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HYDROMECHANIKA INTERAKCJI MIĘDZY ZWIERZĘTAMI PLANKTONOWYMI

WSTĘP

W interakcjach drapieżca-ofiara zasadniczą 
kwestią jest lokalizacja lub znalezienie drugiego 
osobnika — potencjalnego drapieżnika albo 
ofiary. Kręgowce wodne lub polujące w wodzie 
(ryby i ptaki) posługują się do takich celów 
przede wszystkim wzrokiem oraz sygnałami 
chemicznymi, u bezkręgowców natomiast pod­
stawową role odgrywa mechanorecepcja i czę­
ściowo chemorecepcja. Postrzeganie obecności 
innego osobnika poprzez mechanorecepcję nie 
musi oznaczać bezpośredniego kontaktu po­
między osobnikami, ponieważ ruch zwierząt w 
wodzie pozostawia po sobie zakłócenia w prze­
pływie w postaci zmian prędkości, deformacji 
oraz zawirowań w strumieniu nadążającym 
(śladzie). Zakłócenia te są uzależnione od wiel­
kości, kształtu i sposobu poruszania się zwie­
rzęcia, więc mogą być charakterystyczne nawet 
dla poszczególnych gatunków zooplanktonu 
(Y e n  i St r ic k l e r  1996).

Jednym z podstawowych parametrów 
charakteryzujących przepływ płynów jest bez­
wymiarowa liczba Reynoldsa (Re), składająca 
się z czterech zmiennych: prędkości przepływu 
(u), gęstości (p), lepkości dynamicznej płynu (p), 
oraz z „wymiaru charakterystycznego” (Q (w 
przypadku obiektów płynących zwykle oznacza 
on długość ciała).

Re- lup/p (1)

Liczba ta jest miarą stosunku dwóch sił 
działających podczas przepływu: siły bezwład­
ności oraz siły tarcia (lepkości). Siła bezwładno­
ści [Fi = p A u2), związana z ruchem płynącego 
organizmu, jest podstawową siłą wymuszającą 
ruch płynu (A oznacza przekrój czołowy ciała) i 
opisuje ruch „porcji” płynu, która dzięki swojej 
bezwładności nie zmienia swojego ruchu, póki

nie zadziała jakaś inna siła. Drugą siłę, siłę 
tarcia, można zademonstrować jako siłę po­
trzebną do przeciągnięcia z prędkością u jednej 
z dwóch równoległych płyt (o zerowej grubości) 
zanurzonych w płynie, których powierzchnia 
A, a odległość między nimi to l (Ryc. 1). Tarcie 
płynu pomiędzy płytami sprawia, że ruch taki 
wymaga siły — wprost proporcjonalnej do wiel­
kości powierzchni płyt, prędkości ruchu i lep­
kości dynamicznej płynu oraz odwrotnie propo­
rcjonalnej do odległości między płytami [Fv = 
(iAu/0. Siła tajest siłą przeciwdziałającą płynię­
ciu cieczy i wszelkim nieregularnościom w prze­
pływie. Liczbę Reynoldsa można wyznaczyć ja­
ko iloraz tych dwóch sił:

Re = Fi /Fv = (pAu2) /(pAul) = p lu/y. (2)

Przy wysokich jej wartościach przepływ jest 
zdominowany przez Fi i jest turbulentny, to 
znaczy, że elementy płynu zachowują się nieza­
leżnie i nieregularnie (elementem płynu można 
nazwać objętość płynu o wymiarze znacznie 
mniejszym niż wymiar ciał opływanych, ale zna­
cznie większych od molekuł płynu, o rozmiarze 
pozwalającym na traktowanie płynu jako ośrod­
ka ciągłego). Przy niskich wartościach liczby 
Reynoldsa dominują siły lepkości, które powo­
dują że elementy płynu są jakby przywarte do 
siebie i tworzą warstwy przemieszczające się 
obok siebie, nie mieszając się, wiec przepływ 
charakteryzuje się wyraźną strukturą linii prą­
du, jest laminarny. O charakterze przepływu 
decydują wzajemne relacje tych sił, a nie któreś 
z ich składników: dziesięciokrotne zmniejszenie 
wymiaru charakterystycznego powoduje takie 
samo zwiększenie względnego znaczenia siły 
lepkości, jak bezpośredni dziesięciokrotny 
wzrost lepkości. „Jeśli w naturze małe rozmiary
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Ryc. 1. Lepkość płynu powoduje, że między płytami 
wytwarza się gradient prędkości, z zerową prędko­
ścią przy dolnej płycie i prędkością U przy górnej.

oznaczają powolność, a duże rozmiary dużą 
prędkość to oznacza, że w środowisku małych 
zwierząt decydujące są siły lepkie, a w środowi­
sku dużych — siły bezwładności, choć bakterie 
pływają w tej samej wodzie, co wieloryby” (V o ­
g e l  1994).

