Die ungewohnlighen Eigenschaften
aktiver Fluide lassen sich mithilfe
von Bakterien untersuchen und
charakterisieren.
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Die Physik aktiver Fluide

Aktive Fluide zeigen liberraschende Eigenschaften
vom Stromungsverhalten bis zur Strukturbildung.

Michael Wilczek, Sebastian Heidenreich und Markus Bar

Aktive Fluide bestehen aus vielen wechselwirkenden
Teilchen, die Energie dissipieren und sich eigenstidndig
fortbewegen kénnen. Die Untersuchung dieser Systeme
hat ein spannendes Feld der Physik fernab vom ther-
modynamischen Gleichgewicht mit vollig neuartigen
Phanomenen und Anwendungsfeldern eroffnet.

ir alle kennen die Eigenschaften einer Flissigkeit
aus dem Alltag: Beim Umriihren beginnt sie zu

stromen und erzeugt ein meist recht komplexes

Bewegungsmuster. Dieses ldsst sich mithilfe der Reynolds-
Zahl charakterisieren, welche das Verhéltnis von Geschwin-
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digkeit und Langenskala der Stromung zur Viskositét an-
gibt. Bei kleinen Reynolds-Zahlen ist die Strémung meist
laminar, bei hohen komplex und turbulent. Turbulente
Stromungen treten beispielsweise in der Atmosphare oder
in den Ozeanen auf, wo sie mafigeblich dazu beitragen,
Wirme zu verteilen und mit der Stromung transportierte
Stoffe zu mischen.

In den vergangenen Jahrzehnten sind aber auch auf
der Mikroskala komplexe Stromungsmuster entdeckt
worden. So transportieren Stromungen in Zellen bio-
chemische Stoffe. Zudem zeigen Suspensionen von
Mikroorganismen - z. B. Bakterien - Stromungsmuster,
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die an Turbulenz erinnern. Das iiberrascht zunichst,
da die Reynolds-Zahl auf der Mikroskala duflerst klein
ist. Bei genauerem Hinsehen handelt es sich jedoch bei
den genannten Beispielen nicht um eine Fliissigkeit im
klassischen Sinne, sondern um ein aktives Fluid. Denn
viele aktive, mikroskopisch kleine Makromolekiile oder
Lebewesen ,verrithren® die Fliissigkeit lokal. Die vielen
wechselwirkenden Teilchen eines aktiven Fluids kénnen die
chemisch oder biologisch zur Verfiigung gestellte Energie
zur eigenstandigen Fortbewegung nutzen. Makroskopische
Stromungen treten auf, wenn viele aktive Teilchen sich
durch kollektive Wechselwirkungen zumindest lokal in
dieselbe Lage ausrichten.

Im physikalischen Sinne handelt es sich sowohl bei klas-
sischen stromenden Fluiden als auch bei aktiven Fluiden
um Systeme fernab des thermodynamischen Gleichge-
wichts. Klassische Fluide werden durch duflere Krifte aus
dem Gleichgewicht getrieben, wihrend bei aktiven Fluiden
die aktiven Teilchen selbst dafiir verantwortlich sind. Damit
gehoren aktive Fluide zum grof3en Gebiet der aktiven Ma-
terie, dessen Erforschung in den vergangenen Jahrzehnten
grofle Aufmerksamkeit erlangt hat [1, 2]. Vogelschwirme
oder grofie Menschenmengen gehoren zu den bekanntesten
Beispielen, die aber nur schwer unter kontrollierten Bedin-
gungen zuganglich sind.

Bakteriensuspensionen

yinpm

Aktive Fluide hingegen lassen sich sehr gut im Labor
erforschen und zeigen zahlreiche interessante Effekte wie
Turbulenz oder Phasentrennung, die zunéchst an klassische
Flissigkeiten erinnern. Die Mechanismen, die dieses Ver-
halten hervorbringen, unterscheiden sich jedoch grund-
satzlich von denjenigen in klassischen Fluiden. Zudem
gibt es Phanomene, die bei klassischen Fliissigkeiten nicht
auftreten wie spontanes Flief3en, selbstorganisierte Wirbel
oder eine Reduktion der Viskositdt durch Aktivitat.

