicoidal, un segmento corto que es una espe-
cie de gancho y una estructura basal claygda en la pared celular
v la membrana citoplasmdtica,

E1l filamento constituye un 98% del largo del filamento y
estd compuesto por una protefna que«se 1iamakf1agelina.4 En el
extremo del filamento cercanc al cuerpo.dé!iaibééferia se encﬁen—
tra el gancho del flagelo que difiere del fildmenté moffolééica—
mente vy en su estructura fina, Este gancho pénatra 1aﬁ?§féd 
celular donde se adhiere a una estructufa'que'se'denoﬁ;né‘cuérpo
basal. El cuerpo basal estd unido firmemente a la envoltura com

lular y es 1a Unica parte del flagelo aue estd dentro de la pared
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celular., Estudios bajo el microscopio electrdnico muestran que
el cuerpo basal es una estructura cil{ndrica que tiene .0.15 p-m
de didmetro y 0.5 pm de largo. -

El cuerpo basal de las tacterias gram positivas difiere del

el cuerpo basal de las bacterias gram negativas."f

El cuerpo basal de las gram negativas tiene cua

( Fig. 2.k.1 a ) y las gram positivas tiene dos aniilos parale-
105 ( Fig. 2.4.2 b ).

< filapento

gancho

¢—— filamento W-varilla

anillo S ___g

anillo M =y

cuerpo
basal
anillo L
anilio § ————n
" varilla
P18 B 1 Y "
Fig. 2.4.1a° Cuerpo basal de Fig.‘2.h.1h Cuerpo basal de
las bacterias negativas las bacterias gram positivas
Hay cuatro anillos sujetos El anillo ¥ se adhiere a
a una varilla al extremo del la membrana citoplasmatica
gancho. El aniilo i estd su- y el anillo S a la pared
jeto-al citoplasma y el anillo celular,

I se adhiere a la membrana,

Los anilles rrororcionan areas de contacto con las diferen-

tes capas de la envoltura celular. ( Berg, 1975 )
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2.4.2 Clasificacidn por niiero y posicidn de los flagelos
De acuerdo a la distribucidn de los flagelos en la super=-
ficie de la célula, los flagelos se dividen en dos grupos :
‘a) Polares : Los flagelos se extienden ya sea solos o en
manojos cerca de uno o ambos extremos de la e¢élula,
b) Peritricosos : Los fiagelos se presentan en cualquiler
punto de la superficie de la célula, V .

A veces se presentan ambas clases en un solo organismo.

2.%,3 Composicidn qufmica de los flagelos . :
Un filamento flagelar es un poifmero défﬁha ‘rbtéiha*ila-
mada flagelina., Cada tipo de bacteria tigﬁé“"' 0 ’
ter{stica. B S
En general, las flagélinas,son?pfétgiﬁaskcon“élta’ppbporcién
de aminoicidos hidrofdbicos con un péSbnmblééular alrededor de
L0 ,000. )
Los medios dcidos o alcalinos provocan la segregacidn de
los flagelos dando lugar a soluclones de flagelina. Este efecto
también se consigue mediante la elevacidn de la temperatura &
con detergentes.
En condiciones adecuadas de concentracidn de mondmeros, de

acidez y de temperatura se pueden obtener filamentos a partir

[ 4
de solucicnes de monomeros.
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CAPITULO III
ANALISIS HIDRODINAMICO DEL LIOVIMIENTO DE LAS BACTERIAS
3.1 Conceptos bdsicos de hidrodinémigay"wfr;{, e

3.1.1 Intreduccidn

La diferencia entre un flufdo y un sdlido es la forma en
que el material responde a los esfuerzos que se aplicah en rela-
¢idn a sus esfuerzos internos. En el caso de sdélidos existe un
umbral de respuesta a fuerzas externas. Si el esfuerzo aplicado
es inferior a este umbral, el sdlido se deformard, perc esta de=-
Tormacidn desaparece en el momento en gue cesa el esfuerzo que
la ocasiond. 81 el esfuerzo es superior a este umbral, la res-
puesta serd rermanente, es declir, queda deformade o se rompe.

Si un esfuerzo se aplica a un flufdo, este se deformard conti-
miarente sin importar la magnitud de la fuerza aplicada. la
manifestacidn de esta deformacidn bajo la accidn de un esfuerzo
es que el flufdo filuye.

La rigidez de un sdlido se debe a que las fuer=zas infermo—
leculares establecen una estructura cristalina en donde las mo-
1dculas se encuentran ligadas fuertemente alrededor de posiciones
rfijas en el espacio. En un 1fquido la energfa cinética de las
moldculas es tal aue estas ée pﬁeden mover con relativa fécili-
dad v permiten que el sistema‘fluya como respuestia ‘a un esfuerzo

cortante,
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3.1.2 Descripcién de un flr{do y clases de flujo

Cuando se describen las caracter{sticas del flujo de un
flufdo se hace considerando al flufdo como un contfnuo y no
como un conjunto de moléculas, este enfoque simplifica conside-
rzblemente 1a explicacidn de algunas caracterf{sticas del flufdo
y su andlisis matemdtico. Por ejemplo, cuando se quiere conocer
1a velocidad de un flufdo en un punto en vez de considerar la
velocidad de 1a molécula que se encuentra en ese punto, Se con-
sidera el promedio de todas las velocidades de las moléculas en
una vecindad de radio r de ese punto, en donde r es grande en
comparacidén con la distancla media entre las moléculas.

Las cantidades f{sicas que se utilizan en la descripeidn
de un flufdo son su viscosidad Ho su presidn P 3y Su densidade
y su temperatura T.

Conviene hacer una discusidén sobre el concepto de viscosi-
dad. BSe habfa definido un flufdo como una sustancia que se
deforma cont{nuamente bajo esfuerzos cortantes. La viscosidad
es 1a manifestacidn de la oposicidn que el flufdo presenta ante
los esfuerzos cortantes.

La deformacidn de un flufdo se puede expresar como una de-~
formacicn angular, Para aclarar lo anterior, supongamos que sa
tiene un flufdo en medio de dos placas paralelas separadas una
distancia d. La placa inferior se mantiene fija y la superior
se mueve paralelamente a la inferior con una velocidad constante

Vo ( Fig. 3.1.1 ),
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Fig. 3.1.1 Arrastre viscoso entre dos placas paralelas

La. fuerza que se. necesita para mantener la placa sunerior

en movimiento con la velocidad No as pronorcicnal a1 drea de las

placas y & V.Id ‘ : _ ,
'Fenﬁ'_'\’é_'
a4
o sea, que el esfuerzo cortante F/R es
¥

E_L Ve

R AR
A la constante de propo*cionalidad f‘ se 1e 1lama coeficiente de
viscosldad,

Un caso-mds.general serfa el de .un peduefio paralelep{pedo

en un flufdo con sus caras paralelas a .la direccién del flujo

( Fig., 3.1.2 ).

S

h

e

Tr—-—-’ﬂ——vv+cv

Vide e — S

r
_—

.
—

el
r'.g

Fig. 3.1.2 Esfuerzno cortante en un.flufdo viscoso
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El esfuerzo cortante a través del paralelep{pedo ser{g

AVA @ Ux

pedinas _ g SRR
em” cm s :

Otro concepto que se utiliza con- frecuencia es 1a viscosi-
dad cinemdtica © , que es el cociente de 1a viscosidad absoluta»

/Ay la densidad Q y O sea:

Vs A
R

En c.g.s. 1a unidad de viséosidéé ¢inémét1cafésFél;Stokez“~

cm2
s

stoke =

El flujo de un flufdo se puede explicar en base a muchas
caracterf{sitcas diferentes. A continuacidn se mencionaridn las
clasificaciones que son de mayor interés para este trabajo.

Flujo turbulento: En el flujo turbulento las particulas
se mueven en trayectorias muy irregulares con un‘intpfcambi§ de
momento de una parte del flufdo a otra. ‘H

Flujo laminar: Las partfeculas del flufdorée*déégiééan por
.trayectorias sumaves por capas, en que uri capa ‘se dééiiia suave-

mente sobre la otra, El flujo laminar se rige por la ley de
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viscosidad:-de Newton ( ec. 3.1.1 ) que relaciona esfuerzos cor-
tantes a los éambios de velocidad con respecto al espacio. ‘

En el flujo laminar las tendencias a la turbulencia $e ven
amortiguadas debldo a la viscosidad, Sin embargo, el flujo la-
minar pierde su establlidad en situcciones gue involueran varia-
bles como baja viscosidad, velocidades altas o pasajes grandes
para el flujo, en estos casos el flujo se vuelve turbulento.

Flujo estable: E1 flujo estable ccurre cuando las condicio-
nes en cualguier punto del flufdo no cambian con el tlempo. Por
e jemplo, la velocidad en un clerto runtio permanece constante, es
decir, conserva su magnitud y su direccién. Esto se puede eS-
cribir como 9V /3t =0.

Ademis an un flujo estable no hay cambio en la densidgd e
la presién p & la temperatura T, con respecto al tLempo t en

cualgquier punfo, es decir:

-1 PN 2P .6 3T _ o
ot et et

En el caso de flujo turbulento, debido al movimiento irregu-
lar de las particulas siempre hay fluctuaciones en cualquier
punto. Para diferenciar entre flujo estable o inestable se
ruede comparar las diferentes velocidades v en un cierto punto

con una velocldad promsdic temporal v, rara ese punto, en donde
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t
vt (s

y se grafican estas velocidades con respecto al tiempo, Si las
diferentes velocldades v coinciden con v, Se dice que el flujo
es estable, de lo contrario, es inestable, Ademds, en el flujo
estable tampoco hay variaciones en la densidad €y la tempers-
tura T, ¥.la presidn p, entonces, se pueden obtener gréficas
similares para estas variables considerando una E’t’ Tt Y Py

de 1a misma manera que se hizo para la velecidad.

Entonces, el flujo es inestable cuando las condicilones en
cualquier punto cambian con el tiempo, es decir, aV/ot # 0,
Sp/et + 0, Sp/ot 0y OT/ot# 0.

Flujo uniforme: E1 flujo uniforme es equel en el que a cualw
quier tiempo el vector velocidad es el mismo en cualquier punto
del flufdo.

81 a un tiempo fijo el vector velocidad cambila cqh iaqusi-

cidn se dice que el flujo no es uniforme.

Un flujo rotacional o flujo con vdrtices es aquelﬁe quek
las part{culas de flufdo giran alrededor de un ciert'
cualquier regidn del flufdo. La rotaéidn de una pa'> a 56 
firfdo se define como su velocidad angular promedio ' 

Si no se presentan estas rotaciones dentro del fluido ‘se

dice que el flujo es irrotacicnal.
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El rotaclional de la velocidad VXV as un concepto funda-

mental en la descripcidn de un fiufdo. EI1 rotacional de un
campo vectorial ¥ en un punto‘se'define como el valor mdximo
de 1la integraj de 1{nea del vector ¥ alrededor de 1la periferia
de una superficile pequefia gque circunscribe a ese punto dividido
por el drea cuando el drea tiende a cero. La direccidn del
rotacional es en la direccidn positiva de 1a normal n.

Entonces por el Teorema de Stokes

jjﬁ.(Vx?)dS = S_\‘}._d? N
S e ca(3.1.3)

Si la curva C encierra un ﬁértice en el flufdo ( ver Fig.
3.1.38°) de manera que las sdmas‘déylas prbyecciones T. AT
alrededor de C sea diferente de cero, entonces la integral de
1fnea nos da la medida de la velocidad con gue el flufdo gira
alrededor del un punte, Entonces IxU es una medida de la velo-
cidad de rotacidén por unidad de drea., Por lo tanto, el rota-
cional es diferente de cero en la vecindad de un vértice de un
flu{do. Sin embargo, el rotacicnal también puede ser diferente
de cero en una region en donde no existe un vértice, es decir,
el f1ufde no circula alrededor de un punto, slempre y cuando

exista un gradiente de velocidad (transversal),
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\}/

(a) (b))

Pig. 3.1.3 Ejemplos de un rotacional diferente de cero.

a) un vdrtice, b) un gradiente de velocidad ({ransversal)

Si el rotacional ¥ es cero en cualquier punto del fufdo
en movimiento, se dice que el flujo es irrotacional.
Como se verd mds adelante, si el rfiufdo es incompresible y

no tiene circulaciones, satisface las sigulertes dos ecunaciones:

VOGSO VX{}BQ ses ( 3.1-""‘ )

Por wltimo, es importante definir al concepto de 1inea de
flujo. Una 1finea de flujo es una 1{nea contf{nua que se dibuja
a través del flufdo y que tiene 1la direccidén de 1a velocidad en
cada punto.

Bsto significa que las l{neas de flujo no se cruzan., Con-
giderando que 1la partfcula se desplaza a 1o large de la 1{nea
de flujo y su direccidn es siempre tange:cial a ésta, su despla-

zamiento &s con componentes &x &t v O% tienen la direccidn
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del vector velocidad U con componentes W, V. yw enlas

direcciones X , 4 y % respectivamente., Entonces, - = "

=

Sz . b4 _ Sx
V- v w

k4

esto significa que: §s y N tienen la misma direccidn vy que sus

componentes son proporcionales, Si1 conslderamos elementos dife-

renciales se puede escribir la lgualdad anterlor como:

3,1.3 Ecuaciones de continuidad

Una manera de describir el movimiento de un flufdo seria
seguir.el.movimiento de cada particula que lo compone, Se
tendr{a que ascciar las coordenadas x » iy v % como funcidn del
tiempo t para cada una de estas partfculas, Esto implicarfa
saguir la trayectoria de cada uno de estos puntos aplicando las
ecuaciones de la iUecdnica a cada partf{cula. Este procedimiento
resultar{a muy complicado debido a 1la cantidad de variables que
se necesitar{an para hacer una descripcidn completa del fluido.
Un enfoque alternativo serfa el de Euler que consiste en descri-
bir el movimiento de un flufdo especificando la densidad
e(x, Y s2,%t) y el vector velocidad ¥ (x ,4,2,%t ) en un

punto x, ) & en un tiempot . De esta manera se estar{a
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analizando que sucede con cada punto particular en el espacio
en un tiempo t, en vez de que sucede con cada particula,
Cualquier cantidad,por ejemplo: 1la presio’n, 1la densidad,
la velocidad, la temperatura, ete. que se utilice para descri-
bir un flufdo serd funcidn de las coordenadas X, y , = espa-
ciales y del tiempo t .
Consideremos el cambio «p/dt en la presién p con respecto

a un punto gque se mueve en el flufdo como:

g 9P 3P drx S dy, dp dx

at ot ox at du dt  az dt vee (3.1.5)
en esta ecuacidén dp/at representa el cambio en la presidn con
respecto al tiempo con respecto a un punto fijo en el espacio y
d%/dt , dy/dt , dZ/dt son las componentes de la velocidad T
del flufdo. Entonces, la ecuacidén ( 3,1.5 ) se puede escribir

de la sigulente manera :

dp . 3P, y 2P L 2P v, 2P
at ot ot 8'64-1 SF

O

S _29P , 7.V
dt ot + P

eoe (341.6)

Esta ecuacion nos da el cambio de presidn °\'P en un tiempo
dt para una partfecula en un flufdo que se mueve de x, Qs ®

a RK4dy, ‘6+d‘b y Z4+dE en el tiempo dk.



Una relacidn similar a ( 3.1. 6 ). se puede wtilizar para

todas las cantidades que describen un' fluido, es ' d ir.

Para estudiar cambios con respecﬁ&ﬂal tiempo-en un cierto

volimen del flufdo, consideremos un“élémehtd’dé voldmen pequefio

SV, que se mueve con el flufdo y que s,empre contiene las
mismas partfculas. Supongamos que S\Ies un paralelep{pedo
rectangular de dimensiones &x, Sy , S® ( Fig. 3.1.4 )

Vg,

|
]
!
ah
I’ ‘

z K]
Sar

Fig. 3.1.4% Un elemento de volimen en movimiéhtoidéfuhifiuido

en expansidn,

Tomando en cuenta la velocidad en la direccidén x, se
onserva que Vx puede ser diferente en la cara 8682 izquierda
y la derecha, Por lo tanto, &x va a cambiar con respecto al
tiempo a una razdn que es igual a las diferencias de estas velo-
cidades. Aplicando este mismo razonamiento para \I%y Va

se obtiene:
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d BV:Q '
—x o = e 3 ... (3.1.8)

Entoncés, la razdn de cambio de SV es:

_:\-Es\l = &681 %SX-&- 8%81_?:_-{8%4- &*8‘6%; S‘tr

"(ax+ ax;"" 61)87- 3

Os

d_eN- V.7 AV _

dt .

eee (3.2.9)
Ahora, si consideramos que el volimen V estd compuesto

por elementos de volimen SV : - T

«we (3,1.10)

Utilizando la ecuacidén ( 3.1.9 ) se tiene:

d gy_ @ T gV=9Y
eee (3.1.11 )
S8i se considera que SV —» 0 se puede tomar la suma. como

una integral, entonces, la ecuacidén ( 3.1.9 ) queda :
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en donde se ha utilizado el Teorema de Gauss. S es la superfi-
cie que enclerra el volumen V y fi es un vector unitario normal
a la superficle dirigido hacia afuera,
La expresidén para la razdn de camblo con respecto al tiempo
del voltmen es da la ecuacidén ( 3,1.12 ) :
%tyt-: Sggv.;}d\l )
; R e (3.1.13)

Si el flufdo es incomprasible,:éﬁidﬁéeéléi volumen de cada

elemento de flufdo se mantiene conéténté;'éSfdécir,

_9;. S\’ =0
- Tat .

y de la ecuacidn ( 3.1.9 )

LFLT =0 BRI ,

, : ees (30114 )
Un principio fundamental para el estudio de flufdos

es la conservacidn de 1la masa, esto significé que si la materia

fluye alejdndose de un pugto, debe existir un incremento nega-

tivo de la materia en ese punto. La‘masa dentro de un elemento

da flufdo es

i Sm= 3{?’5’,’ . .‘ ,
. TR 3 . s ( 3.1.15 )

& se mantiené‘cnnétéhtéf unquggsifgueda cambiar la densidad
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y el volimen, entonces
_;-L__SM=._4:_(36\'3-_-0 _
at at e (321026

Diferenciando el lado derecho de la ecuacidén y utilizande la

escuacidn ( 3.1.9 ) se tiene:

3 o8N =
SVt y g LBYa BV IRy gTE N =0

y dividiendo por 8N :
=8 . ?‘U-i?-<>
at e € 3.1.17)
El término <-¥ representa el flujo de masa que se aleja de un
punto.

