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HYDROMECHANIKA INTERAKCJI MIEDZY ZWIERZETAMI PLANKTONOWYMI

WSTEP

W interakcjach drapiezca-ofiara zasadniczg
kwestigjest lokalizacja lub znalezienie drugiego
osobnika — potencjalnego drapieznika albo
ofiary. Kregowce wodne lub polujace w wodzie
(ryby i ptaki) postuguja sie do takich celéw
przede wszystkim wzrokiem oraz sygnatami
chemicznymi, u bezkregowcéw natomiast pod-
stawowg role odgrywa mechanorecepcja i cze-
Sciowo chemorecepcja. Postrzeganie obecnosci
innego osobnika poprzez mechanorecepcje nie
musi oznacza¢ bezposredniego kontaktu po-
miedzy osobnikami, poniewaz ruch zwierzat w
wodzie pozostawia po sobie zakltdcenia w prze-
plywie w postaci zmian predkosci, deformacji
oraz zawirowan w strumieniu nadazajagcym
(Sladzie). Zaktocenia te sg uzaleznione od wiel-
kosci, ksztattu i sposobu poruszania sie zwie-
rzecia, wiec moga by¢ charakterystyczne nawet
dla poszczegolnych gatunkéw zooplanktonu
(Yen i Strickler 1996)

Jednym z podstawowych parametréow
charakteryzujacych przeptyw ptynoéw jest bez-
wymiarowa liczba Reynoldsa (Re), skiadajgca
sie z czterech zmiennych: predkosci przeptywu
(u), gestosci (p), lepkosci dynamicznej ptynu (p),
oraz z ,wymiaru charakterystycznego” (Q (w
przypadku obiektow ptyngcych zwykle oznacza
on dtugosc ciata).

Re- lup/p (@]

Liczba ta jest miarg stosunku dwodch sit
dziatajgcych podczas przeptywu: sity bezwiad-
nosci oraz sity tarcia (lepkosci). Sita bezwtadno-
sci [Fi = pA u2, zwigzana z ruchem ptyngcego
organizmu, jest podstawowa sita wymuszajaca
ruch ptynu (A oznacza przekroéj czotowy ciala) i
opisuje ruch ,porcji” ptynu, ktéra dzieki swojej
bezwtadnos$ci nie zmienia swojego ruchu, poki

nie zadziala jaka$ inna sita. Druga sile, site
tarcia, mozna zademonstrowaé jako site po-
trzebna do przeciggniecia z predkoscia ujednej
z dwéch réwnolegtych ptyt (o zerowej grubosci)
zanurzonych w plynie, ktorych powierzchnia
A, a odlegtos¢ miedzy nimi to | (Ryc. 1). Tarcie
ptynu pomiedzy pltytami sprawia, ze ruch taki
wymaga sity — wprost proporcjonalnej do wiel-
kosci powierzchni phyt, predkosci ruchu i lep-
kosci dynamicznej ptynu oraz odwrotnie propo-
rcjonalnej do odlegtosci miedzy ptytami [Fv =
(IAu/0. Sitatajest sitg przeciwdziatajaca ptynie-
ciu cieczy i wszelkim nieregularnosciom w prze-
ptywie. Liczbe Reynoldsa mozna wyznaczyc ja-
ko iloraz tych dwdch sit:

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

Przy wysokichjej wartosciach przeptywjest
zdominowany przez Fi i jest turbulentny, to
znaczy, ze elementy ptynu zachowujg sie nieza-
leznie i nieregularnie (elementem ptynu mozna
nazwa¢ objeto$¢ ptynu o wymiarze znacznie
mniejszym nizwymiar ciat optywanych, ale zna-
cznie wiekszych od molekut ptynu, o rozmiarze
pozwalajgcym na traktowanie ptynujako o$rod-
ka ciggtego). Przy niskich wartosciach liczby
Reynoldsa dominuja sity lepkosci, ktére powo-
dujg ze elementy ptynu sajakby przywarte do
siebie i tworzg warstwy przemieszczajgce sie
obok siebie, nie mieszajgc sie, wiec przeptyw
charakteryzuje sie wyrazna struktura linii pra-
du, jest laminarny. O charakterze przeptywu
decyduja wzajemne relacje tych sit, a nie ktéres
z ich sktadnikéw: dziesieciokrotne zmniejszenie
wymiaru charakterystycznego powoduje takie
samo zwiekszenie wzglednego znaczenia sity
lepkosci, jak bezposredni dziesieciokrotny
wzrost lepkosci. ,,Jesli w naturze mate rozmiary
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Ryc. 1 Lepkos$¢ ptynu powoduje, ze miedzy ptytami
wytwarza sie gradient predkosci, z zerowg predko-
Scig przy dolnej ptycie i predkoscig U przy gornej.