Opór, jaki woda stawia płynącym organi­
zmom oznacza konieczność przezwyciężenia 
obu tych sił związku z czym można wyznaczyć 
dwa rodzaje oporu: opór ciśnieniowy oraz tar­
cie powierzchniowe. Tarcie powierzchniowe wy­
nika bezpośrednio z lepkości i jego względne 
znaczenie wzrasta przy malejących liczbach Re. 
Opór ciśnieniowy (choć też jest powodowany 
lepkością płynu) reprezentuje przede wszy­
stkim siły bezwładności i dominuje przy wyso­
kich wartościach liczby Re. Opór ten jest wła­
ściwie „oporem” jaki stawia woda na przykład 
podczas wiosłowania i pływania, które to aktyw­
ności charakteryzują się wysokimi liczbami 
Reynoldsa. Opór, niezależnie od tego czy ciśnie­
niowy czy tarcie powierzchniowe (zawsze wystę­

pują razem, tylko ich względne znaczenie się 
zmienia) może być wyrażony wzorem:

D=CdA ( l /2 )pu2 (3)

gdzie A oznacza powierzchnię odniesienia obie­
ktu — przy średniej lub wysokiej liczbie Re 
przekrój ciała prostopadły do kierunku przepły­
wu (przy niskich wartościach liczby Re — cał­
kowita powierzchnia obiektu, która lepiej opi­
suje rzeczywistość), Cd oznacza współczynnik 
oporu o zmiennej wartości, zwykle ustalanej 
empirycznie na podstawie pomiarów oporu. 
Wyznacza on właściwie „oporność” jakiegoś 
kształtu i jest uzależniony od liczby Reynoldsa. 
Może być wyrażony wzorem:

Cd = k (Re) ~n (4)

gdzie wartości k oraz n są stałe, zależne od 
kształtu. Wartość Cd nie jest z góry znana 
(szczególnie w przypadku obiektów biologicz­
nych o skomplikowanych kształtach) i w róż­
nych sytuacjach pływowych ten sam obiekt 
charakteryzuję się różnymi wartościami współ­
czynnika oporu.

Oba rodzaje oporu istnieją w każdych wa­
runkach przepływu, przy czym ze zmianą liczby 
Re zmienia się ich względne znaczenie. Pokona­
nie oporu wymaga różnych adaptacji morfolo­
gicznych w zależności od tego, jakim zakresem 
zmienności liczby Reynoldsa charakteryzuje się 
pływający organizm. Przy wysokich liczbach Re 
idealny jest opływowy kształt organizmów, sku­
tecznie zmniejszający opór ciśnieniowy (warun­
kiem efektywności, a zarazem największą wadą

Ryc. 2. Plan budowy ciała widłono- 
gów oraz niektórych wioślarek (Cla- 
docera)

A — Cyclops sp. (Cyclopoida), B — Eu- 
diaptomus sp. (Calanoida), C — Daphnia 
sp., D — Ceriodaphnia sp., E — Bosmina 
sp., F — Chydorus sp. Pokonanie oporu 
wymaga różnych adaptacji morfologicz­
nych w zależności od tego jakim zakre­
sem zm ienności liczby  Reynoldsa 
charakteryzuje się pływający organizm. 
Przy wysokich liczbach Re idealny jest 
opływowy kształt organizmów, skutecz­
nie zmniejszający opór ciśnieniowy (wid­
łonogi). Ze zmniejszeniem się liczby Re, 
opływowy kształt ciała staje się coraz 
mniej korzystny, ponieważ wraz ze zwię­
kszeniem się znaczenia siły lepkości 
wzrasta znaczenie oporu tarcia, bezpo­
średnio uzależnionego od wielkości po­
wierzchni ciała. W takich warunkach 
lepiej zdają egzamin zaokrąglone formy, 
o zredukowanej proporcji powierzchni do 
objętości ciała (wioślarki).
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takiego kształtu jest konieczność, by oś organi­
zmu była równoległa do kierunku przepływu). 
Ze zmniejszeniem się liczby Re (co przeważnie 
oznacza mniejsze rozmiary ciała oraz mniejszą 
prędkość), opływowy kształt ciała staje się coraz 
mniej korzystny, ponieważ wraz ze zwiększe­
niem się znaczenia siły lepkości wzrasta znacze­
nie oporu tarcia, bezpośrednio uzależnionego 
od wielkości powierzchni ciała. W takich wa­
runkach lepiej zdają egzamin zaokrąglone for­
my, o zredukowanej proporcji powierzchni do 
objętości ciała (Ryc. 2).