Die Erforschung aktiver Fluide ist fiir viele wissenschaft-
liche Disziplinen von grofier Bedeutung. Ein zentrales Ziel
ist hierbei, strukturbildende Prozesse in biologischen Syste-
men besser zu verstehen. Doch die Paradigmen von Struk-
turbildung in Flissigkeiten und chemischen Reaktionen,
die durch duflere Einfliisse wie Temperatur- oder Druck-
gradienten entstehen, sind in lebenden Systemen nur selten
anwendbar. Stattdessen treibt die lokale Umwandlung von
chemischer in mechanische Energie viele strukturierende
Prozesse in biologischen Systemen. Die Anwendungsfelder
reichen von der Zell- iiber die Entwicklungsbiologie bis
zur Tumorforschung. Gleichzeitig erhoffen sich die Ma-
terialwissenschaften durch die Erforschung aktiver Fluide
neue Ideen und Ansitze, um innovative Materialien zu ent-
wickeln. Der folgende Uberblick zeigt die ungewdhnliche
Physik aktiver Fluide mit zahlreichen neuen Phinomenen.
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Abb.1

In aktiven Fluiden treten dynamische Muster auf: Polare Cluster (Schwédrme) des Bakteriums Bacillus subtilis entstehen durch die

Wechselwirkung untereinander und aus Bewegung (a). Die Mesoskalenturbulenz von Bacillus subtilis ist visualisiert durch die Wirbelstarke
(b), wobei rot der Rotation gegen den Uhrzeigersinn entspricht, blau im Uhrzeigersinn. Kolibakterien zeigen globale nematische Ordnung
(c), wobei entgegengesetzte Bewegung durch farbige Trajektorien dargestellt ist. Paenibacillus dendritiformis bilden ein nematisches Band
(d), aktive Kolloide eine globale polare Ordnung (e), und in aktiven Biopolymeren koexistieren polare Cluster und nematische Bander (f).
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Suspensionen von Bakterien als aktive Fluide

Als eine der ersten Lebensformen unserer Erde haben sich
Bakterien weit verbreitet. Allein im Korper eines Men-
schen befinden sich weit mehr Bakterien als korpereigene
Zellen. Auch fiir die Erforschung aktiver Fluide spielen
Bakterien eine wichtige Rolle. In einem fliissigen Medium
oder auf einer Nahrlosung konnen sie sich durch ihre Fla-
gellen schwimmend fortbewegen. Bewegen sich sehr viele
Bakterien in einem Medium, kann diese Suspension ma-
kroskopisch naherungsweise als eine kontinuierliche Fliis-
sigkeit gelten, also als aktives Fluid. Da viele Bakterienarten
sehr gut charakterisiert sind und sich kontrolliert und re-
produzierbar ziichten lassen, eignen sie sich gut, um die
Eigenschaften aktiver Fluide zu erforschen [3].

Physikalisch gesehen sind die vielfiltigen Muster in
Bakterienkolonien ein Paradebeispiel fiir das kollektive
Verhalten selbstbewegter Stibchen [4]. Haufig eingesetzt
tir solche Untersuchungen werden harmlose Heubazillen
(Bacillus subtilis) oder Darmbakterien (Escherichia coli). In
Suspensionen, in denen sich die Bakterien in einem Zu-
stand kollektiver Bewegung befinden, treten neuartige und
fir Fluide ungewoéhnliche Phanomene auf. So bilden sich
Schwirme, d. h. grof3e Gruppen (polare Cluster, Abb. 1a),
die sich koordiniert in eine Vorzugsrichtung bewegen.

Bei hohen Dichten zeigte sich eine véllig neue Art von
Turbulenz (Abb. 1b) [6, 10] - spater mehr dazu. Hierbei bil-
den sich in der Suspension spontan grofiere Wirbel aus,
die sich irreguldr bewegen und wechselwirken. Auch hin-
ter diesen Strukturen steckt eine kohédrente Bewegung von
benachbarten, in eine dhnliche Richtung schwimmenden
Bakterien (polare Ordnung). Auf grofierer Skala bewegen
sich die Bakterien kollektiv im oder gegen den Uhrzeiger-
sinn, was eine Wirbelstromung in der umgebenden Fliis-
sigkeit hervorruft.

