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ABSTRACT: Gonzélez-Gil, S,; Lépez-Rodas, V,; Aguilera, A. & E. Costas. 199%4.
Effects of size and form on dinoflagellate motion. Revista de Biologia Marina,
Valparafso 29(1): 101-111.

The effects of size and form on dinoflagellate swimming speeds has been analyzed in
a theoretical model based on the hydrodinamyc properties of motion at low
Reynold's number. This model was checked using literature data and experimental
results suggesting that the Froude's law can be generalized to dinoflagellate motion
without isodiametricity restriction. The swimming speed is proportional to square
root of length with independence of shape. The drag force is proportional to square
root of ceﬁqength and speed. In chain-formi dinongellates the swimming speed is
proportional to cell number of the chain. chain formation appear as best
solution to obtain an efficient displacement, su ting that the chain formation
appeared as an adaptation to long term motility insgiensoﬂagellates.
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RESUMEN: Gonzdlez-Gil, S.; Lopez-Rodas, V.; Aguilera, A. & BE. Costas 1994.
Consecuencia del tamafio y la forma sobre el desplazamiento de los di EY

Revista de Biologfa Marina, Valparafso 29(1): 101-T11.

Se analizaron los efectos del tamafio y de la forma de los dinoflagelados sobre su
velocidad de natacién desde un punto de vista tedrico, basado en las caracterfsticas
propiedades hidrodindmicas de movimiento a bajos ntimeros de Reynolds. Los
resultados experimentales sugieren que la ley de Froude puede ser aplicada, sin
ninguna restriccién isodiameétrica, :ﬁ movimiento de los dinofla elac{:\)s. Asf, la
velocidad de natacién es directamente proporcional a la raiz cuadrada de la longitud
independientemente de la forma del inoﬂz:igelado. La fuerza de arrastre es
proporcional a la raiz cuadrada de la longitud de la célula y a su velocidad. En los
dinoflagelados formadores de cadenas, la velocidad de natacién es proporcional al
nimero de células que forman la cadena. De esta manera, la formacién de cadenas
parece ser la mejor solucidn para obtener un desplazamiento eficaz, sugiriendo que
este tipo de formaciones son adaptaciones a la motilidad.
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INTRODUCCION

Las peculiares caracterfsticas de la nata-
cién de los dinoflagelados despertaron
un temprano interés. Ya Butschli (1885)
describié la natacién y ¢! movimiento
de los flagelos de las peridineas.
Posteriormente los estudios de Metzner

(1929) y Peters (1929) caracterizaron con
una precisién sorprendente tanto el mo-
vimiento de los flagelos y sus corrientes
de flujo asociadas, como las complejas
trayectorias helicoidales y las velocida-
des de desplazamiento de numerosas es-
pecies. Lindeman (1928) averigué que la
propulsién de dinoflagelados dinocontas
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se debfa principaimente al flagelo trans-
verso, mientras que la principal funcién
del flagelo longitudinal es la orientacién.

Gaines & Taylor (1985) demostra-
ron mediante filmaciones de video que
los dinoflagelados describen trayectorias
helicoidales laeotr6picas presentando
siempre lz2 misma cara hacia el eje de la
espiral y rotando siempre en senfido de
las agujas del reloj mientras avanzan,
como ya habfa propuesto Metzner (1929).
Hand & Schmidt (1975) comprobaron
que los dinoflagelados pueden nadar sin
flagelo longitudinal aunque mdis despa-
cio que con éL. Asf mismo Holwill (1966)
y Brennen & Winet (1977) analizaron en
detalle los complejos mecanismos fisicos
subyacentes al movimiento flagelar. En la
actualidad se conocen las velocidades de
desplazamiento de aproximadamente 40
especies (Levandowsky & Kaneta 1987;
Navarro, 1990). También se ha descrito la
influencia de diversos factores ambien-
tales como la salinidad y la temperatura
en la velocidad de natacién de las peridi-
neas (Hand ef al. 1965, Kamykowski 1986,
Kamykowski & McCollum 1986) as{
como su respuesta a estfmulos lumino-
sos, térmicos, quimicos, eléctricos, de
presion y gravedad (Levandowsky &
Kaneta 1987). Ademas las implicaciones
ecolégicas de la motilidad de las dinofi-
ceas han sido analizadas en gran detalle
(Levandowsky & Kaneta 1987, Fraga et
al. 1988, Fraga et al. 1992).