Większość organizmów wodnych nie poru­
sza się ze stałą prędkością, lecz skokowo, często 
przyspieszając oraz zmieniając kierunek ruchu. 
Ciała przyspieszające muszą pokonać nie tylko 
opór wody, ale muszą one przezwyciężyć także 
siły wywodzące się z samego przyspieszenia. 
Podczas przyspieszenia organizmów w płynie 
działają na nie równolegle trzy siły, przeciwdzia­
łając zmianie prędkości (Daniel 1984):

F = D + ma + Ca ap V (5)

Pierwszą z nich jest opór (D), który jest 
uzależniony od aktualnej prędkości ruchu, a 
nie od jej zmiany. Drugą jest siła potrzebna do 
przyspieszenia masy zwierzęcia [m - masa orga­
nizmu, a -  przyspieszenie). Trzecią jest siła 
potrzebna do przyspieszenia płynu przepły­
wającego wokół organizmu, w odwrotnym kie­
runku w stosunku do kierunku ruchu (Ca - 
współczynnik przyspieszenia, V -  objętość orga­
nizmu); jest to tak zwana masa związana. Wiel­
kość tej masy, podobnie jak opór, zależy w dużej 
mierze od kształtu: wartość Ca dla kształtów 
opływowych jest znacznie mniejsza niż dla za­
okrąglonych. (Szerokie i jasne omówienie roli 
mechaniki płynów w zjawiskach biologicznych 
można znaleźć w: Vogel 1994 i Denny 1993, 
wprowadzenie do problemów biologicznych 
związanych z niskimi wartościami liczby Re — 
u Purcella 1977.)

LOKOMOCJA SKORUPIAKÓW PLANKTONOWYCH ORAZ ICH MORFOLOGICZNE PRZYSTOSOWANIA
DO WARUNKÓW PRZEPŁYWU

Zakres zmienności liczby Reynoldsa pływa­
jących organizmów sięga 14 rzędów wielkości, 
od bakterii [Re = 1CT5) do waleni [Re = 3 *109) 
(Vogel 1994). Skorupiaki planktonowe podczas 
pływania znajdują się w warunkach o liczbie Re 
zwykle nie wykraczającej poza zakres 0.2- 
2000, zależnie od gatunku i behawioru zwierząt 
(Zaret 1980, Dodson i Ramcharan 1991, Yen i 
Strickler 1996). Kształt zwierząt pływających 
przy wysokich [Re > 103) lub niskich [Re < 10-3) 
liczbach Reynoldsa jest zwykle ujednolicony 
przez działanie dominującego rodzaju oporu, 
natomiast przy średnich wartościach Re, chara­
kteryzuj ących pływanie zooplanktonu, obie siły 
(bezwładności i lepkości) są znaczące w podo­
bnym stopniu. Oznacza to, że czynniki ekologi­
czne, takie na przykład jak mechanizmy obron­
ne w relacjach drapieżca-ofiara mogą mieć bar­
dziej znaczący wpływ na kształt i behawior zwie­
rząt, niż u organizmów żyjących w warunkach 
charakteryzowanych wysokimi lub niskimi 
wartościami liczbami Re (Kerfoot i współaut. 
1980).

Wioślarki planktonowe pływają wykorzystu­
jąc pracę drugiej pary czułków, odnóża są zre­
dukowane lub biorą udział w procesie pobiera­
nia pokarmu (filtracji), a pancerz jest nierucho­
my. Pojedyncza para „wioseł” używanych do 
lokomocji sprawia, że ruch wioślarek podczas 
aktywnego pływania jest zawsze skokowy (choć 
osobniki małych gatunków, np. Bosmirta sp.

obserwowane „gołym” okiem sprawiają wraże­
nie, jakby ich ruch był ciągły), przy czym osią­
gają stosunkowo niewielkie prędkości. Przecięt­
na prędkość osobników Daphrtia sp. wynosi 2-4 
mm • sec-1 przy liczbie Re zmieniającej się w 
zakresie od 0.6 do 15 (Dodson i Ramcharan 
1991, Górski i Dodson 1996); maksymalne 
prędkości wynoszą u Bosmina longirostris 5-15 
mm • sec-1 (Zaret i Kerfoot 1980) i osiągane 
są w następstwie silnego uderzenia anten (ang. 
power stroke).

Widłonogi, w przeciwieństwie do wioślarek, 
używają do lokomocji czterech par odnóży tuło­
wiowych; ruch jest wspierany przez giętkie cia­
ło, a zwłaszcza ruchomy tułów. Behawior pły­
wania widłonogów jest znacznie bardziej złożo­
ny niż wioślarek, obejmuje on bowiem powolne 
pływanie ze stałą prędkością (charakterystycz­
ne dla Calartoida), niewielkie skoki (charaktery­
styczne dla Cyclopoida) oraz szybką skokową 
ucieczkę w razie niebezpieczeństwa. Stosując 
odmienne sposoby lokomocji widłonogi mogą 
znajdować się w zasadniczo odmiennych wa­
runkach przepływu. Pływając powoli osiągają 
one przeciętną prędkość zbliżoną do wioślarek, 
rzędu 1-10 mm • sec-1 (Re pomiędzy 1-50, 
Strickler 1975), natomiast podczas ucieczki 
maksymalna ich prędkość może wynosić aż 
300-1000 mm • sec-1, przy czym wartość Re 
może sięgać 1000 (Yen i Strickler 1996). Po­
nieważ podczas ucieczki (skoków) prędkość ta
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jest osiągana w ciągu kilku milisekund (Morris 
i współaut. 1985, 1990), przyspieszenie, jakie 
towarzyszy ucieczce też jest ogromne.