Unter anderen Bedingungen entsteht ein kollektives Be-
wegungsmuster, indem sich die meist stadbchenférmigen
Bakterien entlang einer Vorzugsachse orientieren. Hierbei
treten beide Schwimmrichtungen entlang einer solchen
Orientierungslinie auf. Ein Muster, bei dem sich beispiels-
weise jeweils etwa die Halfte der Bakterien nach links bzw.
nach rechts bewegt, wird in aktiven Fluiden als nematischer
Zustand bezeichnet — analog zu einer wohlbekannten fliis-
sigkristallinen Phase. Nematische Muster zeigen sich so-
wohl mit raumlich homogener Dichte (Abb. 1c) als auch in
Form von nematischen Bandern mit hoher Dichte (Abb.1d).

Zahlreiche dieser Phanomene sind durch mechanische
Effekte wie sterische (Volumen ausschlieflende) und hy-
drodynamische Wechselwirkungen zu erklédren [4]. In vie-
len Féllen entscheiden aber auch biochemische Signale,
ob und in welcher Form kollektives Verhalten auftreten
kann. Aktuell beschaftigt sich die Forschung damit, die
Ursachen und Mechanismen fiir das Auftreten der Stro-
mungsmuster und Strukturen zu verstehen. Hierbei spielt
die gezielte Verdnderung von Bakterieneigenschaften eine
wichtige Rolle.

Heute ist es moglich, die Gensequenzen vieler Bakterien
zu entschliisseln und so Mutanten zu erzeugen, die gezielt
andere physikalische Eigenschaften aufweisen (z. B. ver-
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anderte Lange oder Schwimmeigenschaften). Zudem lasst
sich die Empfindlichkeit der Bakterien fiir biochemische Si-
gnale unterdriicken. Dies ermoglicht es, kollektives Verhal-
ten und Strukturbildung als rein physikalische Phanomene
aufgrund des Zusammenspiels von aktiver Bewegung und
rein mechanischer Wechselwirkung nachzuweisen. Durch
den Vergleich der Stromungsmuster der urspriinglichen
Bakterien mit den Mutanten sind Riickschliisse auf den Zu-
sammenhang zwischen der Beschaffenheit einzelner Bak-
terien und deren kollektivem Verhalten moglich. Dies tréigt
zu einem mikroskopischen Verstiandnis aktiver Fluide bei.

Theorie aktiver Fluide

Um die Phanomene und die ihnen zugrundeliegenden Me-
chanismen besser verstehen und beschreiben zu konnen,
sind Modelle in Form von meist nichtlinearen Differen-
tialgleichungen gefragt, die oft nur numerisch zu lésen sind.
Dabei ist zwischen mikroskopischen Modellen, welche die
Bewegung der Bakterien als wechselwirkendes Vielteilchen-
system beschreiben, und makroskopischen Modellen, wel-
che die Dynamik von Feldern auf der Kontinuumsebene
beschreiben, zu unterscheiden.

Mikroskopische Modelle fiir Bakteriensuspensionen
gehen oft von einem vereinfachten Mikroschwimmer aus.
Ein schwimmendes Bakterium bewegt sich typischerweise
durch rotierende Flagellen in einem Medium fort (passives
Fluid, z. B. Wasser). Diese Flagellen erzeugen eine Stro-
mung des passiven Fluids (Pusher, Abb. 2a). Ahnlich einem
Brustschwimmer bewegen sich hingegen manche Algen, in-
dem sie mit sogenannten Zilien an ihrer Vorderseite schla-
gen (Puller, Abb. 2b). Ein stark vereinfachter Modellansatz
fiir solche Schwimmer ist ein selbstangetriebenes Teilchen
(harter Zylinder, Stabchen), das von einem charakteristi-
schen Stromungsfeld umgeben ist.