Utilizando la ecuacidén ( 3.1.7 )} se puede ascribir:

ae = ae A+ -\.T.Vg
at at

v sustituyendo en la ( 3.1.17 ):

_a_E_.‘_G.Ve*.EV-?&:o
at

entonces
Se V. (Qi}5 =0
ot e (3.1,18)
Esta es la ecuacidn de continuidad para el movimiento de la
materia que también se conoce como la ecuacidn hidrodindmica

‘de la continuidad. Significa que la ma’.eria no se crea ni se
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destruye, o sea que la masa Sw en cualquier ’vol\imenzf_s\lf qﬁé 58
mueve en un fluf{do se mantiene constante. h S
Ahora se calculard el flujo de masa a través de;una‘super-
ficie S fija en el espacio. Sea aS un olemento deléuﬁefficie
v A un vector unitaric normal a 4S. Se construye un cilindro
de seccidn transversal 4S8 haciendo que d$ recorra una distan-
cia ~rdt en la direccidén de -, En el tiempo &t toda la
materia pasard por oS ( Fig. 3.1.5 ), La cantidad de masa que

pasa por el cilindro serd:
Cdwma ‘ias‘( dt oS

en donde N.U ot es .l'a,‘_altu'ra_,j:érpendicular a la superficie

d.S.

Fig. 3.1.5 Flujo de un flufdo a través de un elemento de su-

perficie. oy L e
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El flujo de masa a través de la superficie S es é
dm ggqa.ﬁ—as - Sgs-cﬁm as
at
S . S cas ( 301-19 )
81 A.¥ es positive, el flujo de masa es en la direccidn
de n; sl R.% es negativo, es en la direccidn contraria,
Integrando la ecuacidén ( 3.1.,17 ) sobre un volimen fijo

-~

encerrado por una superficie S con una normal W hacia afuera
se tlene:

&S& 28 av, Sggv- CeH aV =0 |
Y M S ees (3.1.20)
Utillzando el Teorema de Gauss se puede escribir:
2 ([Jeave- ({ace@as
" & «.o (3.1.21)
Esta ecuacidn significa que el incremento de masa dentro de
un voldmen fijo V es igual al flujo hacia dentro a través de
la superficie,
Ecuaciones como la ( 3,1,17 ), ( 3.1.18 ), ( 3.1.19 ) ¥y
( 3.1.21 ) se pueden aplicar a la densidad, veloclidad y el

flujo de cualquier cantidad f{sica que se conserva.
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3.1.% Ecuaciones de‘mpvim;entofpara‘un flufdo ideal

Un caso interesante es el de un. fluido ideal, que es. aquel
que es incompresible y en el que no - existen esfuerzos cortantes.
En un flufdo ideal.el dUnico es;uerzo que  se considera es la
presidn p . Como el fiufdo es incompresibla,.la denstdad gé
constante; es decir, se consldera que.las: variaciones de la
presién son tan requernas que los cambios en la denéidad ¢ son
despreciables, Se puede consi&erar‘ e constante come una
buena aproximacidn i las velocidadés del flujo son mucho mano-
res que la velocidad del sonido en ese medio ( Feynman, 1966 ).
Ahora, como se dijo antes, un flufdc en equilibrio por defini-
¢idn no tiene esfuerzos cortantes, sin embargo, todos los
flufdcs tienen cierta viscosidad y por lo tanto siempre existen
esfuerzos cortantes entre las diferentes capas de un flufdo
cuando se encuentran en movimiento relativoe,. Un flufdo ideal:-
no tendrfa viscosidad por lo cual sus resultados sélb Son‘véli-
dos cuando g es constante. Para comenzar, se’ encontraré la’
fuerza neta debido a la presidén sobre up cuto nequeno ‘de’ flu{do .
( Fig. 3.1.6 ). Puede existir una fuerza neta F por unidad de
.vollUmen debido a que la presidn varia de un nunto a otro del

fiufdo.
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Fig. 3.1.6 La fuerza reta por unidad de volumen debido a la
presidn sobre un cubo es -Ve

Supongamos que la presidn varfa en la direccién x , La
presién P Sobre la cara Ay A¥ an el punto % nos da la fuer-
za . pAuAx ¥ en el punto x+ax , la fuerza sard

-[p-r—(il‘-)t&x] Alabi entonces la fuerza resultante serd:
30
- (32 ax oy A2

51 se encuentra la presidn para las caras del cubo en wy

Y+ Ay yen % y Z+482 se puede encontrar la siguiente expre-

sidn

A AY — 98 aAx AuoR __ OF Axayai
Fe=-552%%% E 4 oz N

0 sea

§=-V
. v eeo (3.1.22)

en donde £ es la fuerza neta por unidud de volumen,
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Pueden existir otras fuerzas que actian sobre el flufdo,
por ejemplo: la gravedad. En este caso, la fuerza debido a la
presién debe equilibrar estas fuerzas adicionales, Si esta
fuerza adiclcnal se puede expresar conc una energia potenclal ¢
por unidad de masa, entonces, la fuerza por unidad de masa de-
bido a este potencial sera - V¢ y considerando @ como la den-
sidad del flufdo, la fuerza por unidad de vollmen serd -e V¢,
Para que exista equilibrio, esta fuerza mds 1la fuerza debido a

1a presidn debe ser igual a cero, es decir:

~Vp-eV¢=0 eee (3.1.23)

Para saber como cambia ¥ en un flufdo bajo 1la influencia
de una fuerza se utillza la segunda ley de Newton., La masa de

un elemente de voldmen.de un finfdo por su aceleracidn debe ser
igual a la fuerza ¥,

‘csi'&-
Esta fuerza ¥ serd la fuerza neta de todas las fuerzas que
actian sobre ese elemento de volimen, Utilizande la ecuacidn
( 3.1.23 ) vy considerando que puede existir una fuerza adicic-

nal, la fuerza viscosa ¥ debido a los esfuerzos cortantes

vise
gue se generan entre las diferentes capas del flu{do, la ecua-

cidn de movimiento serd:

>

T £, .
gE=-Ve-R $ + Tuise, co. C3a1.24 )
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Como estamos considerando un flufdo ideal, se puede despreciar
la fuerza debido a la viscosidad.

Para la aceleracidn no se puede escribir solo &= a{}/am
porque esto se refiere al camblo de velocidad con respecto al
tiempo con respecto a un punto fijo en el espaclo, También se
nacesita gaber que tan rdpido cambia la velocidad con respecto
a un elemento del flufdo, entonces, la expresidn para la ace-

leracidén seri :

2 oy OF Ly, BTy, 9T BV
B avx v vy Bia Ve S R

O

e (301225 )

entonces la ecuacidn ( 3,1.24 ) queda:

%%_*(G.V)Tr__.__‘ZE_Vgt S
g oen (301.26 )
Utilizando la igualdad

(F. V) T (IxT)x T4 _-iv(ﬁ.%‘-)

y definiendo
fi g‘JxT?

la ecuacidn ( 3,1.26 ) queda:

a.,jéii*_jluaiiq-.%:<7u3_ e _<vd

ese ( 3.1.27 )
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El campo vectorial L =Y*T se 1lama 1a vorticidad. Si1
1a vorticidad es cero se dice que el flujo es irrqtaciona’l
( ver seccidn 3.1.2 ), ;

S1 sélo se quiere conocer el campo de velocidades, se 'pue-
de eliminar la presidn de las ecuaciones anteriores. Tomando
el rotacional de ambos lados de 1a scuacidn ( 3.1;27 ), se

tiene:
CECSNIT v % (.ﬁx Tl=o
e (3.1.28)
porgque Q es constante y el rotacional de un gradiente es cero.
Con la ecuacidn ( 3.1.28 ) y las ecuaciones ’

N=UxT y TVT=o0 cer (3.1.29)

se tiene la déscripcir'm completa del campo de velocidades T .
Si se conoce W en algin tiempo t, también se conoce L= Ix¥
v por tanto se puede calcular Ix{(lex?), Lla ec. ( 3.1.28)
determina entonces o al tiempo t4+581t y como ademds se sabe
que W.¥:=o0en todo el espacin, esto implica que se puede cal-
cular U al tiempo t+&t  en cualauier punto, La aplicacién
consecutiva de este proceso oetermina 'U' crmo funcion del

tiempo en todos les nuntos del espacio. o
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3.1.5 Teorema de Bernoulli

Consideremos un flujo estable, es decir, un flujo en que
l1a velocidad del f1ufdo con respecto a un punto sieampre es la
misma, Este caso es particularmente interesante porque nos
permite dlbujar 1{neas que siempre son tangentes a la velocidad
del filufdo, o sea 1{neas de flujo. En el caso de un flufdo
estable estas 1{neas de flujo coinciden con las trayectorias
de las particulas del flufdo. Si el flujo es inestable aeste
patrén de 1fneas de flujo cambia con el tismpo y no representan
las trayectorias seguidas por las partfculas del flufdo.

En un flujo estable, como ya se menciond, oV /ot=0O,
Entonces, s1 consideramos el producto punto de i} en la ecua-
c1én ( 3.1.27 ), se obtiene que w.C(fL%xB)=0gntonces nos
queda :

,-‘-r_v(_g'_‘_ ¢+ _\S._v"),_o

T vee ( 3.1.30 )

Esta ecuacidn nos dice que para desplazamientos pequefios en la
direccidn de la velocidad del flujo

£ 4+ ¢ +4- ._'_i_u"'_.. condlarite

¢ eee (13.1.31)

Como en el flujo estable todos los desplazamientos son a lo
largo de la linea de flujo, esto significa que la cantidad
.definida por ( 3.1.31 ) es constante a 1 largo de la linea de

fiujo. Este es el Teorema de Bernoulli. En el caso de un
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flufdo estable e irrotacional, la cantidad expresada en la
ecuacidn ( 3.1.31 ) no sdlo es constante para la 1f{nea de flujo,
sino para todo el flufdo. E1 Teorema de Bernoulli es un teore-

ma de conservacidn de la energia,
3.1.6 Ecuacidn de movimiento para un fluidq viscdso*='

Bn 1la seccidn 3.1.2 se introdujo él}bondepto de viscosidad,
Hasta el momento se ha descrito la ecuacidén de movimiento para
un flufdo ideal, despreciando la viscosidad. Una descripcidn
de un flufdo que incluye 1la viscosidad se acerca m3s a la situa-
cién real de un flufdo.

Utilizando las ecuaciones ( 3.1.24 } y ( 3.1.25 ), la
ecuacidn de movimiento de un flufdo serfa:

BT 4L (T NT .- ZE_YP+ Foise

ot < N cee (3.1,32)
en donde ¥ vige? ©S la fuerza debido a la viscosidad del
flufdo. La solueidn general de esta ecuacidn no ha side encon-
trada hasta la fecha. El tipo de flujo resultante derende de la
importancia relativa de los distintcs términos de esta ecuacidn
l1a cual puede ser representada por el nimero de Reynolds del

que se hablard en 1a siguiente seccién.
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3.1.7 MNimero de Reynolds

Para estudiar el movimiento de un cuerpo en un flufdo es
muy importante conocer el tipo de flujec con que se estd traba-
jando. La naturaleza del flujo, ya sea laminar o turbulento y
su posicidn en una escala indicando su tendencia a ser laminar
o turbulento estd dado por un nimero adimensional que se llama
nimero de Reynolds ( Streeter, 1975 ).

Osborne Reynolds estudid las ecuaciones diferenciales que
describfan un flujo con el propdsito de encontrar el sentido
de similaridad entre dos flujos.

Se dice que dos flujos son similares dindmicamentes cuando:
a) Son geométricamente similares, o sea, que sus dimensiones
lineales tienen una razdn constante y b) Las presiones en
puntos: correspondientes tienen una razdén constante,

Reynolds dedujo que dos Tlujos eran similares dindmica-
mente si las ecuaclones diferenciales generales que describfan
cada flujo eran idénticas., Cambid las unidades de masa, longi-
tud y tiempo en un conjunto de ecuaciones para buscar las con-
diciones que deben satisfacer para que sstas ecuaciones sean
idénticas a las originales y encontrd que la cantidad u'l_e//.(
debe ser igual en ambos casos, en donde Vv es la velocidad
caracterfstica, £ es la longitud caracteristica, R la densil-

‘dad ¥y /( la viscosidad,
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Esta expresidn seillama eljnﬁmero,derReynold5~R:~

s 0 cee (3.1133)
E1 numero de ReYndidsgsé puede obtener por énél@sié dimen-
sional ( Cox, 1941 ) si ééfeétudia 1a resisténcia.qué él fiufdo
le presenta al flujb a‘trévés de un tubo. Supdngamos'que la
resistencla por unidad de drea para una superficié dada depen-
de de la velocidad del flujo, la densidad y la viscosidad del
filuf{do y las dimensiones de la superfidia; o sea
o b & O
Tav o B aee (3.1.34)
en donde T es la resistencia por unidad de drea del interior
del tubo, W es la velocidad media del flujo, R es la densidad
del flufdo, M es la viscosidad y D es el didmetro del tubo.
Sustituyendo las dimensiones en la expresién antarior se ob-

tiene a ecuacidn dimensional:
a a--o.,b -1 [ _§ ¢, d
MU T 0T KL MELCTTY TR

igualando los exponenetes de las variables:
masa : lsbec Pt

tiempo : ~2m= -al-cli;f

longitud : -l=a =3b

Expresandoc a, b y 4 en términos de c:

cevd

an2 = C3 b=l=~c ;
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Sustituyendo en 3.1,2u:

t-Q

Mo

zavtSp

Os

<
z <™ (5e eee (3.1.35)

La expresién x«/vDp se invierte y nos da 76,1 nimerc de
Reynolds:

R :_ng .
/s eee (3.1.36)

La expresidn 3.1.35 se puede escribir:

z=Kev® g

Esto quiere decir que para una superficie dada, la resis-
tencia del flufdo por unidad de drea es directamente proporcio-~
nal a"la densidad, el cuadrado de la velocidad y una funcidn ¢
del mimero de Reynolds.

La ecuacidn 3.1.36 se puede escribir de la siguiente forma
para un cuerpo que se desplaza en un f1ufdo:

Rs 2
M oo (341037
en donde:
Q. dimensidén del cuerpo ( radio o longisud )

U -~ velooldad del cuerpo en el fiufdo
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p - densidad del flufdo
- viscosidad del flufdo oy i R
Si escribimos 9= K/P , entoncei;ﬁiaﬁeéﬁéqiéhr(>3;1;37 )

se puede expresar:

en donde © es la viscosidad cinemdtica. .. 7
El mimero de Reynolds relaciona las fuerzas inerciales y

las fuerzas viscosas de la siguiente manera:

R- fuerzas inerciales
~ fuerzas viscosas

Es decir, cuando R es menor que uno dominan las fuerzas
de 1la viscosidad. Si R<<1 se tiene que para un cuerpc que se
desplaza en este flufdo las fuerzas inerciales son desprecia-
bles ¥ el flujo es viscoso, laminar y de-movimiento lento.

Para entender la utilidad de estérnémero adimensional,
Reynolds realizo experimentos para'flujbs de agua a través de
tubos de vidrio ( Streeter, 1975 ) como se ilustra en la Fig.
3.1.7. =

Un tubo de vidrio se montd hofizpntalmen:e con un extremo
en el tanque T y una vélvula v en el extremo opuesto. _Se co-
loed una entrada en forma de campana en el tubo de vidrio Yy se

inyectd continuamente una cantidad de tlnta para visualizar 1a
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trayectoria seguida por las part{culas de flufdo.