Wioślarki, które nie są zdolne do szybkiej 
lokomocji i ucieczki, charakteryzują się dużą 
zmiennością morfologiczną, służącą jako alter­
natywny mechanizm obronny przed drapieżnic­
twem (porównaj artykuł Rutkowskiej i Pi jano­
wskiej w tym numerze KOSMOSU). Na koszt 
struktur obronnych, poza jednorazowymi wy­
datkami energetycznymi na dodatkowe wytwo­
rzenie tkanki, składa się także koszt hydro­
dynamiczny — wioślarki z silnie rozwiniętym 
hełmem (Daphnia cucallata, D. cristata) lub 
„garbem” (Bosmina sp.) mają znacznie większą 
powierzchnię ciała niż ich nie zmienione formy. 
Przy małych liczbach Re o wielkości oporu de­
cyduje przede wszystkim całkowita powierzch­
nia ciała, więc osobniki przebudowane morfolo­
gicznie ponoszą wyraźny koszt w związku z 
większym nakładem energii potrzebnej do pły­
wania, powolniejszym pływaniem oraz utru­
dnionym pobieraniem pokarmu (Lagergren i 
współaut. 1997). Wyraźna sezonowość w prze­
biegu zmian morfologicznych może być powo­
dowana z jednej strony sezonowymi zmianami 
natężenia presji drapieżców, a z drugiej strony 
sezonową zmianą czynników powodujących 
koszt indukowanej obrony. Jednym z takich 
czynników może być lepkość wody, w dużym 
stopniu uzależniona od temperatury. Woda o 
wysokiej temperaturze ma znacznie mniejszą 
lepkość niż chłodna; różnica lepkości między 
wodą o temperaturze 22°C i 5°C wynosi aż 60%, 
więc koszt utrzymywania obronnych struktur 
morfologicznych w chłodnej (bardziej lepkiej) 
wodzie może być znacznie większy niż w ciepłej. 
Warto dodać, że hydrodynamiczne koszty obron 
morfologicznych zostały udokumentowane tak­
że u ryb (Carassius car assius) oraz mszywiołów 
(Membranipora membranacea). Obecność 
szczupaka (Esox lucius) powoduje wzrost powie­
rzchni przekroju ciała karasia, co utrudnia po­
łknięcie go przez drapieżcę, natomiast zmiana 
ta powoduje wzrost oporu podczas pływania - 
karaś pływa w warunkach o wysokiej liczbie Re, 
zatem zmniejszenie oporu może być osiągnięte 
przede wszystkim poprzez zmniejszenie oporu 
ciśnieniowego i większą opływowość (Brónmark 
i Miner 1992, Brónmark i współaut. 1997). W 
kolonii morskiego mszywioła Membranipora 
membranacea obecność drapieżnego ślimaka 
Doridella stembergae powoduje pojawienia się 
kolców obronnych, utrudniających odżywianie 
się Doridella (Harvell 1992). Membranipora od­
żywia się filtrując, a obecność kolców ogranicza 
przepływ wody wokół filtrów, a więc tym samym 
proces pobierania pokarmu. Grunbaum (1997)

wykazał eksperymentalnie, że podstawowym ko­
sztem wytwarzania kolców, manifestującym się w 
powolniejszym tempie wzrostu, jest właśnie ogra­
niczony dostęp do pokarmu, a nie energia po­
trzebna do wyprodukowania dodatkowej tkanki.

Widłonogi, w odróżnieniu od wioślarek, cha­
rakteryzują się wysoce „monolitycznymi”, opły­
wowymi kształtami, które uznać można jako 
przystosowanie do warunków przepływu w tra­
kcie szybkich skoków uciekającego zwierzęcia 
(Strickler 1975). W warunkach szybkiego 
przepływu oraz dużego przyspieszenia opływo­
wy kształt ciała jest potrzebny z dwóch powo­
dów: zmniejsza opór (współczynnik oporu) oraz 
zmniejsza masę związaną (współczynnik przy­
spieszenia). Empirycznie uzyskany współczyn­
nik oporu (Cd) dla widłonoga Labidocera trispi- 
nosa opisany został przez Vylmena (1970) fun­
kcją:

Cd = 85.2 Re ~0-8 (6)

Dla porównania, współczynnik oporu kuli 
może być w zakresie liczb Re od 1 do 10 000 
opisany funkcją (Vogel 1994):

Cd = 24/Re + 6/(1 +ReJ /2) + 0.4 (7)

Cd kuli jest mniejszy od współczynnika 
oporu widłonoga, aż do liczb Re zbliżonych do 
360 (Ryc. 3), co oznacza, że kształt ciała widło­
nogów jest korzystny tylko podczas ucieczki lub 
ataku, gdy doświadczają one znacznie wię­
kszych wartości liczby Re niż podczas powolne­
go pływania (np. przy Re = 1 współczynnik

Ryc. 3. Zmiana wartości współczynnika oporu wid­
łonoga Labidocera trispinosa (wg równania 6, V ylmen 
1970) w zależności od liczby Re, w jakiej się znajduje 
— gruba linia oraz kuli w tym samym zakresie liczby 
Re (wg równania 7, V ogel 1994) — cienka linia. 
Współczynnik oporu widłonoga jest mniejszy od 
współczynnika oporu kuli dopiero przy Re >361, 
więc jego opływowy kształt jest korzystny tylko pod­
czas ucieczki.
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oporu ciała widłonoga jest 2.5 razy większy niż 
kuli). Drugi współczynnik — masy związanej 
(Ca) dlaL. trispinosawynosi 0.12 (Vylmen 1970, 
Morris i współaut. 1985), natomiast dla kuli Ca 
= 0.5, czyli opływowy kształt widłonoga zmniej­
sza masę związaną ciała o 76% w stosunku do 
kuli. Konieczność zredukowania oporu ciała 
oraz masy związanej podczas ucieczki mogą być

na tyle silnym imperatywem, że uniemożliwiają 
pojawienie się wszelkich morfologicznych stru­
ktur obronnych, podobnych do tych jakie znane 
są u wioślarek, a niekorzystnych przy opływo­
wym kształcie ciała. Prowadzi to w efekcie do 
ogromnego ujednolicenia morfologii (Kerfoot i 
współaut. 1980).

HYDROMECHANICZNE ASPEKTY MECHANORECEPCJI WIDŁONOGOW

Czynniki fizyczne odgrywają zasadniczą rolę 
nie tylko w kształtowaniu optymalnej morfologii 
ciała, ale również w bezpośrednich interakcjach 
drapieżca-ofiara, wyznaczając granice możliwo­
ści dostrzegania ofiary przez drapieżcę, lub dra­
pieżcy przez potencjalną ofiarę. Odgrywają one 
także zasadniczą role w percepcji sygnałów che­
micznych, których znaczenie jest dobrze udo­
kumentowane przede wszystkim w poszukiwa­
niu partnerów do rozrodu, a ścisłej samic przez 
samce (Yen i współaut. 1998).

Widłonogi, żyjąc w trójwymiarowej prze­
strzeni otwartej wody, pozbawione są możliwo­
ści chowania się do kryjówek lub wykorzystania 
jakichkolwiek punktów orientacyjnych (więcej 
o warunkach życia w pelagialu w artykule Gli- 
wicza w tym numerze KOSMOSU). Odnajdywa­
nie ofiar przez drapieżców z jednej strony, a z 
drugiej unikanie drapieżników przez potencjal­
ne ofiary oraz odnajdywanie samic przez samce 
jest tym bardziej skuteczne, im większy jest 
dystans, z którego osobniki potrafią zarejestro­
wać obecność innych organizmów oraz im do­
kładniejsze informacje mogą zdobyć o napotka­
nym „obiekcie” pływającym. Większość drapież­
nych widłonogów wybiera ofiary, kierując się 
wielkością ich ciała (Zaret 1980), natomiast 
charakter i tempo ruchu ofiar mają zasadnicze 
znaczenie dla skuteczności ataków (Kerfoot 
1978). Pływające zwierzęta pozostawiają zakłó­
cenia i nieregularności w ruchu wody — wiel­
kość i energia strumienia nadążającego zależy 
od wielkości, kształtu i prędkości płynącego 
zwierzęcia — od składowych liczby Re.. Jeśli 
drapieżnik kieruje się podczas poszukiwania 
ofiary mechanorecepcją, to wybiórczość pokar­
mowa w zależności od wielkości ciała (ang. size 
dependent feeding, Zaret 1980) sprowadza się 
właściwie do odżywiania się w zależności od 
liczby Re (ang. Reynolds number dependent 
feeding, Strickler i Twombly 1975), ponieważ 
postrzegany jest na dobrą sprawę strumień na­
dążający, a wielkość ciała jest tylko jednym z 
kształtujących go parametrów. Jeśli sygnał ten, 
generowany przez przepływający obiekt, jest za 
słaby, widłonóg go ignoruje, jeśli jest za silny —

reaguje ucieczką; sygnały o innym natężeniu 
mogą inspirować natomiast do ataku. Wrażli­
wość na bodźce hydromechaniczne umożliwia 
gromadzenie takich szczegółowych informacji o 
cechach płynącego organizmu, jak przynależ­
ność gatunkowa, wiek i płeć (Yen i Strickler 
1996).