oznaczajg powolnos¢, a duze rozmiary duzg
predkos¢ to oznacza, ze w Srodowisku matych
zwierzat decydujace sa sity lepkie, aw Srodowi-
sku duzych — sity bezwladnosci, cho¢ bakterie
ptywaja w tej samej wodzie, co wieloryby” (vo-
gel 1994)

Opodr, jaki woda stawia ptynagcym organi-
zmom oznacza koniecznos¢ przezwyciezenia
obu tych sit zwigzku z czym mozna wyznaczy¢
dwa rodzaje oporu: opér cisnieniowy oraz tar-
cie powierzchniowe. Tarcie powierzchniowe wy-
nika bezposrednio z lepkosci i jego wzgledne
znaczenie wzrasta przy malejacych liczbach Re.
Opor cisnieniowy (cho¢ tez jest powodowany
lepkoscia ptynu) reprezentuje przede wszy-
stkim sity bezwtadnosci i dominuje przy wyso-
kich wartosciach liczby Re. Opér ten jest wia-
Sciwie ,oporem” jaki stawia woda na przykiad
podczas wiostowania i ptywania, ktére to aktyw-
nosci charakteryzujg sie wysokimi liczbami
Reynoldsa. Opdr, niezaleznie od tego czy cisnie-
niowy czy tarcie powierzchniowe (zawsze wyste-
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puja razem, tylko ich wzgledne znaczenie sie
zmienia) moze by¢ wyrazony wzorem:

D=CdA(lI/2)pu?2 )
gdzie A oznacza powierzchnie odniesienia obie-
ktu — przy S$redniej lub wysokiej liczbie Re

przekrgj ciata prostopadty do kierunku przepty-
wu (przy niskich wartosciach liczby Re — cat-
kowita powierzchnia obiektu, ktéra lepiej opi-
suje rzeczywistos€), Cd oznacza wspotczynnik
oporu o zmiennej wartosci, zwykle ustalanej
empirycznie na podstawie pomiaréw oporu.
Wyznacza on wilasciwie ,opornosc¢” jakiegos
ksztattu ijest uzalezniony od liczby Reynoldsa.
Moze by¢ wyrazony wzorem:

Cd = k (Re) ~n @

gdzie wartosci k oraz n sg state, zalezne od
ksztattu. Wartos¢ Cd nie jest z goéry znana
(szczegblnie w przypadku obiektéw biologicz-
nych o skomplikowanych ksztattach) i w réz-
nych sytuacjach ptywowych ten sam obiekt
charakteryzuje sie réznymi wartosciami wspot-
czynnika oporu.

Oba rodzaje oporu istniejg w kazdych wa-
runkach przeptywu, przy czym ze zmiang liczby
Re zmienia sie ich wzgledne znaczenie. Pokona-
nie oporu wymaga réznych adaptacji morfolo-
gicznych w zaleznosci od tego, jakim zakresem
zmiennosci liczby Reynoldsa charakteryzuje sie
ptywajacy organizm. Przy wysokich liczbach Re
idealnyjest optywowy ksztatt organizmow, sku-
tecznie zmniejszajacy opor cisnieniowy (warun-
kiem efektywnosci, a zarazem najwiekszg wada

Ryc. 2. Plan budowy ciata widtono-
gow oraz niektérych wioslarek (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 réznych adaptacji morfologicz-
nych w zaleznosci od tego jakim zakre-
sem zmiennos$ci liczby Reynoldsa
charakteryzuje sie ptywajacy organizm.
Przy wysokich liczbach Re idealny jest
optywowy ksztatt organizmoéw, skutecz-
nie zmniejszajacy opor cisnieniowy (wid-
tonogi). Ze zmniejszeniem sie liczby Re,
optywowy ksztatt ciata staje sie coraz
mniej korzystny, poniewaz wraz ze zwie-
kszeniem sie znaczenia sity lepkosci
wzrasta znaczenie oporu tarcia, bezpo-
$rednio uzaleznionego od wielkos$ci po-
wierzchni ciata. W takich warunkach
lepiej zdajg egzamin zaokraglone formy,
o zredukowanej proporcji powierzchni do
objetosci ciata (wioslarki).
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takiego ksztattu jest koniecznos$c¢, by o$ organi-
zmu byta réwnolegta do kierunku przeptywu).
Ze zmniejszeniem sie liczby Re (co przewaznie
0znacza mniejsze rozmiary ciata oraz mniejszg
predkosc), optywowy ksztatt ciata staje sie coraz
mniej korzystny, poniewaz wraz ze zwieksze-
niem sie znaczenia sity lepkosci wzrasta znacze-
nie oporu tarcia, bezposrednio uzaleznionego
od wielkosci powierzchni ciata. W takich wa-
runkach lepiej zdaja egzamin zaokraglone for-
my, o zredukowanej proporcji powierzchni do
objetosci ciata (Ryc. 2).