Para flujos lentos la tinta se movia en 1{nea recta a

través del tubo mostrando flujo laminar. Para flujos suficien-

temente grandes, la tinta segu{a trayectorias irregulares y se

mezelaba con el resto del lfquido., E1 flujo se hab{a conver-

tido en turbulento con gran intercamhio de momento entre las

part{culas, destruyéndose el flujo laminar ordenado.

o tinta
EEEEE SE «E
e =
—t: . - - T :

Fig. 3.1.7 Aparato de Reynolds

Reynolds considerd la velocidad v como la velocidad carace
ter{stica y el didmetro del tubo D como la longitud caracter{s-
tica de tal manera que R= 'U'DQ/,K .

Reynolds encontrd que el flujo era laminar para mimeros
de Reynolds menores de 2000. Este valor de 2000 corresponde a
un valor critico Rc . Entonces, mlentras mayor sea el valor de

R, para R>R_ , mayor serd la turbulenc’a,
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3.2 Aspectos hidrodindmicos del‘movimienﬁb de cuerpos en

fiufdos

Cuando cuerpos grandes comolbaréos'b aviones son propule-
sados a velocidad constante a través de un flu{do'pOffalgﬁn

mecanismo interno, por ejemplo, una helice, el estudio de este

movimiento se puede hacer considerando por seuarado'

a) un mecanismo de propulsidn que desarrolla una fuerza .
hacia delante empujando el flufdo para atrds y e "
b) la resistencia del medio que produce un‘mﬁmenﬁo hacia
atrds sobre el cuerpo. E1 momento hacia delante debido al
mecanismo de propulsién es balanceado por el momento hacié

atrds debido a la resistencia del flufdo. V

Entonces, la fuerza resultante que el flufdo ejércélsobre
el cuerpo es ipual a cero. -

Para que un organismo se desplaceyen”pn;;iquiépigebg de-~
formar su cuerpo. Por ejemplo, un pez nadé pfobégaﬁdo una
onda de desplazamiento lateral a travéé"d§ suﬁ¢uerpo desde 1a
cabeza hasta la cola, este movimiento géhéfa'perturbaciones en
ol 1{quido alrededor de su cuerpo lo cual produce una fuerza
de reaccidn del 1fquido hacia delante sobre el animal. Esto
quiere decir que el pez se mueve debldo a las fuerzas inercia-
les producidas en el 1{fquido gue lo rodea.

Cuando las fuerzas inerciales generadas en el flufdo

debido al movimiento del cuerpo en éste son despreciables en
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3.2 Aspectos hidrodindmicos del movimiento de cuerpos en

fiufdos

Cuando cuerpos grandes como barcos o aviones son'propul-
sados a velocldad constante a través de un flufdo por algdn
mecanismo interno,'por ejemplo, una hélice, el estudio de este
movimiento se puede hacer considerande por separado: ,

a) un mecanismo de propulsién que desarrolla una ‘fuerza
hacia delante empujando el faufdo para atrds y SRR

b) la resistencia del medio que produce un momeﬁtéiﬁééié..
atrds sobre el cuerpo. E1 momento hacia delantefﬁéﬁiﬁé?g1 

mecanismo de propulsidn es balanceado por ei'mpmenﬁb bacia

atrds debido a 1a resistencia del fluido, :

Entonces, la fuerza resultante que el flufdo ejgrcé sobre
el cuerpo es igual a cero. '

Para que un organismo se desplace en un 1{quido debe de-
formar su cuerpo. Por ejemplo, un pez nada propagando una
onda de desplazamiento lateral a través de su cuerpo desde la
cabeza hasta la cola, este movimiento genera perturbaciones en
el 1{quido alrededor de su cuerpo 1o cual produce una fusrza
de reaccidn del 1{fguido hacia delante sobre el animal. Esto
quiere decir que el pez se mueve debido a las fuerzas inercia-
les producidas en el l{quido que lo rodea,

Cuando las fuerzas inerciales generadas..en el fiufdo

debido al movimiento del cuerpo en éste son despreciables en
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comparacidn con las fuerzas debidas a la viseosidad, el despla-
zamiento toma caracter{sticas muy diferentes, como se explicard
mds adelante. Este es precisamente el caso que nos interesa
para el movimiento de las bacterias, porque debido a las dimen-
siones de las bacterias dominan las fuerzas viscosas sobre las
inerciales.

En el caso de los microorganismos, la propulsidn también
es resultado de la propagacidn de ondas a través de un apéndice
muy delgado, que para las bacterias se denomina flagelo. La
direccidn en gue se mueven estos microorganismos es también
opuesta a la direccidn de propagacidn de las ondas ( Teylor, 1951 ).

Para entender mejor este problema es importante analizar
sl el tipo de filujo que se genera debldo al desplazamiento del
cuerpo en el flufdo es laminar o turbulento, para lo cual se
debe obtener el nimero de Reynolds del cuerpo que se estd des-
plazando en el medio,.

Utilizando 1a ecuacidn ( 3.1.37 ) 6 ( 3.1.38 ) se obtiene
que el nimero de Reynolds ﬁara un pez es del orden de 103, para
un renacuajo, R ﬁ:lOz Yy paia un microorganismo es de 10"3 6

menos. Por ejemplo para E, coli en agua ( Purceli, 1977 )

R =&V, o 3x1o"5

axl poms Vo= 30}.m/s ; o = ,1of?cm/s
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Como se observa en este ejemplo R¢<1 y como R también
sxpresa el coclents de las fuerzas inerciales y las fuerzas
viscosas, significa que para 1a bacteria que se desplaza en un
fiufdo dominan las fuerzas viscosas, las fuerzas inerciales son
despreciables y el flujo que generan es laminar,

La pregunta que surge es g Como se pueden impulsar los
microorganismos, en particular las bacterlias, cuando las fuer-
zas inerciales que son esenciales para el movimiento de anima.
les superiores o cuerpos mecdnicos son itan. pequefios en ébmpara-
cidn con las fuerzas debido a 1a viscosidad. Se hanirealiZado
varios intentos para responder a esta pregunta a través de
diferentes modelos hidrodindmicos, de los cuales se preséntan

algunos a continuacidn.

3.3 Teorf{as hidrodindmicas acerca del movimiento de

microorganismos.

Desde hace mucho tiempo ha existido”la prébcu§ac16n por
parte de varios investigadores por resolver el pfoblema del
movimiento de los cuerpos en un flufdo cuando el nimero de
Reynolds R es mucho menor que uno. Este tema es de interés
porque cuando R ¢¢< 1 dominan las fuerzas viscosas del f1lufdo
sobre las fuerzas inerciales que el cuerpo puede producir al

3

desplazarse en este. En el caso de microorganismos, R < 10~
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y para las bacterias es del orden de 1077,

Taylor ( 1951 ) menciona que cuando R<4¢ 1 ya no se puede
analizar 1a propulsidn de un cuerpo en un flufdo como el resul-
tado de los efectos separados de una unidad propulsora y la
resistencia del medio, como se har{a para el caso de cuerpos
grandes, En este caso, se tiene que considerar que el movi-
miento del flufdo y del cuerpo que se desplaza en este son in-
separables. '

En su primer trabajo, Taylor (1951 ) hace el andlisis del
movimiento de ospermatozoldes en que la unidad propulsora es
una cola fina a lo largo de la cual el organismo transmite
ondas de desplazamiento lateral. Hace la comparacidn con el
desplazamiento de ondas a lo largo de una hoja delgada, que no
se estira, con el propésito de saber si estas ondas producen
esfuerzos viscosos que podrian impulsar la hoja hacla delante.
Considera una superficie ondulante expresada por la ecuacidn:

Qe = Lm(k"—ﬁt)

en donde &/k. es la velocidad de propagacidn de la onda que Se

mueve en la direccidn x sy A la longitud de onda es AT/ Kk,

t es el tiempo y b la amplitud., Analiza el caso cuando b<<?d,
Calcula la componente Fp de la fuerza que es la fuerza que

la presidn ejerce sobre la hoja y encuentra que el medio la

empuja en la direceidn - X por lo que Fp es negativa, También

obtiene el valor de Ft s Que es la fuer:a tangenclal sobre la
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hoja. EL resultado es que |Fy l=|Fpl R pQI“;iO que la fuerza
total por unidad de drea es Fp+Fy = O, Lav‘c,onclusic'm que se
deduce es que las ondas de amplitud pequefia que se pfopagan por
1la hoja no producen los esfuerzos propulsivos en el flufdo
necesarios para impulsar 1la hoja & través del medio.

Toylor ‘realizdé un nuevo c¢dlculo para amplitudes no tan
pequefias en donde ya no se puede despreciar las potenclas de

bk, En este caso se supone que la hoja es de la forma:

‘éc =b ana %

en donde = X-olLl y o eg la velocidad de propggaéig_’m rde la-
onda. ' . -
El resultado que se obtiene es que cuando ‘se propagan

ondas de este tipo en una hoja sumergida en un i‘lufdo ’Hsi qe

.ganeran los ssfuerzos propulsivos necssarios para impulsar la

hoje a través del medio, la velocidad de propul;.ion 'u-‘”a’s'

uzﬂ Ve
)\’-
oo (3.3.1)

en donde Vp 63 la valocidad de propagacidn de la onda a través
de la hoja. La direccidn de w es contraria a la direccidn de
propagacidén de la onda. De 1la ecuacion ( 3.3.1.) se observa
que la velocidad . deerece con el valor G=l cociente b/A .
. En este trabajo Taylor obtuvo resultados cualitativeos que

corresponden a lo observado experimentalmente, Sin embargo,



67

las colas de los espermatozoides no son hojas delgadas sino
mis bien filamentos. Por esta razon en su segundo trabajo,
Taylov( 1952 ) sustituye la hoja flexible por un cilindro
flexible. Se supone que la desviacidn del eje del cilindro
flexible es peausfia con respecto al eje de un cilindro recto.
Se considera que el cilindro es distorsionado por ondas peque-
fias de desplazamiento lateral gque no producen camblos en la
seccidn transversal. E1 cilindro que tiene estas. caracter{s-

ticas se puede representar por:

c= a5 coa®anm W(x- vt)

en donde b es la amplitud, W= aW/a , 2 es 1la longitud de
onda, U es la velocidad de propagacidn de las ondas en la
direccidn de -x .

Se analizan dos casos: a) cuando ka es grande y cuando
b) ka es pequefia., En el primero la A és pequefia en comparae
cidn con el radio del cilindro, de tsl manera que en el 1l{mite,
la perturbacidn es idéntica a la que se obtiene para la propa-
gacidn de ondas por una hoja. As{ tambiédn se calculd el valor
vromedio de 1la potencia desarrocllada por unidad de longitud del
filamento cuando © =0 es igual que el valor obtenido en el
caso del plano ondulante, Cuando ka es pequefia esto significa
que el difdmetro del filamento es pequefio en comparacidn con L .
‘En este caso también se obtuvieron resu.tados similares a los

del caso plano.
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En base a observacicnes al microscorio, Taylor ( 1952 )
dice gque cuando un organismo nada en un flufdo debido a 1la
propagacién de ondas de desplazamiento lateral a lo largo de
la cola, no se puede diferenciar si las part{culas del fila-
mento se mueven en lfneas rectas, circulos o elipses, Al ana-
lizar ciertas fotoérafias se sugirid que las ondas que Se;r
observan si son ondas:de desplazamiento lateral y que el fila-

mento tiene la forma de un espiral, - B

El siguiente célculo que hizo Taylor ( 1952‘5 fue precisa-
mente en base a esta idea, es decir, la propulsién a fravéS‘de
un fiufdo de un filemento cil{ndrico en forma espifal._

El resultado de este cédleulo es que el filamento vibrante
gse propulsa en la dirsccidn contraria a la propagacién dé ias
ondas helicoidales. Ademds concluye que debe existir un par de
fuerzas aplicadas al filamento que eviten que gire llbrements.

Hancock ( 1953 ) argumenta que el pardmetro adimensional
bk que se observa para 1la msyor{a de los microorganismos tiene
valores supericres que los que se necesltan para que las expre-
siones para velocidades de propulsidn sean vdlidas y por lo
tanto hace falta una solucidn mds general, Aplica la solucidn
de Stokes para las ecuacicnes de movimlentc en que se despre-
cian las fuerzas inerciales para el flujo estable alrededor de
una esfera. Extlende ests solucién para un filamento oscilznte
considerando que el radio del filamento es vequefio eh compa-

racidén con la longitud de onda A .
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La‘'mecdnica de propulsidn depende del hecho que el movi=-

miento de una porcidn pequefia del.cilindro normal a s{ mismo
es el doble de efectivo para producir movimiento que una pore
cidn peguefia del cilindro tangencial a s{ mismo. Entonces,
para obtener propulsién efectiva hacia delante, los movimientos
‘hacia atrds deberf{an hacerse con un 4rea frontal grande expues—
ta en la direccidn del movimiento y 1os movimientos hacia de-
lante con un area frontal més pequefia axpuesta en la direccién
de propulsion.

Primero investiga el movimiento de un filamento infinito
a 1o largo del cual se propagan ondas laterales de desplaza-
miento para comparar los resultados obtenidos por Taylor en su
segundo art{culo. Supone que el cuerpo se propulsa hacia delan-
te debido a las oscilaciones de una cola muy delgada y fina a
lo largo de la cual se propagan ondas de desplazamiento, Como
la cola es muy larga en comparacion con el cuerpo, se puede
considerar la cola como un filamento infinitamente largo de
seccidn transversal circular, con ondas planas desplazéndose a
través de é1 con velocidad U . Hace cdlculos para la veloci~
dad considerande que el filamento se mueve en un rlano xy ¥y que
el filamento no se estira, Obtiene el mismo wvalor para la
velocidad que Taylor para ak pequefio, en que o es el radilo del
filamento y k es el nimero de onda. Encontrd gue para un valecr
‘dado de bk, el valor de propulsidn sr incrementa al decrecer

el valor del raedio o hasta llegar a un valor maximo rara & =0,
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En el caso l{mite cuando @=0©, cada part{cula del filamento
ofrece una contribucidn independiente a la velocidad de pro-
pulsidén ya que el efecto de cada partfcula sobre las part{culas
vecinas es despreciable., Cuando el radio no es tan pequefio,

el movimiento hacia atrds de una porcidn pequefia del cilindro
induce un movimienﬁo hacia atrds en el flufdo en otros puntos

a lo largo del cilindro y por lo tanto el emupuje hacia atrds
de los otros elementos del cilindro serd menos efectivo. Por
esta razdn la velocidad de propulsién decrece al aumentar el
radio & del fillamento. |

Después Hancock zealiza cdlculos para hacer ia diferencia
entre la propulsién de filamentos infinitos y finitos. Encuen-
tra que para a=o0, la velocidad es la misma. Obtiene que la
velocidad de propulsidn para un organismo con un filamento
finito que propaga una onda plana a través de su cola es solo
ligeramente menor ( del orden de 10'2 ) que con un filamento
infinito, esta diferencia aparece al aumentar a. ,

El siguiente punto es ampliar el cdlculo que se,habia
realizado para la propagacidn de ondas planas al. problema del
movimiento de un organismo cuando cualquier perturbacion cons-
tante se propaga a lo largo de un filamento infinito, por ejem-
plo, un movimiento helicoidal. « Se elige el filamento infi-
nito porque la diferencia es muy pequena con: respecto al finito
y facilita el problema..) Se encuentra que para valores peque-

fios de bk la velocidad del mdvimiento'producidd por la propa-
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gacién de una onda circular helicoldal es el doble que sl que
se obgiene para el movimiento producido por la propagacidn de
la onda plana en el caso o= 0, Hay que hacer notar que la
autopropulsidn por ondas espirales sclo es posible con la apli-
cacidn de una torca, Sugiere Hancock que un organismo que tie-
ne un cuerpo que se resiste a la rotacidn puede propulsarse por
la prOpagacién de ondas espirales. Un organismo que no posee
el mecanismo que proporciona la torca, no se puede propulsar

de esta manera, sin embargo, si1 se puede propulsar por ondas
planas,

Hasta aquf{ todos los cdlculos realizados por Hancock fue-
ron para perturbaciones que se propagan con movimientos del
filamento transversales a la longitud del filesmento, por lo
cual analiza la posibilidad de la propagacidn de una onda lone
gitudinal. Se encontré que para un filamento infinito, el fila-
mento avanza 0.0% veces su longitud en un periodo, 1o cual es
una eficiencia muy pobre., ( Este cdlculo se hizo suponiendo
que no varfa la longitud del filamento durante las expansiones
y contracciones ).

Considerando que se varia 1la longitud, la eficiencia se
incrementa y avanza 0,07 veces su longitud, En ambos casos se
considerd que a =0, de lo contrario se tendrfa gque nensar en
variaciones del radio con las expansiones y contraccicnes.

. Holwill v Burge ( 1963 ) hacen un ¢studio hidrodindmico

para el movimiento de las bacterias analizando las dos hipdtesis
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mds importantes que se tenfan en esa época. L§°priﬁéfafh1p6-
tesis era que las bacterias se mueven por Sqdﬁiaéidﬁéé"dé su
cuerpo y la segunda es que los flagelos‘éonué;géhos dé locomo-
cidn. La segunda hipdtesis parece ser 1a mis aceptada en base
a estudios hidrodindmicos del movimiehto bajo d;ferentes condi-
ciones de drogas, temperatura, viscosidad y deflagelacién.