W procesie rozpoznawania sygnałów hydro- 
mechanicznych widłonogi posługują się czułka- 
mi I pary, bogato obsadzonymi mechanore- 
ceptorami oraz tak zwanym „prądem pokarmo­
wym” (ang. feeding current, Strickler 1982, 
1984, Rye. 4) wytwarzanym ciągłą pracą odnóży 
podczas powolnego pływania. Prąd ten stanowi 
właściwie obszar wokół widłonoga, w którym 
przepływ jest przez niego kontrolowany — w 
przypadku Eucheta rimana liczba Re w takim 
prądzie wynosi 0.75 (Fields i Yen 1997), więc 
przepływ jest laminarny. Objętość wody w ob­
szarze prądu pokarmowego może przekraczać 
objętość ciała widłonoga nawet i 175 razy 
(Fields i Yen 1997), a tempo przepływu osiąga 
w nim maksymalnie kilka mm • sec-1 (Eucheta 
rimana, Yen i Strickler 1996). Na skutek lami- 
narnego przepływu obszar ten ma wyraźną 
strukturę linii prądu, w które przecinają czułki 
wyposażone w mechanoreceptory. Laminarny

Ryc. 4. Schemat linii prądu w prądzie pokarmowym 
widłonoga oraz zmiana kształtu plamy zapachowej 
glonów w prądzie pokarmowym i poza nim (A — 
widok z góry, B — z boku).
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przepływ powoduje, że wszelkie zakłócenia hy­
drodynamiczne (gradienty prędkości) powodo­
wane ruchem jakiegoś zwierzęcia są „transpo­
rtowane” do mechanoreceptorów (Yen i Fields
1992). Pływający widłonóg razem z prądem po­
karmowym może być, podobnie jak pająk wraz 
ze swoją siecią, traktowany jako jedność (Stric- 
kler 1985). Sygnały transmitowane przez wi­
bracje sieci informują pająka o pozycji ofiary w 
podobny sposób, jak sygnały hydromechanicz- 
ne transportowane przez linie prądu w obrębie 
prądu pokarmowego widłonoga. W ten sposób 
prąd pokarmowy stanowi obszar, w którym mo­
gą być postrzegane wszelkie zmiany w przepły­
wie. Ruch elementów płynu w laminarnym gra­
diencie prędkości można rozdzielić na trzy 
składniki: a) ruch postępowy w kierunku prze­
pływu, b) ruch rotacyjny wokół osi i c) deforma­
cja elementów płynu. Badania Kigrboe i współ­
aut. (1999) wykazują, że spośród wymienio­
nych składników ruchu płynu, widłonogi (Acar- 
tia torisa) reagują ucieczką przede wszystkim na 
deformacje w przepływie, chociaż postrzegają 
one także zmiany w ruchu postępowym i rotacji. 
Drapieżniki natomiast prawdopodobnie wyma­
gają kilku składników ruchu w gradiencie pręd­
kości, aby zainicjować atak (Ki0rboe i Visser 
1999). Prąd pokarmowy informuje o ruchu ofia­
ry, natomiast nie dostarcza informacji o nieru­
chomej ofierze. Większość potencjalnych ofiar 
(często mniejsze drapieżniki) jest czuła na zmia­
ny w przepływie wody wokół siebie, więc potrafi 
wyczuć także pole pokarmowe zbliżającego się 
drapieżnika, co może prowadzić do obronnych 
reakcji behawioralnych (Yen i Fields 1992, 
Fields i Yen 1997), na przykład ucieczki gwał­
townymi skokami. Tymczasem jednak zwierzę­
ta podczas ucieczki przebywają w warunkach o 
względnie wysokiej liczbie Re, powodujących 
lokalne zawirowania w strumieniu nadążają­
cym, które mogą informować drapieżnika o 
uciekającej ofierze i są łatwe do „wytropienia”.