Wiekszo$¢ organizmow wodnych nie poru-
sza sie ze statg predkoscia, lecz skokowo, czesto
przyspieszajac oraz zmieniajac kierunek ruchu.
Ciala przyspieszajace musza pokonaé nie tylko
opor wody, ale muszg one przezwyciezy¢ takze
sity wywodzgace sie z samego przyspieszenia.
Podczas przyspieszenia organizméw w ptynie
dziatajg na nie réwnolegle trzy sity, przeciwdzia-
tajac zmianie predkosci (Daniel 1984):
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F=D+ma+CaapV 5

Pierwszg z nich jest opér (D), ktéry jest
uzalezniony od aktualnej predkosci ruchu, a
nie od jej zmiany. Druga jest sita potrzebna do
przyspieszenia masy zwierzecia [m - masa orga-
nizmu, a - przyspieszenie). Trzecig jest sita
potrzebna do przyspieszenia pltynu przepty-
wajacego wokot organizmu, w odwrotnym Kie-
runku w stosunku do kierunku ruchu (Ca -
wspoétczynnik przyspieszenia, V - objetos¢ orga-
nizmu); jest to tak zwana masa zwigzana. Wiel-
kos¢ tej masy, podobniejak opdr, zalezy w duzej
mierze od ksztattu: wartos¢ Ca dla ksztattéw
optywowych jest znacznie mniejsza niz dla za-
okraglonych. (Szerokie i jasne omodwienie roli
mechaniki ptynéw w zjawiskach biologicznych
mozna znalezé w: Vogel 1994 i Denny 1993,
wprowadzenie do problemdéw biologicznych
zwigzanych z niskimi wartosciami liczby Re —
U Purcella 1977.)

LOKOMOCJA SKORUPIAKOW PLANKTONOWYCH ORAZ ICH MORFOLOGICZNE PRZYSTOSOWANIA
DO WARUNKOW PRZEPLYWU

Zakres zmiennosci liczby Reynoldsa ptywa-
jacych organizméw siega 14 rzeddéw wielkosci,
od bakterii [Re = 1CT5) do waleni [Re = 3 *109
(Vogel 1994). Skorupiaki planktonowe podczas
ptywania znajduja sie w warunkach o liczbie Re
zwykle nie wykraczajacej poza zakres 0.2-
2000, zaleznie od gatunku i behawioru zwierzat
(Zaret 1980, Dodson i Ramcharan 1991, Yen i
Strickler 1996). Ksztalt zwierzat ptywajgcych
przy wysokich [Re > 103 lub niskich [Re < 10-3)
liczbach Reynoldsa jest zwykle ujednolicony
przez dziatanie dominujgcego rodzaju oporu,
natomiast przy srednich wartosciach Re, chara-
kteryzujacych ptywanie zooplanktonu, obie sity
(bezwtadnosci i lepkosci) sg znaczgce w podo-
bnym stopniu. Oznacza to, ze czynniki ekologi-
czne, takie na przyktadjak mechanizmy obron-
ne w relacjach drapiezca-ofiara moga miec bar-
dziej znaczacy wptyw na ksztatt i behawior zwie-
rzat, niz u organizmoéw zyjacych w warunkach
charakteryzowanych wysokimi lub niskimi
wartosciami liczbami Re (Kerfoot i wspétaut.
1980).