En este trabajo, Holwill ¥ Burge hacen un estudio del movi-
miento de las bacterias aplicando el método de Gray y Hancock
que consiste en analizar la propulsidn de un filamento aislado
por ondas sinusoidales y el movimiento de un filamento ondu-
lante impulsando un cuerpo inerte. Este método se aplica para
el caso de propulsidén de un cuerpo inerte por varios flégeibs
y el movimiento que resultarfa del movimiento activo d91 §G§fpo
mismo en cuyo.caso los flagelos serian arrastrados'aftféyééldel
medio. | Ai"

El objetivo principal consiste en7cbnc;u;p;gi;gﬁ!6ualquiera
de estos casos es posible elcéﬁzar la velocidad de 50 }#/5
que es la velocidad mdxima observada hasta el momento.

Otros aspectos que se toman en cuenta son: el efecto del
nimero de flagelos sobre la velocidad de promulsidén y. la ener-
gf{a necesaria para mantener este tipo de propulsidén. Ademds,
se hace una comparacién entre la energig necesaria para mante=
ner este tivo de propulsidn cuando el-movimlento es producido

por ondas helicoidales o por‘ondas:sinusoidales.
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Taylor ( 1952 ) y Hancock-( 1953 ) afirman que para que
un flagelo sea propulsado poyl'-‘un movimiento hellicoidal, es
necesario que se Aplique‘ soﬁre 4l un par de fuerzas externas
para evitar que la hélice gire libremente, Una fuerza es pro-
porcionada por la ascclacion del cuerpo y el flagelo ¥ la se-
gunda es proporciocnada por la viscosidad del medio.

Holwill y Burge ( 1963 ) consideran el movimiento de un
filamento de radio d y longitud de onda A (x » d) que se
mueve a una velocidad constante a través de un medio viscoso,

Suponen que tanto el cuerpo como los flagelos tienen la
forma helicoidal y por lo tanto se obtendrdn expresiones simi-
lares para las fuerzas propulsoras o resistencia al medio para
el cuerpo de 1la bacteria y los flagelos.

Consideran un filamento que ejecuta ondas helicoidales.
Sean V, ¥y V¢ 1la velocidad normal y tangencial al elemento &s
respectivamente y las fuerzas propulsoras sjercidas por el
elemento en 1a direccidn normal y tangencial VuCu 8 vy
Vr €y 8s , en donde Cu y Cy son las constantes de friccidn
en la direccidén normal y tangencial,

Considerando que el medio ofrece resistencia a estos des-
plazamientos produciendo las reacciones SN yv ST en donde
SN=VuCu 8% y §T=V¢Cr8s y que © es el dngulo de inclina-
cidn de 1la hélice, entonces la expresidn para la fuerza propul-
sora ejercida por el elemento &s en la direccidén del eje

serd: ( Ver Fig. 3.3.1)
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(3.3.2)

escribir:

C,T\l-\- cos®) §S
oo (32323
; 1derandolm longitudes de
'onda a 16 ‘largo del flagelo, 1a

'fuerza propulsora ejercida por

el filamento es:

Fig. 3.3.1 Faemd e B(Cu\(n PLia© - CyVy Cos @)
Pardmetros y componentes de LR ( L
fuerzas y velocidades que N S AR 3.3.40
describen el movimiento hell- SR

coldal progresivo de un fila- en - donde . 85 =dx A ©

mento, L

( Holwill.& Burge, 1963 )

Como cada elemento gue se mueve en la direccidn x con velon-
3
cidad V tiene dos componentes para la velocidad: +w en la

direccidn del eje vy Wfa perpendicular a é%tasse obtiene:

Vi 2 U caa® aNw ALA O

oo (3.3.5)
de u-ﬁl-\he-\-'zwu&le
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Sustituyendo ( 3.3.5 ) en ( 3.3,H‘) nos queda:

F=wAameo ["-J_'lwmle(c-n-c—'\— u(cuh*“"e*rcrc:m&e)]
oo (3236
en donde w es el radio de la hélica. : -

Hancock ( 1953 ) demostrd que para cilindros lérgossl'

Cw=alx cee (3.3.7)
Utilizando las ecuaciones ( 3.3.6.) ¥y ( 3.3,7 ) se obtiene la
ecuaclidn general para un sistema compuesto por un cuerpo en

forma helicoidal y n flagelos helicoidales:

yneXe maeo [ 1w 8520 (Cu-cy) - »(Cy il .\,c,,c.n&e)]‘
*+ng m')FMG;[C"r '\ww‘-e— w CS-WLB)]F =0

eee (3.3.8)

en donde los subfindices B y F se refieran al cuerpo y a los
flagelos respectivamente y n es el nimero de manojos de flage=
los.,

Utilizando la ecuacidén ( 3.3.8 ) se discuten las diferen-
tes posibilidades de propulsidn, obteniendo diferentes expre-
siones para las velocidades de propulsidn.

El primer caso considerado por Holwill y Burge fue el de un
‘cuerpo inerte y manojos de flagelos acti-os. En el caso de un

cuerpo inerte 1a ecuacidn ( 3.3.6 ) se reduce o -rnsﬂkscc{\b1A
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y considerando que se trata de un cuerpo esferico, se obtiene
ja siguiente ecuacidn para la relacidn entre la velocidad de
propulsidn 2 y la velocidad de propagacidn de upa‘ondg heli-
coidal [V,,]. a lo largo del flagelo: o '

wo n? K>
= TyZ (Se ( TRy : e
[VW]F \fa'vl ko4 an (c_:w: ‘+v\er'r\)\) sae (3-3-9 )

Sustituyendo los valores de CT para el cuerpo de la. bacteria y
para el filamento se puede reescribir la ecuacidn anterior de

la sigulente manera:

w K S
[V\»l]F \+2. k" (\-\-VL K&)‘/L Pv\ 3-)\) ]-“_"“‘% oo ( 3:3'10 )
en donde

Cpze WA e
fo (30)+ % (3311)

que es la expresidn obtenida por Gray y Hancock ( 1955'

regular de longitud de onda X . _ ‘ 7
De la ecuacidn ( 3.3.10 ) se obtiéﬁe‘QQé;lLﬁnbfpuSQQ}ser
mayor que % V..  ,.,": VV
El sigulente caso que consiqﬁﬁéiéh fﬁe el de un cuerypo
inerte y flagelos actives. AQﬁ{fwiéﬁiéron el mismo andlisis
que utilizaron para el caso. ahtafﬁofkcon la diferencia de que

n se define como el nimero total de flagelos activos. ‘> m

Para el caso de un cuerpo activo y. flage*os inertes obtu-

vieron la siguiente expresidn para un sistena propulsado por
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movimientos hellcoidales del cuerpo:

[Jﬁ-j [Vh)\b44>€B<Cu LD 4 Cy CAuu}EBS.] +
Vw
&

.3
_‘_[_l_cT nm A pu;,e(‘s—cwz.e)] }-
* F

- [¢ nmA pe & Cor vtk.uu.z.e] Vole

* F E’“ =

- —'2-_ A are. O VLKM’-G (Cu -CTH‘] =0
"%

eee € 3.3.12)
Holwill y Burge obtuvieron también expresiones para la potene
cia de los diferentes sistemgs considerados con sl propésito
de comparar los valores de eficiencia en cada caso,
La potencia &SP de un filamentoc §s a travds del cual
pasa una onda helicoidal de degplazamiento es:
§P = (Cu Vo + Cr¥7) S8 e (3.3.13)
Integrando y sustituyendo el valor de Cy por 2C; ( para
un filamento largo ), la potencia a lo largo de un filamento
de longitud L es:
Po E_ﬂ_w:_'-_[.!i' (14 2R - Al 2ty vf‘k"(:.-\-vf'k")]
T S A/ Vo
eee (3.3.14)
Para un filamento helicoidal aislado con amplitudes pe-
quefias 1la ecuacidn anterior se puede redv:ir a:

L o2,2
P=aCyVo "KL eos (3.3.15)



78

carison ( Holwill & Burge , 1963 ) obtuvo la sigulente
ecuacidn para la potencia media desarrollada por cicle de una

onda sinusoidal a lo largo del filamewto L:

P_acrVa L ILE ) s w 2
HoTTacal et e L)

—KM[@“‘) +"‘(‘*'LH5] . (0303016

en donde @

€ L
= L N
[ Q.VL LS
1a ecuacidn anterior para v[\& peauenos s

Pa Ce Vi vtkm
que es la mitad de la potencia desarroll

cofdal ( 3.3, 1‘5 ).

a.por una onda heli-

Holwill y Burge aplicaron las: ecuacion hidrodinamicas que

encontraron al movimiento de las ba. 3 flageladas para el

caso de un cuerpo inerte y un ma,no‘ -] flagelos activos con
el fin de analizar como varia 15,‘:‘IEV~9195°A16‘36— de propulsidn con
el incremento de MK . En la i‘i:g‘tyi:rj-‘éfié.f}'.a se. observa una gré-
fica de W/[vs] g VS Y K. L

E1l resultado es que la velooidad ‘de propulsidn disminuye

con el tamafio del cuerpo y aumenta con el incremento de Ylk
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Fig. 3.3.2

Dependencia para un manojo de
flagelos activos del cociente
w/fvule en Mk para dife-
rentes valores de la viscosi-
dad. ( d/a = 0.06 )

( Holwill & Burge, 1963 )

79
Hacierdo una grdfica ( ver
Fig. 3.3.3 ) de v /[v, ]y vs
n ( mimero de flagelos ), se
observa que w asumenta graduale
mente al aumentar el nimero
de flagelos y que tiende a

una as{ntota para n>10.

rlK-L
0.%
o !
L LS 4
e
O.ST' rvLKll
O, - i A ; A l‘ i It A ‘o hhb
Fig, 3.3.3

Variacion con el nimero de
manojos de flagelos activos
del cocientew /Cvwl ¢ para
diferentes valores de

( 3rB /mx = 0.25, d/x = 0.06 )

( Holwill & Burge, 1963 )
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Hicieron el mismo andlisis para el caso'del cuerpo inerte
y flagelos individuales activos y encontraron que el ineremento
de w/[v,)¢ al aumentar el numero de flagelos no es muy grande.

Bl slguiente caso considerado fue el de cuerpo activo y
flagelos inertes, Suponlendo que el cuerpo tiene forma hell-
coidal el valor mdximo del radio de la nélice es el radio del
cuerpo., Como se vid, el valor mdximo de la velocidad de pro-
pulsidn para un sistema helicoidal aislado es de Ya V..
Entonces, si la frecuencia de rotacidn del cuerpo es de 10
ciclos/s, la w .. = 1.25 Mu/s para A= 2.5 ( se consideran
valores entre 2,S/L y 0.5/4 para la longitud de onda A del
cuerpo de la bacteria ). Se encontrd que en este caso de fla-
galos pasivos que son arrastrados por el flufds que la veloci-
dad de propuléién disminuye al aumentar el nuUmero de flagelos.
As{ también aumenta 1la resistencia al medio al aumentar el -
nimero de flagelos. ,

Se concluye de estos andlisis que las velocidades de pro-
pulsidn que se obtuvieron an los diferentes casos 5610 son
comparables con las velocidades observadas experimentalmente
si se considera que las bacterias se’ mueven debido al movi—
miento ya sea de sus flagelos individuales o por manojos de

flagelos.

Con este criterio se graficaron ( Fig '3 3 ki) los. valo-'

res de P/ V vs q}& en donda se observa que para unrcierto
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valor de % , la potencia jue se necesita para mantener esa
vw es el doble para un manojo que la necesaria para un solo

flagelo.

&lv

(x\o‘esﬁrc"}’eﬁp

Fig. 3.3.k

Variacidn del cociente de P/ V2 con 1k para a) un manojo de

flagelos que propaga orndas helicoidales ; b) un solo flagelo

propagando ondas helicoidales y c¢) un manojo propagando ondas
sinusoidales. ( Holwill & Burge, 1963 ).

Se compararon los valores de P/ V% en funcidn de nk para
una onda helicoidal con valores del cociente P/ V% obtenidos
en el caso hipotdtico en que las bacterias sean propulsadas
por un manojo de flagelos que ejecutan c idas sinusoldales. E1

resultado es que la velocidad producida por una onda helicoidal
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con una cierta Vw es maydr qui la obtenida para una onda sinu-

soidal, Por lo tanto, la eficiencia de la propulsion por una
onda-halicoidal es mayor que la obtenida para una onda sinusoi-
dal en términos de la velocidad proporecionada a.la bacteris por
unidad de potencia, |
Graficande ( Fig. 3.3.5) U2/ P vsrqy~se'observa qgue la
potencia necesaria para la pxopulsién de uha bacteria con un

sdlo flagelo activo es menor |que 1arpqténc1a utilizada para un

manojo de flagelos,

‘4oo

Fig. 3.3.5

Variacién del cociente u /P con vlk.nara a) un. solo manojo con
ondas helicoidales; b) un golo flageio con ondas.helicol aales
y <€) un sdlo manojc con ondas sinusoidales,

( Bolwill & Burge, 1663 )
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Holwill y Burge concluyen que las velocidades de propul-
sién para bacterias con manojos de flagelos activos o con fla-
gelos individuales activos se acercan a los valores observados
experimentalmente. Las veloclidades que se cobtienen para cuer-
pos activos y flagelos pasivos son demasiado pequenaos,

Demostraron que la velocidad de propulsién decrece al aumen-
tar el cociente IVW Fl/ [Vw B]' En 1la préctica se observa que
el valor estd entre tres y cuatro por lo que se concluye que
es imposible 1a propulsidn de la bacteria por movimientos actie
vos del cuerpo.

S1 la bacteria tiene varios flagelos, estos se agrupan para
formar un manojo y se mueven-al unf{sono, Cuando se han obser-
vado las bacterias con pelfculas de alta velocidad, los manojos
presentan un movimiento helicoidal ( Berg & Axderson, 1973 ).

Se han presentado dos interpretacicnes fundamentales para expli-
car esta evidencia., La primera es la guec presentan algunos au-
tores como Lowy ¥y Svencer ( 1968 ) que pensaron que cada fila-
mento propaga una onda helicoidal., La segunda fue introducida
por Berg y Anderson ( 1973 ) y Silverman y Simon ( 1974 ) y
establece que cada fllamento gira alrededor de su eje,

En el siguiente cap{tulo se discutirdn estas dos posibilia

dades.
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CAPITULO IV

EL WOVIMIENTO DE LAS BACTERIAS COMO RESULTADO DEL HOVIMIENTO
GIRATORIO DE SUS FLAGELOS e :

4,1 Evidencia de que los flagelos giran —

A principios de la década de los setenta continuaba la
discusidn acerca de como se movian las bacterias ( Ver Seccidn
1.4 ). Se sabfa gue los flagelos eran responsables del movi-
miento, pero se desconoc{a la naturaleza del movimiento de los
flagelos. Existfan dos hirétesis fundamentales. La primera
hipdtesis proponfa que los flagelos estdn unidos rigidamente
a la pared celular y que estos Impulsan a la bacteria por el
med!o debido a 1la propagacidén de ondas de contraccién querﬁia—
jan a lo largo del flagelo desde la base hasta la punta; esté
hipdtesis fue apoyada por varics autores. como: Klug ( 1968-), -
Harris ( 1674 ) y Calladine ( 1974 ), La segunda hipdtesis
fue apoyada por Berg y Anderson ( 1973 ), Silverman y Simon
( 197+ ) y Macnab y Koshland'( 1974 ) en donde se considerata
al flagelc como una hélice rigida, gque atraviesa lz pared célu—
lar y que gira sobre su pronio eje impulsando a la bacteria,

Se ha visto que el filamento estd compuesto de flagelina

gue es uha protefna que carece de actividad enzimdtica ¥ por
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¥ por lo tanto los flagelos por si solos son incapaces de mo-
verse como respuesta al medio.

Los filamentos no poseen los medios para convertir ener-
gfa qufmica en energfa mecdnica. Sin embargo, cada segmento
del filamento tiene que reallzar un trabajo al desplazarse por
el medio viscoso. Por esta razdn, como se vic en la seccién
1.4+, Klug ( 1968 ), Lowy y Spencer ( 1968 ) propusieron la pro-
pagacidn de ondas desde la base hasta la punta, debido a cam-
bios en 1la orientacidn relativo o en la forma de las subunida-
des de flagelina. Berg ( 1973 ) opina que las interacciones
entre 1as moléculas de flagelina son fundamentalmente eldsti-
cas y que estas ondas se amortiguarian debido a la viscosidad
del medio. Concluye que las bacterias se mueven porque los
flagelos, que tienen la forma de una hélice r{gida, giran.
Berg y Anderson ( 1973 ) encontraron que cuando una bacteria
tiene varios flapelos, los filamentos forman un manojo y giran
juntes. Cuando se observan las bacterias con una pelfcula de
alta velocldad, los manojos parecen estar girando formando una
hélice., ILa pregunta que surge es si el manojo de flagelos
glran como una unidad ( Mussill & Jarosch, 1972 ) o si cada
flagelo gira en forma independiente. El problema resulta
cuando se acepta la hipétesis de que cada flagelo gira en
forma independiente, puesto que es 1égico suponer que 105 fla-

‘gelos acabarf{an por enredarse entre s{. La solucidn para que
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no se enreden es que sean filamentos rigidos, todos con la
misma forma., Ademds, para una- bacteria como E ggl_ que

posee muchos flagelos 1ocalizados an diferentes puntos deru
cuerpo, es diffeil pensar que ;el-manojo dé flageldé:giré?cémo ;

una unidad.