Bei der Betrachtung sehr vieler dieser Mikroschwimmer
geht die theoretische Beschreibung zu einem Kontinuum
tiber. Hierbei ldsst sich die Vielzahl méglicher Systeme auf
Grundlage von Symmetrie und Erhaltungseigenschaften
kategorisieren und in Universalititsklassen einteilen, wo-
bei jede Klasse ein definiertes makroskopisches Verhalten
aufweist. Beispielsweise ist nach der Art der gebrochenen
Symmetrie zu unterscheiden. So ist ein aktives Fluid, das
aus vielen Stdbchen besteht, durch seine Orientierungen
charakterisiert. Sind die Teilchen zufillig orientiert, ist das
Fluid makroskopisch isotrop, d. h. es gibt keine ausgezeich-
nete Richtung. Bewegen sich dagegen viele Teilchen spon-
tan in eine Richtung, wird diese Symmetrie gebrochen. Die
durchschnittliche Orientierung der Teilchen ist in diesem
Fall ahnlich wie bei einem Ferromagneten mit einem pola-
ren Ordnungsparameter zu beschreiben (Abb. 2c). Hier ist
die Rede von einem polaren aktiven Fluid. Ordnen sich die
Teilchenorientierungen vorzugsweise parallel an, wahrend
sie sich in entgegengesetzte Richtung bewegen, spricht man
von einer aktiven nematischen Ordnung (Abb. 2d) [11]. Das
Studium dieser Modelle verbessert das Verstandnis der ex-
perimentellen Beobachtungen und gibt erste Einblicke in
die Mechanismen der Strukturbildung. Einen ausfiihrlichen
Uberblick iiber die vielfiltigen Modelle gibt [13].
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Abb.2 Die erzeugte Strémung des Mikroschwimmers mit der Orientierung n ldsst sich in erster Naherung durch die Wirkung eines Krafte-
dipols beschreiben: Beim Pusher wird das Fluid von der Seite nach vorn und hinten gepumpt (a), beim Puller von vorn und hinten an die Seite
(b). Mikroschwimmer zeigen im Mittel in eine bevorzugte Richtung (polar, c) oder ordnen sich (anti-)parallel zueinander an (nematisch, d).

Aktive Fluide flieBen anders

Die rheologischen Eigenschaften eines Fluids bestimmen,
wie es flie8t oder stromt [14]. Bereits klassische passive
Fluide zeigen abhingig von ihrer mikroskopischen Struk-
tur ein reichhaltiges rheologisches Verhalten. Das heifit,
ihre Flieeigenschaften konnen von der angelegten Scher-
spannung abhingen und sich mit der Zeit dndern. So ist
es moglich, eine Ketchupflasche umzudrehen, ohne dass
etwas herausflief3t. Schiittelt man die Flasche hingegen, be-
ginnt der Ketchup zu flieflen. Durch den Eigenantrieb der
Bakterien dndern sich die rheologischen Eigenschaften auf
tiberraschende Weise. Beispielsweise steigt die Viskositit,
wenn passive Kolloide wie spharische Nanopartikel in eine
Fliissigkeit gebracht werden (Stokes-Einstein-Relation).

Bei Bakterien dagegen nimmt die Viskositit mit stei-
gender Dichte der Bakterien zunéchst ab. Die effektive Vis-
kositdt ist somit kleiner als die der Fliissigkeit, in der die
Bakterien schwimmen (meist Wasser). Im Extremfall kann
die Viskositit verschwinden und das aktive Fluid reibungs-
frei stromen. Dieses erstaunliche Phanomen ist durch die
Aktivitat in der Flissigkeit zu erkldren, die der dissipativen
Viskositét entgegenwirkt und diese kompensiert.

Der scheinbare Ubergang zu einer Art ,,Superfluiditat*
hat weitreichende Konsequenzen fiir halbverdiinnte und
dichte Suspensionen und liegt der Entstehung spontaner
Stromungen zugrunde. Weitere Beobachtungen zeigen,
dass aktive Fluide den Transport passiver Kolloide verbes-
sern konnen und sich auch bei kleinen Reynolds-Zahlen
sehr gut durchmischen.

Von aktiver Turbulenz zu geordneten Strukturen

Trotz der sehr geringen Reynolds-Zahl zeigen aktive Fluide
turbulentes Verhalten, das in mancher Hinsicht phdnome-
nologisch an klassische Turbulenz erinnert. Allerdings
unterscheidet sich diese ,,aktive Turbulenz* doch deutlich
von ihrem klassischen Pendant. In der Regel treiben dufere
Krifte die klassische Turbulenz bei hohen Reynolds-Zah-
len. Dies erzeugt Scherungen und Verwirbelungen, die sich
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nicht durch viskose Effekte dimpfen lassen. Beispielsweise
zerfallen Wirbel, die durch Rithren entstehen, in kleinere
Wirbel oder verschmelzen zu grofSeren Wirbeln. Dies ruft
komplexe Stromungsmuster hervor.