Dlatego uciekające skokami zwierzęta mogą być 
odnalezione ponownie (Yen i Strickler 1996). 
Przykładem ilustrującym tę hipotezę mogą być 
eksperymenty na dwóch gatunkach widłono- 
gów, Diaptomus oregonensis i D. sicilis, morfolo­
gicznie bardzo podobnych, natomiast zasadni­
czo różniących się behawiorem obronnym (Ram- 
charan i Sprułeś 1991). Na obecność drapież­
nego widłonoga Limnocalanus macrurus, D. ore­
gonensis reaguje gwałtownymi skokami i 
wzmożoną aktywnością, natomiast D. sicilis 
zmniejsza liczbę skoków, znacznie więcej czasu 
spędzając na powolnym pływaniu. Limnocala­
nus macrurus znacznie skuteczniej poluje na D. 
oregonensis niż na D. sicilis, więc strategia ucie­
czki za pomocą szybkich skoków w przypadku 
tego drapieżnika nie jest opłacalna, ponieważ 
może on na podstawie sygnałów mechanicz­
nych śledzić i ponownie odnaleźć uciekającą 
ofiarę. Może ona być efektywna wobec mniej 
skutecznego drapieżnika (o mniejszym polu po­
karmowym), kiedy to skok oznacza ucieczkę 
poza pole, w którym drapieżnik jest w stanie 
„dostrzec” lub oszacować pozycję ofiary. Para­
doksalnie oznacza to, że osobnik nie uciekający 
przed drapieżnikiem może mieć większą szansę 
na przeżycie, niż aktywnie uciekający. Filtrują­
ce wioślarki nie są zdolne do równie szybkiej 
ucieczki jak widłonogi, więc szansa na uniknię­
cie zjedzenia w przypadku spotkania drapieżni­
ka polegającego na mechanorecepcji wzrasta, 
gdy zwierzę zapada w bezruch (Kerfoot 1978). 
Poza całkowitym bezruchem, również pływanie 
ze stałą prędkością w laminarnych warunkach 
może zmniejszyć szansę dostrzeżenia przez dra­
pieżcę, o czym świadczy także fakt, że porusza­
jąca się skokowo wioślarka Daphnia pulex jest 
wykrywana z większej odległości przez drapież­
ne larwy Chaoborus (także kierującej się me- 
chanorecepcją podczas polowania) niż pływają­
cy ze stałą prędkością widłonóg Diaptomus he- 
sperus (Kirk 1985).

HYDROMECHANICZE ASPEKTY CHEMORECEPCJI U WIDŁONOGOW

Obok mechanorecepcji, drugim ważnym 
mechanizmem odnajdywania pokarmu przez 
widłonogi jest chemorecepcja: roślinożerne wid­
łonogi potrafią wyczuwać „zapach” lokalnych 
skupień glonów (Poulet i Marsot 1978) oraz 
odnajdywać osobniki drugiej płci (Katona 1973, 
Yen i współaut. 1998) za pomocą śladów zapa­
chowych. Sygnały chemiczne, w porównaniu z 
sygnałami hydromechanicznymi, są bardziej 
trwałe, a ich zanik związany jest z mikrobiolo­
gicznym rozkładem, mieszaniem wody oraz dy­
fuzją. Rozkład tych substancji może trwać od

kilku godzin do kilku dni (Larsson i Dodson 
1993), natomiast dyfuzja i mieszanie działają 
znacznie szybciej, rozmywając strukturę prze­
strzenną sygnałów w ciągu kilku sekund. Trój­
wymiarowa struktura „plam zapachowych” 
(ang. odour patches) i umiejętność ich rozpo­
znawania może być nieoceniona dla osobników 
polujących lub poszukujących partnera, ponie­
waż trwałość tych sygnałów przewyższa trwa­
łość sygnałów mechanicznych, umożliwiając 
tym detekcję pokarmu lub partnera ze znacznie 
większej odległości niż umożliwia to mecha-
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norecepcja (Y e n  i współaut. 1998). Efektywność 
detekcji sygnałów chemicznych widłonogi zwię­
kszają wykorzystując to samo pole pokarmowe, 
które przenosi sygnały mechaniczne. Przemie­
szczając się wolniej niż tempo przepływu w polu 
pokarmowym, „zapach” wydzielany przez glony 
jest „transportowany” przez pola pokarmowe do 
chemoreceptorów (A n d r e w s  1983) osadzonych, 
podobnie jak mechanoreceptoiy, na czułkach. 
Podczas przemieszczania się „chmury” sygna­
łów jej kształt się zmienia, wydłużając się 
wzdłuż długiej osi ciała widłonoga, natomiast z 
powodu laminarnych warunków przepływu nie 
rozcieńcza się w większej objętości wody 
(Ryc. 4). W ten sposób detekcja obiektów wy­
dzielających substancje zapachowe (przeważ­
nie glonów) jest możliwa znacznie wcześniej niż 
bez deformacji „chmury”, kiedy tylko dyfuzja 
wyznacza dystans percepcji (M o o r e  i współaut.
1999).