Se propone que el cuerpo basal da cada flagel puede»fun—

cionar como un motor electrostatico que hac _girar llflagelo.

Estas ldeas no fueron aAaceptadas en un principio porque no se

conocfa ninglin movimiento de este tipo en Biologfa y tambien
faltaba 1la evidencia experimental., Al siguiente afio, Silverman
vy Simon ( 197+ ) reportaron los resultados de un experimento
que comprueba que los flagelos giran. Utilizaron la mutante
Ypolyhook" de E. coll que tiene un gancho muy largo y no tiene
filamento, Cuando se agregaron anticuerrpos antiganchos a la
solucidn que contenfa a las.bacterias, las bacterias formaron
parejas unidas por sus ganchos y a veces se quedaban adheridos
al cubreobjetos. En el primer caso, los dos cuerpos giraban
en sentido contrario y en el segundo todo el cuerro giraba.
Berg ( 1973 ) opind gue este hecho solo se pqdfa explicar si
los ganchos son operados por un motor rotatoric y si los anti-
cuerpos unen un gancho de una célula con uno o més ganchos de
otra célula. Este descubrimiento abrid nuevas 1fneas de inves-

tigacidn,
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Hotani ( 1979 ) realizdé un estudio cuantitativo de cier-
tas propiedades dindmicas de los flagelos como la rotacidn.
Su mérito principal es que fue el primero en obtener imagenes
en movimiento de un solo flagelo. Para este proposito utilizd
una camara de video ultrasensitiva y despuds transfirid las
imagenes del videotape a una pelicula de 16 mm y analizd
cuadro por cuadro. Los filamentos se adhieren a una superficile
de vidrilo, en este caso el cubreobjetos, si el vidrio recibe
un clerto tratamiento, Consiguié un flujo constante utilizando
una solucidn viscosa de metilcelulosa. Cuando 1a muestra se
someﬁfa a un flujo viscoso, cada filamento giraba alrededor
de su punto de adherencia hasta alinearse con la direccidn
del flujo.y entonces comenzaba a girar alrededor del eje de

la hélice.
4,2 Propulsidn por hélices

51 se acepta la hipdtesis de que la bacteria se desplaza
por el medio propulsado por un manojo de flagelos semi-r{gi-
dos en forma helicoldal que estd girando, en donde la torca
es generada en la base del flagelo, necesariamente el cuerpo
de la bacteria debe girar también en sentido contrario para
equilibrar la torca de los flagelos ( Macnab, 1977 ). Los

datos experimentales han mostrado que el manojo de flagelos
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gira alrededor de su ejes central con una velocidad angular de
50 Hz y el cuerpo gira en sentido cdntrario al manojo cdn ﬁﬂa
velocidad angular de 10 Hz.

A contimiacidn se presenta un andlisis de 1la propulsiéﬁ
de una bacteria por filamentos helicoidales semi-rigidos.
Este andlisis fue 1llevado a cabo por Schreiner ( 1971.), en el
cual se encuentran las fuerzas y 1los momentos sobre una hélice
giratoria debido a la resistencia del medioc a bajo nimero de
Reynolds, con el propésito de echar alge de luz sobre las posi-~
bilidades y las caracter{sticas de este tipo de movimilento,

Primero, se analizaran las fuerzas y los momentos sobre
una hélice girando. Se tiene una hélice de un cilindro circu-
iar de radio R con un 4dngulo de inclinacidn © respecto al eje
( Fig. 4.2.1 ), que viaja con una velocidad U, E1l radio del
flagelo es r y la longitud de la curva es L. R, ® yr se
consideran constantes. La hélice gira alrededor del eje con
una velocidad angular w, y el flagelo gira alrededoi de su
provic eje con una velocidad angular w, .

La velocidad de un elemento 82 del filamento es:

-
V= w‘R +U LN ] (‘+02.1)
A A
en donde 1, J ¥ k son vectores unitarios en las direcciones
radial, tangencial y axil respectivamente, relativos al cilin-

dro de la hélice.
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Fig., 4.2.1 Dibujo de la hélice, con las notaciones utiliza-
das para evaluar lag fuerzas y las torcas sobre
el elemento y { &) y sobre 2a hélice ( b ),
( Schreiner, 1971 ).

La ecuacidén ( ¥.2,1 ) se puede escribir en coordenadas

cilfndricas de la siguiente manera:

J: (wiReoso+ U 0)f = (0, Raam-Vesn Bk, ., ( k.2.2.)
Ahora, si consideramos los vectores unltarios j' y k' en un
nuewo sistema de coordenadas rotado un éngulo © alrededor del

eje 3, se obtiene que J' apunta en la direccidn del elemento
St vy k' es normal a e’ste, entonces, la ecuacidn ( 4.,2.2 ) sa

puede escribir:
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Ademds, el elemento 50 tiene una rot cion ue es la suma de

1la rotacidn del cuervo rigido y 1a oygcipn«dqlgfilamento

mismo, es decir:

(.D w|+l.0:_, (Q\ K-'\’ w’—:\

vee (W24

Los coeficientes de friceidn nor unidad de 1ongitud para

= (u).b,l-vhe-ﬁ-h)a);\‘ -+ LO.QApeK.

el movimiento a lo largc y normal al sje dél alemento se deno-
tan como cT y CN respectivamente y los podemos relacionar como
Cp =Y CN . Hancoek ( 1953 ) obtuvo un valof de ¢ = 1/2 para
cilindros rectos e infinitos en un flufdo sin fronteras, este
valor se toma‘como una cota inferior y los falores CT ¥y CN se
consideran constantes a 1o largo de la hélice.

La fuerza sobre el elemento de longitud &L debido a su
translacidn expresada por la ecuacidn ( 4%,2,3 ) a travéds del

1fouido gque lo rodea es:
4 » - » A
SF o- 50 (Ce v} + Cu i) = - cu 82 {R] - 'PLL}

L ( l*lgls )

en donde

F =W R(2¥E 4V cos?@) - Ussne can o (1-%)

1%
B = waR arwe cow®(1-¥) = VU (conf 0 +Y il ©)
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La torca sobre el elemento S debido a la rotacidn  de
1a scuacidn ( 4.2.% ) es:
S‘qt = - SQ{&rz’(w.me-a- w,,\fs' + @r" w, Wefd }

eee (H,2.6)

en donde ol ¥y F, son los coeficientes de friccidn para el
movimiento de 1a componente j' y la componente k' respsctiva-
mente.

El elemento de fuerza ( 4.2,5 )} da un elemento de torca

en un punto del eje de 1la hélice:

IsM, |- l.;xﬁ:l cee (4,2.7)

en donde Ia les la distancla entre el elemanto y el punto So-
bre el eje.

S1i consideramos un segmento de la hélice entre el punto
inicial p; ¥y un elemento 82 que estd a una distancia 2.1
del céntro de la hédlice 0 ( ver Fig, 4.,2,1 ), el dnguloc des-
crito desde P,y hasta 1,1 as:s

b= Pos Lrspe

'y de la misma manera el dngulo descrito hasta un elemento al

punto 1 estd dado por:

¢=¢,.,&..c_g§~;_ea_
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Entonces, el dngulo recorrido entre estos dos puntos serd:

Geope gtocwe L,

El radio vector d del punto 1 con respecto al punto O,__

sobre el eje de la helice sobre la normal al: nunto 1 es'._;,_':‘%

a4=- R [ uuv\s)\,-\— MQM-\»Q +a».ek]

en donde [il ’ ;jl 9 k1 ] es un sistema de coordenadas sobre

el eje paralelo al sistema Ei y 33 k] en. el punto ﬂ.

En este sistema la fuerza ( 4,2, ‘5 ) sera.

NR@ aq){P A»»HNH- wupu-? k.}

'
‘Tl

cons

er (%,2.10)

la torca en el punto 'O debido a la fuerza dF

dM‘= E—;—;—-— d&P{[P ‘o P c.n.ukp-\-?,_mk‘)‘l -
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¥ = s:.e_a_{_ - @Rl - e QR QRG]
Coaa©

RN (l+02.12 )
y

-t

H,=- ‘i:fe{[ﬁh...e% pue Qo — (Rtawo -Ta) (1~ mw]“a,

+ [P Aa 000 cov e - (Rian © -T2 ane Qo] + B @.k.}

L N ] ( 1‘.-2']-3 )

en donde L, can® = Qo

R

En el sistema de coordenadas [11 y 31 0 kl] en 0 la
torca ( 4.2.6 ) debido a la rotacidn w de ( 4.2.4 ) es:

P 4
A Sp\t = - 82{,Lr"(w‘m.e+w=.)3'+ gr"w, con © K }

1

TR T,,k}

» »~ r
- r"SQ{T. auu iy + Tcon Wiy 4 Ty, K‘}'
en donde

T = (=~ 8) W, AL © Cow © 4 AW con ©
b4

To= (& Al O 4 Reoa®O) s oLy A1 B
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Utilizando ( 4,2,8 ) se integra para toda la hédlice hasta el
punto 2_1 para encontrar la torca en el punto O debido a 1a
velocidad angular W 5 del filamento girando alrededor de su
propio eje en esta parte de la hélice

mﬁ__R_ri[\-mgp ]T.L.. Bt pon QT -rL'T,_K

Con &
cee (Wi2,20 )
si (QL='J=5%?£aen.donde L es la longitud de la cu;va5’ténemos
de la ecuacidn ( 4.,2.12 ) que la fuerza total sobre la hélice

es:

F’CNL{ l—~—21PL—-“Tf“P + Rk,

o e (42,15
en donde [1; , Jy , kL} es el sistema { 1,5 37 s kll en
el punto p,. De ( 4,2.,13 ) v ( +.2.1% ) 1la torca en este

punto sera:

-{CN RL[R Fawd s Y - (Rtaw - R) LCJ“:—%‘

+ e L l-cst.“PhT'}L\__{c..RL [P.%.u_e coa W,

(Riowe o) Aiptde i ame Qo oy L],

-{CNRL? -+ r"L_Ta‘} K

oo (%,2.16)
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Si existe un ndmeroc entero de vueltas sobre la hélice
Wo = '—_‘5“:*9_;-111&}' las ecuaciones ( 4.2.15 ) vy ( %.2.16 )

se reduce as

TeCul® ke i

b

HM=- CuRLY Jm.....e'SL- (cuRLP +r"LT,_§;<.. , :
ees ( 14.2,18)
respectivamente. La suma de las fuerzas externas y 1la suma de
los momentos externos debe ser cero sobre un cuerpo que se
mueve a velocidad constante, Debido a 1la componente J;, en
( 4.2.18 ), las ecuaciones ( 4.2.17 ) y ( %.2.18 ) solo pueden
ser cero si Pl ’ P2 y T2 valen cero. Ahora, P1= P2= 0 impli-
caria que “§ = 0, pero se hab{a considerado que ¥=1/2 era
una cota inferior, por lo cual se llega a una contradiccidn.
Entonces, la torca del flagelo debe ser balanceada por el
cuerpo de la bacteria como propuso Taylor ( 1952 ). Ademis,
se puede considerar que la bacteria tiene varios flagelos, que
pueden balancear la torca,

Como la torca debldeo a W 5 puede ser despreciada porque
r2<< Rz, se concluye que es imposible que la torca debido a

@, se pueda balancear por la torca debido a uJ]:
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Para continuar este andlisis se considerard una -bacteria
con un cuerpo asférico ¥ n flagelos helicoidales y paraieioé
entre s{ y para simplificar el problema se hard el cdiculo para
hélices con un nimero entero de vueltas, s

También se supone que los flagelos tlenen la misma forma,

aunque algunos pueden ser de mano izquierda y los otros de}ir

mano derecha con su correspondiante sentido de rrota 16 ‘sea

Wy = W, en donde ©s-Lx (e- -—-—).‘ -
esto dar{a una diferncia de fase de T - 20 entre una’ hrewlice
derecha y una izquierda. 7

Para un nimero de Reynolds bajo, la fuerza de arrastre en
el cuerpo serfia aproximadamente TAJ=26Tu AU en donde A es el
radio del cuerpo, M es el coeficiente de viscosidad del 1{qui-
do y si existe un balance de fuerzas, entonces

- A
Z, F-DUk, = co (%2019
Como Y. =2kTsolo vamos a considerar la componente k. ‘Utili-
zando las ecuaclones ( 4.2,5 )y ( %.2.7 ), la ecuacidn . .-

( %.,2.19 ) queda :
2 [CN L{Qni R asmneicoa @ (1-y) - U{caste; 4\ N—‘)}eﬂ}]- DU
)
=n CNL[U>\RN.V\.9 caa © (1-%)

- Uicaa e +‘6Mm"o)]_‘bu - wnCNL.fP,_- DU=0

ees (42,20 )
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D
nCul

en donde : Bw= y se obtiene que:

'
w-"‘%.—‘_? [(b-o-‘l)l-mne-r (&) —l';_a]

ver (%,2,21)
Considerando que 1la bacteria se mueve a velocldad constante,
la suma de las fuerzas y torcas externas sobre el organismo
deba ser cero, por lo que la torca axil sobre la bacteria debe
estar equilibrada ya sea porque la suma de todas las torcas de
las hélices es cero ¢ porque la cabeza glra.

Suponiendo que la suma de todas las torcas sobre las
hélices es cero, y considerando solo la componente k de la

ecuacion ( %.2.18 ) se obtiene para n hélices:

Z{C,.RL. [«.).; Ripal @ o Nead'©)) .

-U ae; me;_(l—p]} =0

Si m es el mimero de hélices de mano izquierda, la ecuacidn
anterior queda:

CcoRL [(n_.ﬂ{w.R (Al + X coa’ ©) =P arn @ tan ® (\-x)}

-m{w,RMLe-pXm‘*e) - | Aune me(\—vo}] =0
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congiderando que las torecas sobr9:lgs‘m hé1iéés Soh‘negativas

S 5
(- mn\1> o'

Sustituyendo ( %.2.5 ) en ( k.2.21’) se tiene:

P = U..l_':?[(a*‘t)-}mea-x(a-w) B]qbo

ee. (( Bo2,22 )
esto implica que n =2m, con m flagelos girando en cadé direc-
cidén. Ademds, como i, gira con la hélice, la componente trans-
versal de la torca de la ecuacidén ( 4.2.18 ) sdlo puede ser
balanceada con una componente similar en otra hélice girando
en el mismo sentido pero con una diferencia de fase W, Por
lo tanto debe existir un numero par de hélices en cada direc-
eidn para que se cancelen por parejas, o sea m=2p implica que
n=4%p, B HV‘1
La potencia total del microorganismo sobre;ei‘deio;qpe

W ;é!i) 7. +n (~——)
dt ot Rdli ice. .

CU.I’PO

lo redea es:

2 23 )

Zuando el cuerpo no estd girando se puede consid rar :lan

potencia necesaria para que las fuerzas externas lo impulsen

po: el medio con una velocldad U es:
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La potencia para toda 1arhe'11ce‘ se cbtiene de las ecuaciones

(%.2.1 )y (%.2.5):
- A A
JW\) = - S 3.8F =y SCw.R§+U‘<\-("-§ +P) 5
dt L N .