Sin embargo, a givel de motilidad
existe una cuestién de lo mas sorpren-
dente: las dinoficeas presentan una ex-
traordinaria diversidad de formas, que,
sin duda, superan con creces las de los
organismos nadadores macroscépicos.
Ademds muchas de estas formas apa-
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rentemente estdn muy mal disefladas
para el desplazamiento en el agua, sobre
todo si los comparamos con peces u otros
organismos nadadores. Asf existen dino-
flagelados que presentan tecas altamente
ornamentadas como los Peridiniales, o de
formas muy prolongadas como los
Ceratium, de la misma manera que los
hay formadores de largas cadenas de
hasta 16 células como algunos
Gymnodiniales (Balech 1988). Pero...
;estén en realidad tan mal disefiados?

En el presente trabajo analizamos
la forma y el tamafio de los dinoflagela-
dos y sus consecuencias en la velocidad
de desplazamiento. En este sentido, ya
Thompson (1917) traté este problema a
nivel tebrico en un trabajo pionero sobre
las consecuencias que el tamafio y la
forma tienen sobre ia velocidad de nata-
ci6n de los organismos acusticos exten-
diendo la Ley de Froude de la corres-
pondencia de velocidades al campo de la
Biologfa (McMahon & Bonner 1983).

MATERIAL Y METODOS

Se establecié un modelo teérico basado
en las propiedades fisicas del desplaza-
miento de méviles a bajos numeros de
Reynolds (McMahon & Bonner 1983). De
este modelo se seleccionaron las princi-
pales consecuencias del tamafio y la
forma sobre el desplazamiento de los di-
noflagelados. Realizamos una primera
comprobacién de este modelo mediante
datos bibliograficos, relacionando las
velocidades de desplazamiento de 13 es-
pecies de dinoflagelados con su longitud.
Las especies se seleccionaron de la bi-
bliografia basiandonos en que sus veloci-
dades fueron medidas en condiciones
ambientales semejantes, mientras que su
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morfologfa resulté muy diferente. Las
velocidades de estas especies fueron ob-
tenidas a partir de las publicaciones de
Peters (1929), Metzner (1929), Hasle
(1964), Throndsen (1973), y Kamykowski
(1980, 1981, 1986), considerando sus va-
lores medios. Las medidas de longitud
fueron tomadas de Dodge (1982) y
Balech (1988) utilizando también sus va-
lores medios.

A continuacién realizamos una
comprobacion experimental del modelo
sobre cultivos clénicos de las siguientes
especies: Prorocentrum micans Ehremberg,
Prorocentrum triestinum Schiller,
Alexandrium excavata (Braarud) Balech,
Scrippsiella trochoidea (Stein) Loeblich IIl y
Gymnodinium catenatum Graham. Tanto el
material biol6gico como las técnicas de
cultivo empleadas se describen extensa-
mente en trabajos anteriores (Lépez-
Rodas ef al. 1992, Costas ¢t al. 1993) por lo
que se comentaran de forma resumida.

CONDICIONES DE CULTIVO

Los clones, procedentes de la coleccién
del Instituto Espafiol de Oceanografia de
Vigo, fueron aislados a partir de una sola
célula vegetativa haploide y cultivados
en placas de petri con 20 ml de agua de
mar enriquecida con medio f/2 sin sili-
catos (Sigma). Se mantuvieron en cama-
ras de cultivo a temperatura constante de
20 + 1°Cy una intensidad luminica de 50
pEins m?sg! Se conservaron en el

tiempo mediante transferencias seriadas
de un in6éculo a medio fresco cada 15
dfas. Fueron cultivados en condiciones
de asepsia rigurosa comprobindose la
ausencia de bacterias mediante chequeos
periédicos del cultivo con técnicas de
epifluorescencia, previa tincién con na-
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ranja de acridina.