In Suspensionen aktiver Teilchen dominieren bei den
meist kleinen Reynolds-Zahlen viskose Dampfung sowie
die Reibung zwischen der Suspension und dem Substrat.
Dennoch konnen komplexe, raumlich sowie zeitlich unge-
ordnete Stromungsmuster entstehen, wenn aktive Teilchen
die Stromung auf kleinen Skalen kontinuierlich antreiben.
Bei diesem kollektiven Phanomen resultieren Wirbel aus
einer grof3en Zahl aktiver Teilchen. Daher wird dieser Vor-
gang hiufig als Mesoskalenturbulenz bezeichnet.

Trotz ihrer gegentiber klassischen Fluiden fundamen-
tal verschiedenen Eigenschaften lassen sich aktive Fluide
mit Methoden der fiir Turbulenz entwickelten statisti-
schen Hydrodynamik beschreiben [15, 16]. So sind sta-
tistische Groflen wie Korrelationsfunktionen mittels
Turbulenztheorie zu berechnen. Die Untersuchung tur-
bulenter Zustande in Bakteriensuspensionen mithilfe von
Korrelationsfunktionen zeigt, dass Wirbel einer bestimm-
ten Grofle bevorzugt auftreten, deren charakteristische
Langenskala z. B. von der Form und der Motilitit der Bak-
terien abhéngt und in der Regel mindestens eine Grofien-
ordnung {iber der Lange individueller Bakterien liegt. Inte-
ressanterweise erlauben es theoretische Modelle zu zeigen,
dass dieses Phinomen dem Entstehen grofierer Wirbel in
klassischer zweidimensionaler Turbulenz dhnelt, die sonst
zur Erklarung der Strémungsmuster in den Atmosphdren
von Planeten dient.

Faszinierenderweise konnen sich unter bestimmten Be-
dingungen in einem aktiven Fluid aus einer raumlich sowie
zeitlich ungeordneten Strémung geordnete Muster bilden
(Abb. 3). In einer Suspension von schwimmenden Bakterien
bei hoher Dichte konnen beispielsweise raumlich geordnete
Wirbel auftreten, die man sich jeweils als eine kollektive
Ansammlung lokal gleich ausgerichteter Bakterien vorstel-
len kann. Geordnete Wirbelstrukturen lassen sich auch in
Modellen fiir aktive Fluide nachvollziehen (Abb. 3a). Ein
quadratisches Wirbelgitter (Abb. 3a, links) bildet sich in
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unmittelbarer Nahe einer Instabilitdt eines homogenen,
ungeordneten Zustands. Sie entsteht, weil sich ein Aktivi-
tatsparameter der einzelnen Bakterien erhoht, zum Beispiel
die Schwimmgeschwindigkeit. Neue Simulationen zeigen,
dass fiir aktive Fluide mit besonders starker Advektion ein
hexagonales Wirbelgitter mit gleichorientierten Wirbeln
entstehen kann (Abb. 3a, rechts). Somit helfen Simulati-
onen, ein besseres Verstandnis von kollektiver Ordnung
in aktiven Fluiden zu entwickeln.

Fiir die meisten Parameter zeigen die Modellgleichungen
genau wie die oben erwihnten Experimente fiir Bakterien-
suspensionen turbulentes Verhalten, das mit einer cha-
rakteristischen Wirbelgrofle einhergeht (Abb. 3a, Mitte).
Diese Turbulenz kann aber durch die geometrische Vor-
strukturierung des Behilters, in dem sich die bakterielle
Suspension befindet, in ein regulares Muster iibergehen.
So ist es experimentell in Bakteriensuspensionen gelungen,
die turbulente Bewegung durch Rander und Hindernisse
zu bandigen. Experimente zeigen beispielsweise, wie sich
einzelne Wirbel stabilisieren lassen [19] oder verschiedene
Arten von Wirbelgittern auftreten, z. B. [20]. Dabei kon-
nen benachbarte Wirbel in diesen Gittern entweder den
gleichen (,,ferromagnetisch) oder den entgegensetzten
Rotationssinn (,,antiferromagnetisch®) ausbilden. Simulati-
onen reproduzieren z. B. eine antiferromagnetische Wirbel-
anordnung, wenn die Gitterkonstante der typischen Skala
entspricht, die auch in der Turbulenz auftritt (Abb. 3b) [18].