L
2 .
= CaL(WRP-UP) = CulR R - LDV
nb * B cee (4.2,29)
en donde se ha utilizado el resultado obtenido por la ecixti;iién
( %,2,20 ). s :
Sustituyendo ( %.,2.25 ) en ( 4.,2.24+ ) v ( 4,2.23 Yo

d
d:_';c’-nc LRw,®

Sustituyendo los valores de >, y P, de ( 4.2.21 ) y ( k,2,22 )

se obtiene :

y conaiderando que B= n?.,l_ :

dv.:: = ‘DU""_‘B_ (_"—“-)_,_ [(En-‘ﬂ’— tanke & Gay(aard(ary)
" -

+ ()
*MLG cee (1,2,26)

De 1la ecuacidn ( 4.,2.26 ) se observa que
dW_ pyt §(B.Y,0)
dt

entonces para una potencia dada, la velocidad serd mixima
cuando £ &,Y ,e) sea m{nima, o sea

W -
DU“ at (\ H* B

[( &+1)" tame + (1 +‘O(3+\3(%+%)

+ Yo’ mxe] cee (12,27 )
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debe ser m{nima. Para encontrar el valor éptimo-del édngulo

de inclinacidn :

=) ! dW\_ o
36 \DU* at
vy se obtiene

e (AR E)]a

Sustituyendo ( %4.,2.28 ) en ( 4,2.27 ) se obtiene:

LI W o Caentaay)(y) — -2 S S
E DuLu* at © %) P
'..(1}.2‘29 )
De ( 4.2.29 ) se puede obtener el valor dptimo para B= — 2
. R nCy L

aw

o \ =0
8B \Du* di

cie (4.2.30)
y se obtiena:: ‘

Bo= VY pero como %"%L..n = B= \R

Sustituyendo en ( %.2.28 ) el valor del dngulo de inclinacion

es: e - lT_

Como DU2 es la potencia que se necesita para que una fuerza
externa impulse el cuerpo por el medio con velocidad U, enton-

ces _ ' §w -
E—(Du‘- d.t)
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es una medida de la eficiencia de las hélices para impulsar

el microorganismo, Considerando que los flagelos funclonan

e'l

"- -(.So

¥=,625

1:.600
Yg_G1§

‘=.S§°
= .55
{=,50

— I Y B
1 PY 3
Fig. 4.2.2

La potencla adimensional

E"L =( 1/D0° )( 4w/ dt) para
un organismo con varios pro-
pulsores heliecoidales como
funcidn de B = D/nCyL para
varios valores de %, ‘-’-T/c,.

( Schreiner, 1971 )

( 4,2.2 ) se grafica E~

con el valor éptimo para
el é&ngulo dado por la
ecuacidn ( 4.2,28 ) y

suponiendo que el cuerpo

no gira, entonces g1

estd dada por 1a ecuacidn

( 4.2.29 ), en 1la figurs

1

como funcidén de B= D/nCyL
para algunos valores de

¥ = Cp /Cye

Macnab ( 1977 ) obtuvo los siguilentes pardmetros para los

flagelos de Salmonella:

paso
didmetro

Rizada

O.BS/L
0.26/4
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Esto nos dari{a un dngulo © de inclinac‘iény de 1a hélice
de -29° ( forma normal ) y de 43° ( fofma‘rizada_), 1Ambos
valores son inferiores en valoer absolutorqué éi.vélor.éptimo
obtenido por Schreiner. | S '

Si 1a suma de las torcas axilés‘ho §éxéanqé1a, el éuerpo
naecesariamente tieﬁe que girarfpéfatié5ié‘to?éa’del sistema
cuerpo~flagelos cea cero. Este'giré'hééé;qué o8 flagelos se
entrelacen formando un manojo.( Macnab, 1977 Y. Esto sucederfa
si los flagelos fueron lo suficientemente largcs, de lo contra-
rio es decir, si fueran cortos, el andalisis anterior pierde su
validez, debldo a que los flagelos ya no se podrfan considerar
come filamentos paralelos, ademds, no se ha tomado en cuenta
el efecto que 1la cercanfa del cuerpe tendr{a en el flujo alre-
dedor de las hélices. FPor otro lado, falta analizar el caso
particular de una bacterla propulsada por un solc flagelo. En
este caso, lo ldégico serfa suponer que la tnica forma dé”eQﬁi-
l1ibrar 12 torca de la hélice es si el cuerpd gira,

81 1la veloeldad y rotacidn del cuerpo.son Vc v LJc'reépec-
tivamente, 1la fuerza en la cateié~es éQuivdlente a la fuerza de

arrastre del medio:

v la torca es
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en donde la fuerza de arrasire en una esfera que se desplaza
en un flufdo estd dada por la ley de Stokes D= 6T pA
( Streeter, 1948 ) y 1la torca que se tendrfa que aplicar a la
esfera para que gire es C:—B“/J.A3u> ( Lamb, 1932 ), en
donde A es el radio del cuerpo.

Si 10, J. ¥ kc son vectores unitarios en las direcciones
radial, tangencial y axil relativos al cilindro de 1la hélice
en un sistema de coordenadas con 21 origen en el centro del

cuerpo v a una distancia s del eje de 1a hélice, entonces:

o~ 4 ~ ~ ~ A

Ve =W S+ Uke = —W,S NM*C#,_ VLW, S con e o+ Ok
en donde ¢c es al éngulo entre :|.L del extremo anterior de la
’ N
hélice e 1,. En el sistema [:LL, jL’ kLl la fuerza en el
cuerpo se obtiene de 1a ecuacién ( 4,2.31 ) y es:

. A 1 »
FuzDo, e e tu-Pedseon dey —-DOK, o L0

Como la fuerza total en la bacteria debe ser cero, tenemos de
( ¥.2.17 ) para la fuerza total de la hélice y de ( %.2.33 )

que:

- A ’: L]
. = Dw,s A et - Dw,Scon Py + (€ L P =-DU) K, = 0
L TS NN

eoe (W,2,34)
sl s=0, o3 decir, el centro del cuerpo estd en el eje de 1la

hélice, tenemos que ¢H es irrelevante, entonces:
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CoL B =DU vee (14.2,35)

que equivale a la expresién ( 4.2.20 ) para la fuerza cuando

n=1.

Esto permite que se nuedan utilizépilasLmiémas eipresiones
para w , ¥ By de ias ecuaciones ( hf2.21f)5y (’&.2.22‘) en
donde B=D/ Cy L. o o

Considerando la velocidad angular del filamento airedédor
de s{ mismo debe ser eguivalente numéricamente a 1la velocidad
angular propia del cuerpo, si %é es la direccidn de rotécién

proplia del cuervo entonces:
F »

i 3

We = ke +tdy k¢
Schreiner ( 1971 ) basa esta suposicidn en el hecho de que no
se conocfan articulaciones giratorias en organismos en el

’ I d A rd
momento en aue reallzo este analisis... Si ké forma un angulo
A » rd

> con kc ( ver Fig. 4,2.3 ) vy k. forma un angulo J& con el

plano Jy ¥ kL y entonces la torca del cuerro utilizando la

ecuacion { %.2,32 ), se puede expresar:

CTe= —T‘-\)c = -T(h)t Ke + Wy K‘L\

= Twlwx M—huk'l‘_ —Tu):_ M'} m\(;\._ -T(w‘*‘w‘_w)\\k‘_
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Fig. 4.2.3 Dibujo de un organismo con una cabeza es

férica y
un propulsor helicoidai.

( Schreiner, 1971 ),
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Como la torea total debe ser cero, de la expresidn

( +,2,18 ) v ( 4,2,36 ) v congiderando que f2<<'B2,

- A. M
M torar = Ty s oo 26, - [eaRLR 4oma + Ty pand “"‘]5._

' A
-[CN’RLP. + T(w,+ w,_c“)\\] K_=0©

Como la torca no debe tener componente en la direccidn iL:£7

&=00’1‘,y

CuRLR4an® + Tw, tad =0 e ("+.‘2.3’7 )
y como e
Jo ) = Aa X
Coa >
4°-A~>s= +C"'BL’P' +°-~9 . '
T CLuRLP 4+ TW, eer (4,2,38)

en donde se utiliza el signo 4+ cuando £ =0,

La potencia desarrollada por la bacteria sobréféifééﬁia o

dw _ (aw _’_(dw) RIS '5
dt ot < a_t e‘ eos (h-2039 )

De 1a ecuscidén ( 4,2.25 ) para la potencia desarrollada nor

que lo rodea es

una hélice v ( 4.2,37 )

(dw\)-_-.-bu"...c.,RL_ml’P‘=-DU“_T..;.(w.+w,_cM>\) "
dtle e (2240 )
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y

(—-—d—!\)—) = - F¢-U- Cc_'c:)g_ :DUL.\. T(::)c_' (:Jc
YA
eee (( W,2,41 )
s »

utilizando F= Cul W K\ de 1a ecuacidn ( %4.2.17 ) y la ecuacién
(%,2,35 ) vy ( 4,2.36 ) y considerando que =04 W, se
tiene:

- A A, - - A

(,..),._ =(4>| kc +u>,_k¢_ =i wxwx:\n. "'(Q.Jrh):_ m}» K‘_
Sustituyendo en ( 4.2.41 ) 7

e (l242)
y sustituyendo ( L.2.40 ) y ( W.2.42 ) en ( 4.2,39) e

—éﬁa TL.);_ ((.Q:_ g ‘A\XQA‘.'X\ AT
, ' ces O
Utilizando ( %.2.37 ) y ( 4.2.38 ), 1la ecuacién ( 4,2.}

puede escribir:

%:%CNRLP‘[(\‘&*’M?'O\ C,,,RL.'P. +Tw‘]

e (24
Sustituyerdo los valores de W, ¥y P, de ( 42,21 )y ((4,2,22)
se obtiene:

LoD G eTe s Genteantern

¥

T

}_,_ 'Du‘-_%.if(n--\rm’-e) ! : [(e.-ws)" toulo +

\
oy T GXF

8 2. \
+ 3y (B+d(B+X)+ Y (a+)) Tocs

eee (W,2.45)
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El primer término del lado derecho kesfequivalénte a la
expresidn que se obtuvo para una sola hélice en 1a hélice en
1a ecuacidn ( %,2,26 ) 1o que significa gque la segunda expre-
sidn es debido a que 8l cuerpo gira.

Sustituyendo el valor de T= %‘DQL { para un cuerpo esfé-
rico ) en la ecuacion anterior, el valor para la eficlencia
cuando una sola hélice estd propulsando un cuerpo esférico se

obtiene de la ecuacidén ( 4,2,29 )
1 | dW _

- '

E  DU* oLt"E(\_3)&[(8”’1""”’“9-%(‘+‘(.\(B+MB+~‘)

a 1
Y e m]
2 _3.1 ot ' o a
‘ +* q( a) G +4alo) o e [(avs\ ot
+a¥(a+N(B+Y) ega)y ! ]
+ +¥) + ¥'(BaY) —i5 L (honé)

Como la ecuacidén ( 4,2.,27 ) para la potencia sobre el
medio desarrolliada para un organismo con n flagelos y un cuerpo
que no gira, la veloecidad serd mdxima cuando ( 4,2,46 ) sea
minima. Como en sste caso es més comrlicado obtener los valc=
res Sptimos para el dngulo © , la ecuacidn ( %,2.45 ) fue gra-
ficada como una funcidn de B para algunos valores de R/A, a
continuacidn se presentan estas graficas en las figuras ( 4,2.h )y

(k.2.5) y ( 4.2.6 ).
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Fig. k.2

Potencia adimensional E™1
para un organismo con un
propulsor helicoidal como
funcién de B=D/C L, para
algunos valores optimos
correspondlentes para ©,
N =0.5

( Schreiner, 1971 )

rl
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n.).-O“
Q="

Re s
On>Y*

Re 1.O#
YT o0

Re °_‘ﬂ
CYE Y

Fig. 4.2.5

Potencia adimensional B
para y=0.55

-l

De las figuras ( 4.2,2 ), ( k.2,4 ), ( 4,2.5 ) ¥y ( 4.,2,6 )

se observa que gL var{a lentamente con 3 = D/nCNL alrededor

del valor optimo obtenido para B, esto significa que 1la longitud
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a0t de onda total nL y el
ﬂ?fﬁ coeficiente de friccidn
‘_,»//’/’:’Loa Cy Do son pardmetros
1ot O’::n muy criticos. Entonces,
n;«;f 1la propulsidn del
oo b sistema es independiente
de la viscosidad del
1fquido. De la ecuacidn
So ( %.2.20 ) vy ( 4,2,26 )
se ve que
R S Uy (B) S
Fig. 4.2.6 y sustituyendo D =nENLB
Potencia adimensionaI'Efl B . _ ¥ CN’-'lm-f*B' en dende
para Y= 0.6 € depende de la geome-

( Schreiner, 1971 ) tr{a del problema se

obtiene que

| E (dw)
U= aTuE nwB \ dt
o sea que la velocidad del microorganismo para un gaste de
energ{a dado es inversamente proporcional a ia rafz cuadrada
del coeficiente de viscosidad del 1fquido en el cual se desplaza.

Con un s6lo flagelo la eficiencia decrece révidamente al

incrementarse el cociente R/A , es dacir, el cociente entre el
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radio de la hélice y del cuerpo respectivamente,

Es importante hacer notar que en este andlisis no se
tomaron en cuenta aspectos de la mecdnica interna del sistema,
es decir, las propiedades mecdnicas del flagelo mismo y del
cuerpo que necesariamente repercuten en el movimiento del
sistema. Solo considerando estos dos aspectos conjuntamente
serf{a completo un andlisis sobre la eficiencia de un sistema
de este tipo.

Por otro lado, en este anélisis, aunque se basd en el

hecho de que los flagelos giran, se descartd la posibilidad de
que pudieran girar libremente. Los flagelos de las bacterias
son filamentos helicoidales semi-r{gidos ( Berg & Anderson,
1973 ) v ( Silverman y Simon, 1974 ) que impulsan a la bacteria
por el medio utilizando un mecanismo que existen en la base
del flagelo., Muchas especles de bacterias como E, coll vy
Salmonella tienen entre cinco y diez flagelos que se encuen=
tran localizados en diferentes puntos de su cuerpo., Estas
células presentan dos tipos fundamentales de movimiento que

se presentan en forma alternada: un movimiento de transilacidn
en que la bacteria nada a través del 1iguido y otro movimiento
al azar que se ha llamado maroma { ver seccidn 1.4 ) que se
presenta por intervalos breves de tiempo y que sucede cuando
se invierte el sentido de rotacidn de los flagelos. Estos

‘dos movimientos obedecen a respuesta térticas ( ver seccidn 1.5 ).
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Cuando las bacterias estén naddndorlos flagelos se unen para
formar un solo manojo de flagglos en forma helicoldal que
apunta hacia la parte posterior del microorganismo. Cada
flagelo astd girando en forma individual dentro del manojo.
Una posible sucesidén de eventos entre la transicidn de una
maroma al movimiento de translacién fue propuesta por Macnab
( 1977 ) v es 1la siguiente:

i) Los flagelos estdn orientados en distintas direcciones y
en el momento en que cambian de sentido de giro.a favor de las
manecillas del reloj al sentido contrario, esto genera un
impulso para delante. V

ii) Hay ciertoc movimiento de translacién debido al desba=
lance en el impulso.

111) Esto da lugar a que los filamentos menos efectivos sean
arrastrados hacila atrés, exagerando el desbalance original
hasta que todos los filamentos apuntan en la misma direccidn.
Una torca neta hace que el cuerpo gire y por consiguiente los
filamentos se emplezan a entrelazar.

iv) Hay un flujo axil ( debido a la accidén de los filamentos )

que es reemplazado radialmente hacia dentro, arrastrando a los

flagelos.

Lo que ahora surge como unvprqbiemé fund:
que es 1o que hace que los filament

una toreca de mano izquierda1s§ﬁfé]elj£119mentp;cugn&éfiaf'
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bacteria estd nadando y una torca de mano derecha durante la
"maroma", En la siguiente seccidn se presentan algunas ldeas
acaerca de diferentes modelos del motor. Algunos autores como
Berg ( 1973 ) han propuesto que este motor, que es responsable
de que los flagelos giren, es el cuerpo basal de los flagelos,
por lo cual también se presenta un estudio sobre el cuerpo

basal.,

4.3 El cuerpo basal como motor electrostdtico

%.3.1 Cuerpo basal

Como se menciond en la seccidn 2.4.1 los flagelos de las
bacterias se componen de tres partes fundamentales: el fila-
manto, el gancho ¥ el cuerpo basal. El cuerpo basal en los
organismos gram negativos difiere del cuerpo basal de los orga-
nismos gram positivos. Un ejemnlo del cuerpo basal de una

bacteria gram negativa es el de Escherichia coll ( Fig. 4,3,1 )

El cuerpo basal de esta bacteria consiste de una varilla y
cuatro anillos., Los dos anillos mé&s cercanos al gancho ( los
anillos superiores ) tienen un didmetro de 22.5 nm y estén
separados una distancia de 9 nm. Estos dos anillos se conectan
con dos anillos similares ( anillos infericres ) de 22,5 mm

de didmetro y separados entre s{ por una 1listancia de 3 nm.
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La longitud total de la varilla mide aproximadamente\27Hnm,de
jargo ( DePamphilis, 1973 ). '

filamento
gancho

—anillo L
2 —anillo P

cuerpo basal -
varilla

—anilis S

Fig. 4.3.1 Models del cuerpo basal de un bacteria E, coli.
Las dimensiones estdn en nandmetros
Tomada de : (-DePamphilis, 1973 )

El cuerpo basal de Bacillus subtilis es un ejemplo de
cuerpo basal de un organismo gram positivo. Consiste de una
varilla y dos anillos. El didmetro de los anillos es de 21 nm
v estdn separados por una distancia de 3.5 nm.  FEstos anillos
se encuentran montados en la parte inferior de una varilla de
7.8 nm de didmetro. e

Cada anillo del cuerpo bagaihtiéﬁéiédﬁpéétb-con una parte
diferente de la envoltura celular{  31 5Ai1io L(del cuerpo
basal se une a la membrana delrextérisf dé”ié éhﬁoltura cono=-

cida como membran L, que es un complejo de 1ip6polisacéridos,



115

prote{nas y fosfolfpidos.