DESARROLLO EXPERIMENTAL

Sobre estos cultivos caracterizamos las
propiedades cinematicas de su despla-
zamiento, estimando la velocidad ins-
tantanea mdxima y media, la velocidad
de desplazamiento en trayectos largos y
la velocidad de rotacién y giro (Costas et
al. 1987).

Para comprobar los efectos del ta-
mafio y la forma sobre la velocidad de
desplazamiento de los dinoflagelados sin
que interviniese la fisiologfa particular de
cada especie, medimos como tinico pa-
rametro la velocidad con que cafan los
dinoflagelados en una columna de agua.
La innovacién de este método consistié
en trabajar sobre dinoflagelados muertos
fijados con lugol (pero que conservaban
su forma original) con objeto de que nin-
gun elemento propio del organismo que
no fuera su morfologfa y tamaiio influ-
yera significativamente en los resultados.
La columna de agua se fabricé utilizando
una cubeta de Uthermél de 15 cm de al-
tura y 2,5 cm de didmetro.

La velocidad de caida de todos los
dinoflagelados fue medida en idénticas
condiciones ambientales (agua de mar
filtrada por 0,22 pm de poro, a 20°C en
camara para evitar turbulencia y estrati-
ficacién). Ademas, las columnas se
mantuvieron 24 horas en estas condicio-
nes antes de aftadir los dinoflagelados
para evitar turbulencias en la columna de
agua. De cada especie se midieron 100
células mediante observacién directa de
su caida en un microscopio invertido
(Fig. 1).



104 Revista de Biologia Marina Vol. 29, N°1, 1994

-

o
N

<8 Células

Cémara de
Uthermsl 74

= /

—— . .
-w«+—— Microscopio
invertido

Fig. 1. Esquema del sistema experimental empleado para medir la caida de las células en un

microscopio invertido.

Fig. 1. Experimental development for the measurement of the cell falls in an inverted microscope.

RESULTADOS Y DISCUSION
EL MODELO TEORICO

I- CONSIDERACIONES PREVIAS:

Para establecer nuestro modelo tebrico
consideramos dinoflagelados ideales, en
los que sus propiedades hidrodinimicas
dependen exclusivamente de sus tama-
fios y formas. Suponemos que presentan
la misma eficiencia fotosintética y meta-
bolica, por lo que la energfa captada es
directamente proporcional a su superficie
mientras que su capacidad de trabajo es
directamente proporcional a su volumen.
Consideramos despreciable la energfa en
forma de calor que liberan o toman del
medio. Ademas nadan siempre en un

medio uniforme con identicas propieda-
des fisicas.

II- FORMA Y NUMERO DE REYNOLDS:

Generalmente los dinoflagelados miden
entre 2 p y 2 mm. Debido a su pequeiio
tamafio, sus propiedades de movilidad
estdn asociadas a bajos ntmeros de
Reynolds. El nimero de Reynolds es un
coeficiente adimensional que expresa la
relacion entre las fuerzas inerciales y las
viscosas que afectan al movimiento de
cualquier objeto en un fluido. En el caso
de peces las fuerzas inerciales predomi-
nan sobre las viscosas y sus propiedades
hidrodinamicas se caracterizan por la
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ecuacién de Euler. Contrariamente en el
mundo microbiano, predominan las
fuerzas viscosas, y su hidrodinamica se
caracteriza por la ecuacién de Stokes
{(McMahon & Bonner 1983).