Zaskakująca skuteczność chemorecepcji 
manifestuje się podczas poszukiwania samic 
przez samce: samiec Temora longicornis odnaj­
dując sygnał pochodzący od samicy potrafi pod­
ążać jego tropem na odcinku kilkudziesięciu 
milimetrów, a czas który upłynął od chwili prze­
płynięcia samicy przez dane miejsce do momen­
tu odebrania sygnału przez samca może wyno­
sić 10 sekund (D o a l l  i współaut. 1998). Ślady 
chemiczne samicy „zachowują” się dobrze tylko 
wtedy, gdy płynąc znajduje się ona w laminar­
nych warunkach. Gdy samce tropiące samicę 
docierają do miejsca, gdzie wykonała ona nagły 
„skok”, gubią jej ślad (D o a l l  i współaut. 1998). 
Powodem tych różnic są inne warunki przepły­

wu, w jakich znajduje się samica podczas ucie­
czki oraz powolnego pływania. W warunkach 
laminarnych strumień nadążający nie jest mie­
szany i substancje chemiczne wydzielane przez 
samicę pozostają w cienkiej smudze; rozcieńcza 
je tylko dyfuzja. Ucieczce natomiast towarzyszy 
turbulencja, która miesza wodę za płynącym 
widłonogiem, rozcieńczając substancje zapa­
chowe nawet do 10000 razy (Y e n  i współaut. 
1998). Tym samym ich koncentracja spada po­
niżej poziomu detekcji, uniemożliwiając dalsze 
tropienie. Taka zależność między sygnałami 
chemicznymi oraz mechanicznymi może być 
istotna także w relacjach drapieżca-ofiara. Dwa 
rodzaje sygnałów mogą determinować dwie za­
sadniczo różniące się strategie: ponieważ jedno­
czesne uniknięcie drapieżników kierujących się 
mechanorecepcją oraz chemorecepcją jest nie­
możliwe, wybór jednej z obu strategii oznacza 
narażenie się na drapieżnictwo innego rodzaju. 
Zmniejszenie intensywności śladów mechani­
cznych (poprzez zachowanie laminarnych wa­
runków przepływu podczas pływania) może oz­
naczać pozostawienie wyraźnych sygnałów che­
micznych, a ich „zacieranie” zwiększać może z 
kolei zagrożenie ze strony drapieżników kieru­
jących się mechanorecepcją (udokumentowane 
przykłady nie są wszakże znane).
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HYDROMECHANICS OF INTRA- AND INTERSPECIFIC INTERACTIONS IN ZOOPLANKTON

Sum m ary

The flow conditions around planktonie animals are 
dominated by forces and phenomena different from these 
that dominate the flow around larger and faster animals. 
The differences are mainly caused by low and intermediate 
Reynolds numbers (Re) experienced by zooplankton, which 
means that water flow around them is usually laminar, and 
forces are dominated by viscous forces. The dominance of 
viscous phenomena affects many aspects of intra- and 
interspecific interactions, like swimming behaviour and 
morphology, mating and predator-prey relationships. The 
morphology of a swimming animal is a result of trade-off 
between the necessity of drag reduction, and other biologi­
cal factors, like defence against predators. Cladocerans are 
characterised by a uniform swimming behaviour at low and 
intermediate Re (0.2-20), and rely mainly on a variety of 
morphological defences, like helmets and spines, that re­
duce predator efficiency. On the contrarily copepods, with 
highly uniform morphology, have a rather complex swimm­
ing behaviour. To reduce predator efficiency, they apply 
mainly behavioural strategies, e. g. quick escape, while Re 
approaches 1000. Under such flow conditions, their mor­
phology is driven to a uniform (tear-drop) streamlined 
shape, to reduce pressure drag and added mass. Besides

shaping the body form, fluid mechanical phenomena are 
important in mechanoreception, which is the main sense 
used to locate other individuals. Swimming animals leave 
hydromechanical wakes (trails of velocity gradients) in the 
surrounding water. These wakes carry detailed information 
on the organism that leaves them, and may be used by 
predators, potential prey or mates in locating the other 
individual. The magnitude of wakes depends on individual 
size, swimming speed and swimming mode, so the term 
“Reynolds number dependent feeding” describes the mech­
anism of prey (or mate) selection more precisely than “size 
dependent feeding”, because usually it is not the animal 
itself that is perceived, but the hydromechanical wake it 
creates. To collect information from the surrounding water, 
copepods use the “feeding current”, a current of water 
around the animal, in which flow is controlled, and charac­
terised by laminar conditions. These flow conditions allow 
the transport of wakes of the swimming animals to the 
receivers mechanoreceptors located (in copepods) on the 
first antennae, significantly extending the perception dis­
tance. The feeding currents are also useful in chemorecep- 
tion, because laminar conditions do not mix the “chemical 
patches” of algae or signals left by females with surrounding
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water but transport them to the chemoreceptors (also lo­
cated on the first antennae). Thus, the effectiveness of 
chemoreception is improved, enabling the detection of an­

other individual from a long distances, e.g. locating females 
by males from distances exceeding hundreds of times their 
body length.
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