El anillo M se adhiere a la membrana citoplasmitica que
es un complejo de 1ipopolisacéridos Yy lipoproteinas.

El anillo S parece estar 1libre y no estd adherida a la
envoltura celular.

Entre la capa de glugopéptidos y la membrana L hay lipo-
prote{nas unidas por un lado con los lipopolisacdridos y por
el otro con 1ia capa de glupopéptidos. Se cree que el anillo
P estd asociado a esta componente de lipoprotefnas ( DePamphi-
iis, 1973 ).

Aparentemente no se necesitan anillos adiclonales cuando
la envoltura es menos compleja, E1 cuerpo basal de Baclllus
suptilis por ejemplo, carece de los anillos superiores que

tlene E, coll . Los anillos superiores interaccionan espec{fi-
camente con la pared celular de muchas capas como es al caso

de E, coli. Esto indica que los anillos superiores en los
cuerpos basales de los organlismos gram negativos no intervienen
en el movimiento de las bacterias y su inica funcidn es la de

adhesidén con la envoltura celular ( De Pamphilis, 1973 ).
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+.3,2 Dindmica de los motores:yTbrigen‘deiia'tdrca':7

Las bacterias se mueven porque el flagelo o el manojo de
flagelos gira impulsando la bacteria en un medio viscoso. :
Las dos hipdtesis de movimiento presentadas en la seccién l.h‘
parten de la idea de que el mecanismo de propulsién es generado
en 1a base del flagelo., OSe ha observado que el buen estado de
la envoltura celular es esencial para el movimiento, puesto
que las bacterias que han sufrido algﬁn dario en su pared celu-
lar o los protoplastos no se mueven. Por otro lado, tomando
en cuenta los trabajos de Adler sobre quimotactismo, vemos
nuevamente la importancia de la integridad de la pared celular
en el movimiento de las bacterias, Adler suvpone qus la infor;
macidén de los quimoreceptores es transmitida a 1los flagelos a
través de 1la membrana, ya sea por medio de unn sustancia que
se difunde o porque el canbio en la forma que 1los quimorecep-
tores sufren,debidc a la adherencia de-una molécula de la
sustancia atrayente a la tacteria,es transmitido ( idler, 1973 ),

Tomando en cuenta la importancla de la integridad de 1la
pared celular y 1la idea de que los flagelos giran como un fila-
mento semi-r{gido, se deduce que existe algin tipo de motor en
l1a base del flagelo que genera el movimiento givatorid. 7

Eerg ( 1975 ) coneluyd que 1os filamentos giraban 1mpu1-

sados por un motor gue era el cuerno basal Yy Oue el qancho
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provee al flagelo con la estructura que naceéita para que el
flagelo se doble, Esto es importante para la formacidn del
manojo. El gancho sirve como articulacién flexible entre el
cuerpo basal v el filamento.

En base a la estructura del flagelo descrita por '
DePamphilis ( 1973 ) se han propuesto diferentes modelos para
explicar este movimiento giratorio.

Bl modelo de Berg ( 1973 ), consiste de dos anillos, un
anillo M incrustado en 1a membrana citoplasmdtica y un anillo
S unida a la pared celular, Una varilla adherida al anillo U
en su parte central pasa a través del anillo S, Esta varilla
se une al gancho del flagelo que a su vez se adhiere al filaw
mento, En este modelo el cuerpo basal funciona como un motor
elédctrico ( Jefimenko, 1971 ).

El anillo ¥ gira con respvecto al ayillo S y hace que el
filamento gire junto con la varilla, Berg propone que el motor
funciona debido al transporte de una molécula a través de la
membrana citoplasmética bajo un potencial electroqufmico, oca-
sionando que otra molécula ejerza una fuerza en el anillo S en
la direccidn paralela a la superficie del disco y normal al
radio. Lauger ( citado por Stevens, 1981 ), propone que iones
de hidrdgeno que existen en el medio extracelular y que se
encuentran a un potencial electroquimico elevado con respecto

al citoplasma, pueden pasar entre los ¢os discos S y M por
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unos canales que se encuentran en estos al citoplasma a traves

del anillo M, El1 transporte de estos iones del medio ext!ace-

jular al citoplasma sucede sdlo en las’ regiones donde coinciden
los canales de ambos discos, esto da lugar a una torca sobre
uno de los anillos.. :

Stevens ( comunicacidén personal ) opina que la falla de
este modelo consiste en que.la torca. tendr{a que generarse por
una transferencia de momento de los protones que pasan a través
de los canales al rotor, lo cual parece diffcil porque el trans-
porte de protones se debe a un proceso de difusidn.

Stevens propone su propio modelo para el motor, en que la
torca es generada por repulsién electrostdatica entre grupos
anidnicos en los dos discos que serdn denominados: rotor y

estator,

Modelo de Stevens ( 1981 ):

El rotor ( Fig., 4,3,2 ) sé»reppsséniafébmo'un’diséo con
cinco subunidades ( este mimero es*érbifiaiio 5;7:Céda subuni-
dad tiene una regidn apolar en sﬁ sﬁpéfrici§_répresentada’por
l1og cf{rculos. Cada una de estas regionés‘tiené ﬁh gTUPo anid-
nico representados por los puntos negros y nesignados con las

letras @ 1 2 P 5 La region axil del_disco se,comunica con el

medio extracelular por un canal en forma irregular.s‘
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Bn la figura 4.3.3 se observa un disco similar considerado
el estator, BEste disco tiene seis subunidades y las regiones
apolares se representan con los.ci{rculos grandes y los grupos
anidnicos con los cfrculos pequanos y designados con las letras
O, a G- Se observa que los grupos anidnicos estdn despla=

zados del centro de las regiones apolares en los discos, a

favor de las manecillas del reloj para el rotor y en contra

para el estator.

Gs

Gs
Fig, 4+.3.2 El1 rotor Fig. 4.3.3. E1 estator

En la fig. 4.3.4 se sobreponen los dos discos, los canales

-y los ci{rculos del estator se representun con 1{neas punteadas,
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exceptn cuando coinciden con los del rotor.

Fig, +,3.4 Sobreposicidn Fig. ¥,3,5 El rotor ha girado
del rotor y el estator &= MN/90 rad

Fig. )"’0306 ©r 3“/90 rad Fig. l‘f'o3t7 e = ‘+TT/°O rad



121

Fig, 4,3.8 ©= 5T/90 rad Fig., 4.3,9 ©=N/15 rad

Se considera que los canales vor donde pasan los protones
del medio exterior al citoplasma se encuentran en la superficie
superior del disco inferior y la superficie inferior del disco
superior. Siguiendo la 1dea de Lauger estos canales conducen
protones a través de ellos solo cuando una regién del estator
astd sobrepuesta a una regidn del rotor. Entonces, la posicidn
relativa del rotor con respacto al estator regula el paso de
protones del medioc extracelular a los grupos 1d8nicos y de estos
grupos al interior de la bacteria.

81 el grupo anidnico no estd cubierto vor la regidn avolar
del otro discc, Se encuentra en la forma anidénica, es decir,
con carga negativa., En este caso, 10S gripos se repelen debido

a la fuerza electrostdtica dando origen a una torca en uno de
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1os discos con respecto al otro.»vEn el céso contrario, es
decir, cuando el grupo anidnico de un disco si estd cubierto
por la regidn apolar del otro:diéco, el grupo no se ha diso-
ciado v su carga neta es neutra. No hay repulsidn electrostd-
tica entre estos grupos. Las'fuérzas Tepulsivas entre los

grupos de los discos contrarios producen la torca que hace:

girar el flagelo. 7
Cuando los grupos estédn sobrepuestos se abre al canal .
hacia el exterlior y permite la entrada de protones que se ligan

a los grupos anidnicos neutralizando la carga. Cuandc los
grupos se descubren se abre el canal haciz el interior y se
desprenden los protones debido a que el citonlasma se encuen-
tra a un potencial electrogufmico inferior. A continuacidn se
presenta una éxplicacidn esquemstica analizando un ejemplo.
En la figura 4.3.4 se encuentran sobrepuestos el rotor y
el estator, de las figuras 4.2.2 y 4.2.2, resvectivamente, de

mnanera que las cargas E 1 y & estdn eneimados y por lo.tanto

1
estos grupos anidnicos son neutros. Considerando las interac-
ciones entre grupes vecinos, vemos que todos se repelen, de

tal manera que las parejas $3 y 0‘3 ’ Euy G'hy€5,v g 5
vroducen una torca negativa ( a favor de las manecillas del
reloa)ylasparejasQByo‘u,tha‘sy Pgyoyum

torca positiva, ILio se consideran las interacciones entre los

Pl
grupos que no son vecinos porque la fuerza va como 1/r", 1a
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torca generada por cada pareja solo es significativa cuando la
distancia de separacién es pequeria, La torca neta sobre el
rotor depende de la constante dieldctrica-del medio y de la
distancia de separacidn entre las cargas,

En esta figura no hay ningin canal abierto hacia el inte-
rior o el exterior. Se toma el dngulc © arbitrariamente como
cero, considerando © como el éngulo recorrido & partir de esta
posicidn.

En la figura %.3.5 el rotor se ha girado hacia la izquierda

W/90 radianes, En esta figura y las sigulentes, se mostrardn
lo0s canales interiores y exteriores solo cuando coincidan.

En 1a figura 4,3.5 los grupos Ly 0 estdn a punto de
descubrirse y liberar sus protones y el canal se empleza a abrir
hacia el interior, En la figura %.,3.6 los protones ya han
pasado al interior y los grupos estdn disociados producierdo
una torca en contra de las manecillas del reloj.

En la figura 4,3.7 se abre un canal hacla el exterior y
los grupos @, ¥ O 4 ligan un protén., En la figura 4.3.8,

e 3 v 0‘3 estén completamente cublertos y el canal se empieza
a cerrar, En la figura %.3,9, el dngulo de giro es de /15 rad
v se ha completado un.ciclo, es decir, 1a transicidn entre el
momento en que se ligan los protones hasta que el grupo guede

disociado, liberando los protones.
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Como se menciond anteriormente la torca neta sobre el
rotor depende de la constante dieléctrica del medio que rodea
las cargas como la distancia de separacidn entre ellas. Enton-
ces, en este modelo se observa que no sdlo es posible que
exista una torca neta de mano derecha o de mano izquierda, sino
que ademds como se encuentra en contfnuo movimiento puede en
determinado momento invertir su direccidn de rotaciodn,

Stevens calcula el valor promedio para la torca en el
momento en que el grupo se disocia y obtiene 2.3 x lo-llergs
por cada pareja de iones., El1 valor promedioc que ohtiene para
ia torea cuando 1os grupos estdn sobrepuestos es de

13

~1.6 x 10— ergs por pareja,

El modelo desarroltado por Stevens presenta las uvropleda-
des que debe tener un motor. En base a las observacilones de
DePamphilis ( 1973 ), el motor debe consistir en dos discos
coaxiales, en donde un disco funclona como rotor y el otro
como estator., Una varilla que estd adherida al filamento debe
estar unida al rotor y pasar a través del estator, de manera
gue al girar el roter haga girar todo el filamento. Per otreo
lado, el modelo responde a caracter{sticas del medioc ya que
las bacterias presentan respuestas tdcticas ( ver sece, 1.5 ).
Por dltimo, sugiere un mecanismo mediante el cual se invierte

la dirececidn de giro,
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Sin embargo, exlsten.varios detalles del modelo que no
estdn muy definidos y corroborados experimentalmente como son:
el mimero, gecmetrfa y disposicicon de los canales idnicos, el
proceso de captura y liveracidn de los protones, el mecanismo
de neutralizacidén de los grupos anidénicos y la forma en que se
produce el camblo de sentido de la rotacién. Por lo tanto,
aunque el modelo de Stevens es el mds desarrollado en la lite=
ratura, no deja de ser un modelo especulative y no tiene gen-
tido discutir més a fondo tas caracter{sticas y propiedades
que debe tener un motor, mientras no se tenga mds informacidn.

Un aspecto interesante es el de cambio de direccidn,
Stevens plantea que se debe a un cambio en la conformacidn del
motor pero que también se podr{a deber a un cambio en la direc-
cidn del flujo entre el medio exterior y el interior de la
célula., Una de estas dos posibilidades podrfa ser verificada
mediante el siguiente experimento:  primeramente se. .
mide la velocidad de rotacidn de los flagelos de una bacteria
adherida a un vidrio en los dos sentidos de giro. Despuds se
cambiz el pH del medio. Si la inversidn en el sentido de rota-
cidn se debe a un cambio de conformacidn en el motor, las dos
velocidades de giro deben cambiar en la misma proporcidn. Si
la inversidn en el sentido de rotacidn se debe a un cambic en
la direccidn del flulo entre el exterior y el interior de 1la

‘célula, la velocidad de giro en una di- eccidén debe aumentar y
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la otra debe disminuir, debldo a que cambian las caracter{sti-

cas del medio.
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CAPITULO V
PROP IEDADES MECANICAS DE LOS FLAGELOS
5.1 Configuracionss helicoiéales

Los flagelos de las bacterias pueden adoptar diferentes
configuraciones helicoidales, siendo las mds comunes en la
naturaleza la forma normal y la rizada ( Shimada, et’'al. 1975
Macnab y Koshland ( 1974+ ) observaron que los flagelos normales
de Salmonella vivos eran filamentos hellcoidales de mano iz-
quierda.

Fotograffas al microscopio demostraron que flagelos nor-
males son hélices de mano izquierda ¥y los filamentos rizados
son hélices de mano derecha. La mano de la hélice cambia cuan-
do hay una tranférmacicn de la forma normal a la rizada. Esto
significa  que la misma protef{na puede formar filamentos con
cualquiera de las dos simetrfas helicoidales: izquierda o dere=
cha ( Shimada, Kamiya, Asakura, 1975 ).

Como se vid en la seccidn 1.4, la célula logra su movimiento

de translacidn girando sus flagelos.

En especles como Salmonella y Escherichia colil en gque las

células son peritricosas, cada organismo nada debido a que

giran los filamentos helicoidales de ma:c izquierda en la direc-~
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cidn contraria a las manecillas del reloj y se presenta la
méroma cuando se invierte el sentido de giro dg los flagelos
( Silverman & Simon, 1974 ).

Algunas mutantes de bacterlas producen flagelos rectos
como resultado de sustituciones de aminodcidos en las flageli-
nas. Estos mutantes de flagelos rectos no pueden moverse por-
que la forma helicoldal es un prereguisito para 1z generacién
del impulso ( Matsura, Kamiya & Asakura, 1978 ),

Los filamentos de mano izquierda que estan girando en
contra de. las manecillas del reloj ( en la direccidn del movi-
mliento ) hacen aue se prepsguen ondas helicoldales alejidndose
del cuerpo de la bacteria produciendo un impulsoc hacia delante,

R. M, Macnab reportd en 197% que durante la maroma indue
cida por luz azul de alta intensidad 6 durante maromas esponté-
neas, los filamentos normales se transforman a la configuracion
rizada. Macnab predijo que a pesar de que existe una inversion
en el sentido de rotacidn durante 1a maroma, la propagacidn de
ondas es siempre en la direccidn del cuerpo hacia la punta y
que la transformacidn de la forma normal a la rizada estd
acompafiada por una inversidn de mano izquierda a mano derecha,
Esto sugliere que los cambios de configunacién juegan un papel
importante en el mecanismo de la maroma y en la respuesta
tdetica ( Shimada, Kamiva & Asakura, 1975 ).

La transformacion de una estructura a otra se puede indu-

cir por cambios en el medio ambiente, como el pH ( Kamiya &
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Asakura, 1976; Matsura, et il., 1978; Xamiya et al., 1979 )
o por diferentes concentraciones de alcoholes ( Hotanl, 1980 ).
Macnak y Ornston ( 1977 ) demostraron gque las transiciones
polimérficas de los flagelos en las c¢élulas vivas eran induci-
das por torsicn mecdnica debido al motor del flagelo ( ver
seccidn 4,3.3 ).

Diferentes tipos de flagelos helicoidales de Salmopella

y E,_coli se hacen rectos en la presencia de altas concentra-
ciones de dcido c{trico con valores de pH menores que cuatro,
mientras que los flagelos rectos del mutante Salmonalla (SJ81L),
se convierten ( segin encontraron 0'Brien y Bennet, 1972 )
en estructura helicoidales bajo las mismas condiciones

( Kamiya, Asakura, Wakabayashi & Namba, 1979 ).
5.2 Experimento de Hotani

Para hacer un andlisis cuantitativo de las propiedades
dindmicas de los flagelos, tales ocmo la rotacidén & transiciones
polimérficas, Hotani fi1lmé filamentos aislados para estudiar
su movimiento.