En el mundo de los dinoflagela-
dos, gobernado por bajos niimeros de
Reynolds, la hidrodindmica que nos re-
sulta familiar, deja de tener efecto, y la
forma afecta muy poco a la velocidad del
movimiento. As{ Roberts (1981) demostré
que la viscosidad de una pequefia he-
miesfera a lo largo de su eje de simetria
es el mismo en ambas direcciones. Por
tanto los dinoflagelados deberdn verse
menos restringidos por las limitaciones
hidrodindmicas de sus formas que otros
méviles con ntimeros de Reynolds mayo-
res, tales como peces, Cabrfa suponer que

cmnem Adan mantelandawan i

al no encontrar gr restr hi-
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v2=W/R

donde el sfmbolo =~ indica propor-
cionalidad.

Como el trabajo realizado depende
del volumen del dinoflagelado y el
volumen es proporcional al cubo de la
longitud (I), entonces:

W=

Como la resistencia al avance
depende de la superficie mojada (S) y
ésta es proporcional al cuadrado de la
longitud, entonces:

S~I2
y por tanto:
v2=13/12 V1

con lo cual las velocidades de los dino-

fl,.._,‘l«,l,\.. esandanio waly 1.
guaraaran relacién con la raiz

drodindmicas a su forma, la diversidad
morfolégica de los dinoflagelados serfa
mayor que la de otros organismos con
mayor ntiimero de Reynolds. En realidad
esto es lo que parece ocurrir en la natu-
raleza: los dinoflagelados adoptan una
gran cantidad de formas diferentes, fun-
damentalmente en aguas tropicales,
desde simples esferas hasta husos, pa-
sando por disefios elipticos, aplanados,
retorcidos, e incluso prolongados en es-
pinas, aletas o cuernos mucho mayores
que su cuerpo. Por el contrario la gran
mayoria de los peces son de forma fusi-
formes o aplanadas.

1II- EXTENSION DE LA LEY DE FROUDE:

La velocidad de natacién de un dinofla-
gelado (v) resulta directamente propor-
cional a la energfa o trabajo que puede
consumir o realizar (W) e inversamente
proporcional a su resistencia al avance
(R), segn la expresién:

cuadrada de su longitud. Esto resulta
una extensién a los dinoflagelados y a
otros pequefios microorganismos de la
Ley de Froude.

Pero la energfa consumida para la
natacién (Ec) es proporcional al volumen
y asf:

Ec= D3

Mientras que la energfa asimilada
(Ea) solo es proporcional a la superficie
de seccién con lo cual:

Ea=~I2

Vemos que la velocidad, energia
consumida (del medio o del dinoflage-
lado) y energia asimilada estan ligadas a
la longitud mediante las expresiones Y1,
I2, I? respectivamente.

Para el caso particular de dinofla-
gelados que forman cadenas, todas las
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expresiones anteriores seguirfan cum-
pliéndose, simplemente multiplicando
cada expresién por n, donde n indica el
ntimero de individuos de la cadena.

Como ejemplo de todo esto consi-
deraremos dos dinoflagelados, A y B, ta-
les que la longitud de A sea 4 veces la
longitud de B (I, = 4 I). A nadar4 el
doble de rdpido, aunque consumira para
ello 64 veces mds energfa que B. Sin em-
bargo A solo asimila por unidad de
tiempo 16 veces més energfa que B, con
lo cual podrd mantener este gasto ener-
gético 4 veces menos tiempo que B.
Supongamos ahora el caso de un dino-
flagelado formador de cadenas y compa-
raremos una célula aisladas con una ca-
dena de 4 células. La cadena se despla-
zar4 al doble de la velocidad que el indi-
viduo aislado, consumiendo para elio 4
veces més energfa, aunque también su
asimilacién energética es cuddruple.

Por esta razén, formar cadenas
aparece como la mejor estrategia para
conseguir desplazarse eficazmente, con
lo que aparece como una adaptacién ca-
racteristica de los dinoflagelados que ne-
cesitan nadar grandes distancias
(termoclinas de mas de 5 metros en verti-
cal). De igual manera, coniribuye a la
flotabilidad, disminuyendo tanto el gasto
energético durante el desplazamiento
como el riesgo de depredaci6n por selec-
cién de tamafios. Este hecho ya habfia
sido sugerido por Fraga ef al. (1988) y
Fraga et al. (1992). basindose en obser-
vaciones experimentales de laboratorio y
de campo con Gymnodinium catenatum,
que por la noche desciende a la nutriclina
para captar nutrientes y por el dia as-
ciende a la superficie para hacer ia foto-
sintesis, y prolifera en condiciones de
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gran estratificacién cuando la nutriclina
se encuentra a gran profundidad.