UBERBLICK I

Generell hingen das Auftreten und die spezifische Form
von Strukturen in aktiven Fluiden von Parametern wie der
Dichte, Geschwindigkeit und Form der aktiven Teilchen
sowie der Stdrke und Symmetrie ihrer Wechselwirkung
untereinander ab. Zudem spielen die Geometrie und Di-
mension des Systems eine Rolle.

Ausblick

Wir haben die Diskussion aktiver Fluide bisher weitgehend
auf Suspensionen schwimmender Bakterien eingeschrankt.
In den letzten Jahren hat sich das Spektrum der betrach-
teten Systeme und der beteiligten Disziplinen aber stark
erweitert. So wird in der Chemie und in den Materialwis-
senschaften intensiv iiber die Eigenschaften kiinstlicher
aktiver Fluide geforscht — meist anhand von Suspensionen
aktiver Kolloidteilchen. Die fiir die aktive Teilchenbewe-
gung benoétigte Energie stellen hierbei zum Beispiel Licht,
externe elektrische Felder oder chemische Reaktionen an
der heterogen priparierten Teilchenoberfliche zur Verfii-
gung. So gelang es in einer Suspension aus elektrisch getrie-
benen Teilchen, eine polare aktive Fliissigkeit zu realisieren
(Abb. 1e).

Ein zweites bedeutsames Anwendungsfeld fiir das Kon-
zept der aktiven Fluide ist das Verstidndnis der Strukturbil-
dung in biologischen Zellen und Geweben. Das Zusammen-
spiel von Biopolymeren und molekularen Motoren erzeugt

aaus [17], baus [18]

Abb.3 Simulationen eines aktiven polaren Fluids zeigen, wie sich Strukturen ausbilden. In einer Suspension schwimmender Bakterien bei
hoher Dichte treten links- (rot) und rechtsdrehende (blau) Wirbel auf (a), die zundchst ein reguldres quadratisches Wirbelgitter bilden (links).
In der Mitte ist die Mesoskalenturbulenz zu sehen, rechts ein hexagonales Wirbelgitter. Die verschiedenen Stromungsmuster ergeben sich
durch Veranderung der Aktivitdtsparameter. Verschiedene Konfigurationen von Hindernissen kénnen ferro- und antiferromagnetische Wir-

belgitter in der Mesoskalenturbulenz stabilisieren (b).
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innerhalb von Zellen polare und apolare aktive Teilchen.
Wichtige Anwendungen sind die Muskelkontraktion, bei
der Motorproteine (Myosin) mit semiflexiblen Filamenten
(Aktin) zusammenwirken, oder die Zellteilung, bei der sich
die Chromosomen durch die Wechselwirkung der Mikro-
tubuli mit speziellen Motorproteinen (Kinesin) auf die ent-
stehenden Tochterzellen verteilen. Aus diesen Bestandteilen
lassen sich viele der oben fiir Bakterien beschriebenen Pha-
nomene kiinstlich (in vitro) in sogenannten Motility-Assays
nachbilden. In diesen erzeugen molekulare Motoren, die
an ein Substrat gebunden sind, eine aktive Bewegung von
Biofilamenten. Unter anderem finden sich in einem dieser
Systeme sogar polare Cluster und nematische Binder als
koexistierende Strukturen (Abb. 1f). Ein weiteres Feld ist
die Untersuchung biologischer Gewebe, beispielsweise in
der Wundheilung.

Dieser kurze Uberblick zeigt, warum sich das Konzept
der aktiven Fluide sowohl in der Biophysik als auch im
Feld weicher Materialien einen prominenten Platz erobert
hat. Die Erforschung aktiver Fluide liefert Anhaltspunkte
fiir Mechanismen von biologischer Strukturbildung und
Morphogenese und damit méglicherweise auch fiir die
Entstehung und Therapie von Krankheiten. Die beschrie-
benen ungewodhnlichen Eigenschaften aktiver Fluide we-
cken zudem grofie Hoffnung, neue Materialien designen
zu konnen.
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