Hotanl ( 1976 ) observd que los filamentos reconstrufdos
se adher{an a 1la superficie de un vidrio por uno de sus extre-
mos ( el extremo que se adhlere al cuerpo in vivo ). Cuando
el especimen se pon{a en contacto con un flujo viscoso, cada

uno de sus filamentos giraba alrededor cel extremo adherido
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hasta alinearse con la direceidn del flujo, entonces, comen=
zaba a girar alrededor del eje de 1a helice.k Los filamentos
giraban pasivamente por una torca hidrodinémica, que se gene-
raba sobre los filamentos debido al flujo viscoso.
Esquematicamente, el dispositivo experimental que utilizé
Hotanl fue el siguiente: adaptd una cdmara ultrasensitiva a un
microscopio. Las imdéenes se registraron en una grabadora de
videotape y dstas sa registraron en un monitor de video., Estas
1ma§enes fueron fotografiadas por una cdmara de cine de 16 mm.
Las frecuencias de rotacidn de los flagelos y la velocidad del
flujo se obtuvieron analizando cuadro por cuadro de la pelfcula
de 16 mm, Como la fase de 1a onda helicoidal avanzaba al girar
ia hélice, se obtuvo la frecuencia de rotacidn por el nimero de
ondas cque pasaban por un punte fijo en la pelfcula durante un
cierto intervalo de tiempo. La velocidad del flujo se dedujo
midiendo la velocidad de algunas part{culas de la solucidn de
metilcelulosa ( que fue la solucidn viscosa que utilizd para
el experimento ) que eran visibles debido a la'mieroscop{a de
campo obscuro.

El material estudiado fueron_flagaidsfréconStru{dos de

cepas de flagelos rectos y helicoidales.  Los flagelos se seg-

mentaron hasta obtener mondmeros: d e flagelo.

Estas preparaciones fueron mezcladas en di ;eptqsvproporcidhés
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Es conveniente utilizar flagelos reconstrufdos porgque de esta
manera se eliminan part{culas contaminantes que podrf{an afec-
tar 1a calidad de la imagen. For otro lado, es deseable tener
flagelos largos para estudlar efectos hidrodindmicos y estos
se obtienen sclo mediante reconstruccidn.

Como se menciond anteriormente, el filamento se adhiere
al vidrio ( cubreobjetos ) por un extremo solamente, ( Esta
propiedad ce observd para cualquier tipo de flagelo. ) Cuando
el filamento gse sometfa a flujos en diferentes direcciones, se
pivoteaba alrededor del extremo adherido hasta alinearse con
la direccidn de flujo.

Esta caracter{stica de adherencia se observé cuando el
cubraecbjetos recib{a un tratamiento especial,

E1l flujo constante se obtuvo de la siguiente manera: una
gota de la solucidn viscosa se aplicd al especfmen junto a un
extremo-del cubreobjetos, de manera que lu solucidn entrara
lentamente por accidn capilar. Para soluclones con viscosida-
des entre 30 y 100 ¢p se obtuvieron velocidades de flujo entre
5y 50 mm/s. Una solucidn no viscosa ( 1 ¢p ) no producfa un
flujo estable porque se infiltraba instantdneamente en 1a pre-
paracién. En otro tipo de solucliones pueden suceder varias
cosas: el filamento se adhiere tan fuertemente al vidrio que

no gira, o gira pero se desprende rapidamente,
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En un fiufdo muy viscoso se observé que después de unos
segundos, cada filamento giraba esponténaamente, 0 sea que el
filamento propagaba su onda helicoldal unidireccionalmente
desde el punto de adherencia hasta la punta,

Hotani ¢ 1979 ) sugirid que los filamentos halicoidales
giraban pasivamente debido al flujo viscoso. 81 se agregaba
otra gota de manera que produjéra un flujb en sentido contra-
rio, el flujo se detenfa abruptamente y los filamentos dejaban
de girar simultaneamente.

La velocidad de rotacidn depend{a de la velocidad del
flujo. Cuando velocidades altas de flujo se aplicaban a la
preparacion, los filamentos giraban con una frecuencia alta
(~ 10 Hz ) sin desprenderse del vidrio. Ademds el punto de
adherencia en el vidrio siempre fue el mismo,

En la presencia de metilcelulosa los filamentos tienden
a formar un mancjo. Hotani ( 1979 ) encontrd filamentos agru-
pados en manojos en especimenes sometidos a flujos de metilce~

lulosa y encontré que algunos de estos también giraban.

5.3 Otros resultados

El fendmeno de asociacidén de un extremo. del filam nto .

el vidrio parece ser una caracteristica particular ‘de- 10§ fla;~

gelos de las bacterias ( Hotani, 1979 ). Gracias
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caracter{stica fue posible estudiar cada flagelo individuale-
mente, Por ejemplo, se puede estudiar el crecimiento de cada
filamento en presencia de flagelina wonomérica. Ademds, esta
propiedad de adherencia p~™ un extremo permite analizar 1la
respuesta del filamento a una fuerza hidrodindmica. Rotacidn,
transiciones polimérficas y deformacidn eldstica del filamento
helicoidal son ejemplos de este tipo de respuesta,

Los filamentos en su estado natural poseen cuerpos basales
Yy ganchos en su parte superior. A veces, se encontraron fila-
mentos con cuerpos basales y ganchos, si el aislamiento de los
filamentos no incluye la reconstruccidén. Los filamentos que
utilizé Hotani ( 1979, 1980, 1982 ) en estos estudios no tenfan
cuerpos basales y ganchos debido al proceso da reconstruccidn.
Casi todos los flagelos reconstitu{dos, adheridos al vidrio,
giraban baje la influencia del flujo de metilcelulosa,
Hotani ( 1979 )} sugiere que ni el cuerpo basal ni el gancho,
son responsables por la adherencia o la rotacidn del filamento.
Esta caracter{stica no es exclusiva de filamentos reconstituf-
dos, norque filamentos nativos también se adhieren al vidrio
v giran pasivamente en un flujo viscoso.

Hotani ( 1979 ), propuso dos modelos de propagacidn de
ondas en un filamento en un flujo viscoso dependiendo de como

se adhilere al vidrio:
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Modelo 1: Si el extremo del filamento se adhiere firmemente
a la superficle del cubreobjetos de manera que el enlace carezca
de libertad rotacional, esto implica que 1la propagacién de
ondas puede ser el resultado de un cambio coordinado de confor-
macidn a lo largo del filamento ( Klug, 1967; Lowy & Spencer,
1968; Calladine, l§7h, 19785 Harris, 1974 ).

iiodelo 2: El enlace entre el punto de adherencia y la
superficie del vidrio tiene libertad rotacional., Ln el momento
que se llevd a cabo este trabajo, se puede hacer la siguiente
observacidn: a veces ocurrf{a que no sélo el extremo del fila-
mento se adherfa al vidrio, sino también otra parte cercana al
extremo. En un flujo de metilcelulosa, este tipo de filamentos
nanca giraban, pero su poreidén libre frecuentamente se trans-
formatan en otro tipo de hélice de mano contraria, Esta obser-
vacidn sugiere que el Liodelo 2 es mas adecuado, yorque si fune
cionara el Model 1, el filamento simplemente propagarfa su
forma helicoldal en vez de transformarse, aun después de haber
perdido su libertad de giro en el extremo superior,
La fuerza hidrodindmica generada por el {ilamento helicoi-

dal en un flufdo viscoso fue calculado por Holwill & Burge
( 1963 ). La torca hidrodindmica & y la tensidn S. en eikbuhfo
de adhesiodn del filamento estdn dados por las siguientésiexpfe;

siones:
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en donde W es la velocidad del flujo, ¢ es la frecuencia de

(5302

rotacién de la hélice, /Aes la viscosidad del flufdo, p es

el paso de la hélice, r es el radio de la hélice, d es el radio
del filamento y Ct es el coeficisente de friccidn del filamento
en la direccidn tangencial. Los pardametros geomdtricos del
flagelo normal fueron obtenidos por Hotani ( 1976 ) y fueron
los sigulentes: p=2.3 ppyr= 0.23/“ m, O'Brien y Bennet

{ 1972 ) obtuvieron la medida de 4 con un valor de 9.5 nm.
Hotani ( 1979 ) obtuvo los valores de m, ¥ y 1. estudiando la
pelicula de 16 mm.

Utilizando las expresiones para T , 8 y Ct’ se define la
torca & de tal manera que la mano derecha es positiva. Esto
de define desde el punto de vista de un observador que ve a lo
largo del eje de la hélice a su punto de adherencia en el vidrio.
Entonces, una hélice de mano derecha sujeta de un extremo expe~

-rimenta una torca de manc izquierda, que tiendte a hacer al
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filamento transfdrﬁarsé en una hélicg de mano derecha,

Hotani ( 1979 ) observd que nara una velocidad de klujo
dada, los filamentos giraban parcialmente, rotaban més rédpido
que los filamentos que giraban totalmente debido a 1a diferen-
cia en la friccidn ror la rotacidén. Utilizando 1a ecuaeidn
5.3.1 y considerando un flujo de 19 m/s se obtuvieron los
siguientes valores promedio para la torca hidrodindmica
-5 x 10-12dina emy -1 x 1071341na em para un filamentoc gira-
torioc y un filamento que giraba parcialmente, respectivamente,

Se observd que la torca para un clerto filamento es una
funeidn de w . lLos valores negativos significan aue los fila-
mentos giran pasivamente como resultado de la fuerza hidrodind-

mica del fiufdoc.

Se encontrd que filamentos cortos con menos de un naso~de
1la hélice tambidn pod(an girar.‘ Los valores encontrados para
las torcas en este caso fue del orden de 10" =13 dina cm.

Este es otro argumento en contra de la idea de que el flagelo
gira debido a cambios de forma. | .
Utilizando la ecuacidn 5. los va1ores medios obteniucs.

para la tensién fueron : 1.7 x 107 6 dinas v 1 3 x 107 6 ‘dinas

para el flagelo que gira conpletéhe te el oue gira nar-:

clalmente respectivamente, para un flujo de 15'/4nv
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5.4+ Transformaciones ciclicas

Como se vio anteriormente, cada filamento se adhilere &l
vidrio por su extremo superior. Cuando se somet{an a un fiujo,
la mayorfa de los filamentos giraban pasivamente alrededor del
eje de la hélice.

Algunos filamentos se pegaban al vidrio no solo por el
extremo, sino por un segmento., Estos filamentos no giraban,
porque perdfan su libertad de giro. Sin embargo, la porecidn
1ibre de estos filamentos frecuentemente comenzaban una trans-
formacidén cfclica en su forma helicoidal.

Estas transformacicnes no eran producidas por efectos del
medic ambiente ( metilcelulosa ) porque sin el flujo en el
especimen los filamentos nunca sufrfan 1z transformacidn.

Estc implica que 1la fuerza hidrodindmica que se generaba en el
filamento debido al flujo viscoso era responsable de las trans-
formaciones de la misma manera que eran responsables de la
rotacién. de los filamentos ( Hotani, 1979 ), Si se agregaba
otra gota de solucidn de metilcelulosa para producir un flujo
en la direccién contraria, se detenfa el giro y también la
transformecidn simultdneamente.

Ia transformacidn nunca se rrodujo simultdneamente a lo
largo del flagelo. Se producfa en uno 4 '2d4s puntos de transi-

cibn sobre el filamerto y estos puntos - lajaban a lo largo del
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filamento. S ‘

Cada proceso de transformacidn estaba comnuasto basica-
mente de tres fases: la fase de iniciacion, la fase de creci-
miento y la fase de viaje, :

Las transformaciones c{clicas se oroducan por fuerzas meca-
nicas. Hay dos tipos de fuerza mecénica que actuan sobre el
filamento debido al flujo del flu{do viscoso: 1& torca y la
tensidn. i

Hotani ( 1982 ) midid el paso de'ia hélige y'lé’frecuencia
de rotacidn de cada zona en un filamento que sufria ﬁha trans-
formacidn como funcidén del tiempo. Obtuvo valores parérla
torea ¥ la tensidén S utilizando 1las ecuacionas 5.3.1 ¥ 5.3.2.
Los parZmetros para las formas helicoidales se presentan en la

siguiente tabla: P R

TABLA 5.+.1 PARANETROS DE FORMAS EELICOIDALES

FOR.MA PASO . DIAMETRO A0

HELICOIDAL | btals
(/‘m )

Normal o 2.3

Rizada ‘ l;lh*¥f - ,;~Vdefééhé



139

La magnitud de la tensidn acumulada en 1a zona gdhgr;dg"
se ohtuvo por la suma de las tensiones generﬁdaé.en.cada'zbna.
Tambidn se considerd 1a torca en la zona adherida como la suma
de las torcas generadas en cada zona, Aungue esto no es total-
mente correcto, se puede considerar como una buena aproxima-
cidn, porque la fuerza mecdncia debido a 1la inercia del fila-
mentd es despreciable comparada con la fuerza viscosa.

Desde el punto de vista geométrico, una torca de mano
izquierda tiende a desenrollar una hélice de mano derecha y a
favorecer la transformacidn de una hélice de mano derecha a
una hélice de mano izquierda.

El vaior para la torca para la transformacidén de la forma

19 ym y para la transformacidn

normal a la rizada es de =8 x 10"
inversa de rizada a normal es de 4 x 10717 Nn

Las caracter{sticas de la transformacidn dependen de la
geometr{a del extremo adherido del filamento y de 1a magnitud
de las fuerzas generadas en el filamento.

Cuando un segmento del filamento quedaba pegado en una
direccidn diferente que la direccidn del flujo, el filamento
se doblaba cerca de este segmento, porque la porcidn libre de
cada filamento tiende a orientarse en la direccidn del flujo.
Dependiendo de la curva que se forma se determina la iniciae-

cién de diferentes formas helicoidales.
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Si una porcidn se separaba del vidrio, el filamento
adquir{a 1livertad rotacional alrededor de su extremo adherido
y simplemente giraba indefinidamente., Esto implica que es
necesaria una torca critica para las transformaciones, o sea,
que este filamento no pod{a desarrollar una torca lo sufi-
clentemente grande aebido a su libertad rotacional alrededor
del extremo adherildo. '

En conclusidn, es claro que la fuerza mecdnica es la causa
de la transformacidn en un filamento aislado. Entonces,rlérr
transicidén normal a rizada en una bacteria es producida por,
1a torsidn mecdnica desarrnllaida por el motor del flagelo.

Las transformaciones ciclicas en los filamentos flagelares
no se presentan simultineamente a lo largo del filamento.

La transformacidn se inicia en un cilerto puﬁto del filamento
v el punto de transicion se propaga a lo largo del filamento
para lograr la transformacién, La forma helicoidal cambia
abruptamente en el punto de transicidn., La provagacidn del
punto de transicidn se pmede interpretar como una dislocacidn
en la red superficial de un polfmero cili{ndrico de flagelina

( Harris, 1974 ).
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CAPITULO VI

CONCLUSICNES Y PERSPECTIVAS

Actualmente estd blen establecido que los flagelos de las
bacterias son organelos de locomocidn y que la propulsidn es
producida por el giro de los flagelos respecto al cuerpo, Se
sabe también, que la fuerza propulsora es generada en la base
del flagelo.

Existen varios anidlisis hidrodindmicos del movimiento
bacterial producido por la actividad de los flagelos, aunque
casi todos estos estudios no toman en consideracidn el giro de
los flagelos ya que este conocimiento es relativamente reciente,
Sin embargo, para los efectos de la propulsidn por hélices, as
equivalente que la hélice gire realmente o0 que el giro sea
aparente y resultado de contorsiones del flagelo. En estos
estudios , s8lo interesa la propagacidén de la onda helicoidal
¥ no si esta propagacién sa debe a la rotacidn del flagelo o a
cambios en la forma de este,

La fuerza que da lugar a la rotacidn de los flagelos se
produce en el érgano basal. La estructura de dste es conocida
solo en forma gruesa y se desconoce el mecanismo f{sico de

generacidn de la fuerza,



El motor de los flagelos gira alternadamenféf%‘
direcciones. Este cambio de direccion, cuya frec
determinada por los receptores de la bacté :
caracter{sticas mecdnicas de los flagelos\rggultg
puesta téctica de las bacterias, g »

Dada 1la sencillez de la estructura de 1los. flagelos, sus
propiedades mecdnicas deben estar relacionados de una manera
inmediata con las caracter{sticas de las interacciones intra
¢ intermoiecularss ds los mondmeTos que lo forman. La rela-
cidén entre las propledades mecdnicas de los flagelos y las
formas moleculares no se han estudiado hasta la fecha, aunque
es un campo que podr{a proporeionar informacidén de importan-
cia para la comprensicn de fendmenos mecédnicos en estructuras
mas complicadas que los flagelos. La técnica de Eotani puede
ser la base de los desarrollos en esta direccién; por ejemplo,
podrfan estudiarse las transformaclones cf{clicas en medios de
distinta composicidén qufimica o a diferentes temperaturas.

También se podr{a obtener informacidn de importancia
general en bioffsica molecular del estudio de la estructura
y el funcionamiento de los cuerpcs basales. Sin embargo, el
estudio de los cuarrvos basales presenta mis dificultades que
el estudio de los filamentos, En primer lugar, es una estruce

tura mds complicada y que tiene mds furciones; en segundo lugar,
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las observaciones de toda clase se dificulta no sélo por las
dimensiones de 1a estructura sino por su relacidn estructural

con la membrana y la pared celular,
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