IV- FUERZA DE VISCOSIDAD:

Consideremos ahora la fuerza de
viscosidad (F) que actia sobre un
dinoflagelado se calcula segin la
expresiéon (McMahon & Bonner 1983):

F=1/2Cp. 8.5.v2

Siendo: Cp = coeficiente de viscosidad
(que depende de la forma del
dinoflagelado).

0= densidad del medio

v= velocidad

§=  dreade la seccion mdxima
perpendicular a la trayectoria

Podemos estimar la variacién de la
fuerza de viscosidad sobre un
dinoflagelado en funcién de su
velocidad. Como todos los componentes
de la expresién son constantes en un
mismo dinoflagelado con la excepcién de
la velocidad, entonces:

Fsv?

Asf la fuerza de viscosidad sobre
un dinoflagelado varia en funcién del
cuadrado de la velocidad.

Por otra parte, considerando el
caso de dinoflagelados que se desplacen
a la misma velocidad, tendriamos que:

F=S
y como:
S ~ I entonces F = I2

Con lo cual la fuerza de viscosidad
inducida sobre dinoflagelados que se
desplazan a la misma velocidad, varia en
funcion del cuadrado de la longitud.
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COMPROBACION EXPERIMENTAL

I- Basada en la bibliografia:

En un intento de comprobar nues-
tro modelo tedrico, hemos relacionado la
velocidad de desplazamiento de varias
especies de tamafios y formas diferentes
con la raiz cuadrada de su longitud. En la
figura 2 se representa la recta de regre-
sién de la velocidad de desplazamiento
respecto a la raiz cuadrada de la longitud
en 13 especies de dinoflagelados selec-
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cionadas a partir de la bibliograffa. La
bondad del ajuste es baja (p>0.05). Esta
baja correlacién entre las velocidades y
las longitudes puede ser debida, por una
parte, a las diferencias en las condiciones
ambientales y en las metodologias de
medir las velocidades por los diferentes
autores, y por otra parte a diferencias fi-
siolégicas interespecificas, o a que dedi-
quen mayor o menor cantidad de energfa
a su propulsién.

8
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Fig. 2. Velocidad de natacién en relacién con la longitud en distintas especies de dinoflagelados -a
artir de datos bibliograficos de Peters (1%9), Metzner (1929), Hasle 9945 , Throndsen
1973? y Kamykoswiki (1980, 1981 y 1986} para velocidades; Dodge (1982) y Balech (1988)
para longitudes. 1-Protoperidini um, 2- Protoperidinium crassipes, 3~ Protoperidinium

claudicans, 4-Dinophysis acuta, 5- erto?ze

ridinium subinerme, 6- Protoperidinium ovatum, 7-

Prorocentrum micans, 8- Gonyaulax polygrama, 9-Gonyaulax polyedra, 10-Scrippsiella trochoidea,

11-Hemidinium nasatum, 12-

dhomna miei, 13- Catodinium rotundatum.

Fig. 2. Swimming speed related with the le(;gth of the different species of dinoflagellates - based on

bibliographyc data from Peters (1929);

Metzner (1929),

asle (1945), Throndsen (1973) y

Kamykoswki (1980, 1981 y 1986) related with velocity; Dcdge (1982) y Balech (1988) 1-
ro

Protoperidinium pmtagvnum, 2-
Dinophysis acuta, 5- Prol

ofoperidinium crassipes, 3-
toperidinium subinerme, 6- Protoperidinium ovatum, 7- Prorocentrum

toperidinium claudicans, 4-

micans, 8- Gonyaulax polygrama, 9-Gonyaulax polyedra, 10-Scrippsiella trochoidea, 11-Hemidinium
nasatum, 12- Cachonina niei, 13- Catodinium rotundatum.
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Asf, en este sentido, aunque
Kamykoswki (1986) encontré una corre-
lacién positiva de la velocidad tanto con
la temperatura como con la longitud to-
tal, por el contrario Costas ef al. (1987) no
solo no encuentran correlacién entre las
velocidades y la longitud de diferentes
especies medidas en idénticas condicio-
nes ambientales, si no que incluso descri-
ben diferencias entre las velocidades de
desplazamiento de distintas cepas de
Prorocentrum micans que se encuentran
dentro del mismo rango de tamafio, lo
que confirma la existencia de diferencias
en el rendimiento de la natacién de los
dinoflagelados.

II.  BASADA EN
EXPERIMENTA LES:

NUESTROS  DATOS

npan:ntemente, las diferencias interes-
pectficas en la fraccién de energia dedi-
cada a la propulsién, impide que se
pueda estimar con exactitud la influencia
que la forma y el tamaiio tienen sobre la
velocidad de natacién de los dinoflagela-
dos, si se trabaja directamente con las
velocidades de desplazamiento de orga-
nismos vivos. Asf en un intento de com-
probar la validez de nuestro modelo te6-
rico, que tan solo relaciona la forma y el
tamafio con la velocidad sin la interven-
ciébn de pardmetros fisiolégicos, relacio-
namos la velocidad de caida de dinofla-
gelados muertos de especies de diferen-
tes tamafios y formas, a través de agua en
régimen estacionario laminar.

Contrariamente 4 lo que ocurre
cuando trabajamos con organismos vi-
vos, la velocidad de sedimentacién de
dinoflagelados muertos de las distintas
especies mostré una correlacién estadfs-
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ticamente significativa (p<0.05) con la
raiz cuadrada de su longitud (Fig. 3).

El que la velocidad de caida no
dependa de la forma del dinoflagelado y
si de su tamaiio, confirma en la practica
la validez de nuestro modelo teérico.

CONCLUSIONES

Aunque tanto el mecanismo fntimo y
preciso de la propulsién flagelar y sus
fenémenos hidrodindmicos asociados no
se conocen en toda su extensién, ni tam-
poco se ha caracterizado con exactitud la
compleja cinematica del desplazamiento
helicoidal laetrépico, nuestro modelo
permite reflexionar sobre algunas de las
leyes generales que rigen el desplaza-~
miento de los dinoflagelados. Asf pode-
mos concluir que su velocidad de nata-
cién es independiente de la forma del di-
noflagelado asf como proporcional a la
raiz cuadrada de su longitud, mientras
que en el caso de organismos formadores
de cadenas, esta velocidad de natacién es
proporcional al ntimero de células que
posee la cadena.

Por su parte, la fuerza de arrastre
es proporcional tanto al cuadrado de la
longitud como al cuadrado de la veloci-
dad.

En resumen, la Ley de Froude
puede aplicarse a los dinoflagelados en
su sentido m4s amplio, ya que no se ve
limitada ni siquiera por las restricciones
de isodiametricidad que afectan a buques
u organismos que se desplazan a niime-
ros de Reynolds m4s elevados.
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Fig. 3. Velocidad de sedimentacion en relacién con la longitud de los dinoflagelados: 1-
Y dinium catenatum (cad de 4 células), 2- Gy dinium catenatum (cadenas de 2
células), 3- Gymnodinium catenatum (individuos aislados), 4- Prorocentrum micans, 5-
Gonyaulax excavata, 6- Prorocentrum triestinum, 7- Scrippsiella trochoidea.

Fig. 3. Sedimentation velocity related with the length of the dinoﬂaﬁ:llates: 1-Gymnodinium
catenatum (4 cells chains), 2- Gymnodinium catenatum (2 cells chains), 3- Gymnodinium
catenatun (i;olahed cells), 4- Prorocentrum micans, 5- Gonyaulax excavata, 6- Prorocentrum
triestinum, 7- Scrippsiella trochoidea.
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