Wioslarki planktonowe ptywajg wykorzystu-
jac prace drugiej pary czutkéw, odndza sg zre-
dukowane lub biorg udziat w procesie pobiera-
nia pokarmu (filtracji), a pancerzjest nierucho-
my. Pojedyncza para ,wioset’ uzywanych do
lokomocji sprawia, ze ruch wioslarek podczas
aktywnego ptywania jest zawsze skokowy (choé
osobniki matych gatunkow, np. Bosmirta sp.

obserwowane ,gotym” okiem sprawiajg wraze-
nie, jakby ich ruch byt ciagly), przy czym osia-
gaja stosunkowo niewielkie predkosci. Przeciet-
na predkos¢ osobnikéw Daphrtia sp. wynosi 2-4
mm e sec-1 przy liczbie Re zmieniajgcej sie w
zakresie od 0.6 do 15 (Dodson i Ramcharan
1991, Gorski i Dodson 1996); maksymalne
predkosci wynoszg u Bosmina longirostris 5-15
mm esec-1 (Zaret i Kerfoot 1980) i osiggane
saq w nastepstwie silnego uderzenia anten (ang.
power stroke).

Widtonogi, w przeciwienstwie do wioslarek,
uzywaja do lokomaocji czterech par odnézy tuto-
wiowych; ruch jest wspierany przez gietkie cia-
fo, a zwtaszcza ruchomy tutéw. Behawior pty-
wania widtonogdw jest znacznie bardziej ztozo-
ny niz wioslarek, obejmuje on bowiem powolne
ptywanie ze stalg predkoscia (charakterystycz-
ne dla Calartoida), niewielkie skoki (charaktery-
styczne dla Cyclopoida) oraz szybka skokowg
ucieczke w razie niebezpieczenstwa. Stosujac
odmienne sposoby lokomocji widtonogi moga
znajdowac sie w zasadniczo odmiennych wa-
runkach przeptywu. Plywajgc powoli osiggajg
one przecietng predkosé zblizong do wioslarek,
rzedu 1-10 mm e sec-1 (Re pomiedzy 1-50,
Strickler 1975), natomiast podczas ucieczki
maksymalna ich predkos¢ moze wynosi¢ az
300-1000 mm = sec-1, przy czym wartos¢ Re
moze siega¢ 1000 (Yen i Strickler 1996). Po-
niewaz podczas ucieczki (skokéw) predkosé ta
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jest osigganaw ciggu kilku milisekund (Morris
i wspotaut. 1985, 1990), przyspieszenie, jakie
towarzyszy ucieczce tez jest ogromne.
Wioslarki, ktére nie sg zdolne do szybkiej
lokomocji i ucieczki, charakteryzujg sie duzag
zmiennos$cig morfologiczna, stuzacajako alter-
natywny mechanizm obronny przed drapieznic-
twem (poréwnaj artykut Rutkowskiej i Pijano-
wskiej W tym numerze KOSMOSU). Na koszt
struktur obronnych, poza jednorazowymi wy-
datkami energetycznymi na dodatkowe wytwo-
rzenie tkanki, sklada sie takze koszt hydro-
dynamiczny — wios$larki z silnie rozwinietym
hetmem (Daphnia cucallata, D. cristata) lub
»,garbem” (Bosmina sp.) majg znacznie wiekszg
powierzchnie ciata niz ich nie zmienione formy.
Przy matych liczbach Re o wielkosci oporu de-
cyduje przede wszystkim catkowita powierzch-
nia ciata, wiec osobniki przebudowane morfolo-
gicznie ponosza wyrazny koszt w zwigzku z
wiekszym nakiadem energii potrzebnej do pty-
wania, powolniejszym pltywaniem oraz utru-
dnionym pobieraniem pokarmu (Lagergren i
wspoétaut. 1997). Wyrazna sezonowos¢ w prze-
biegu zmian morfologicznych moze by¢ powo-
dowana z jednej strony sezonowymi zmianami
natezenia presji drapiezcéw, a z drugiej strony
sezonowg zmiang czynnikéw powodujacych
koszt indukowanej obrony. Jednym z takich
czynnikéw moze by¢ lepkos$é wody, w duzym
stopniu uzalezniona od temperatury. Woda o
wysokiej temperaturze ma znacznie mniejsza
lepkos¢ niz chtodna; réznica lepkosci miedzy
wodg o temperaturze 22°C i 5°C wynosi az 60%,
wiec koszt utrzymywania obronnych struktur
morfologicznych w chtodnej (bardziej lepkiej)
wodzie moze by¢ znacznie wiekszy niz w cieptej.
Warto doda¢, ze hydrodynamiczne koszty obron
morfologicznych zostaty udokumentowane tak-
ze u ryb (Carassius carassius) oraz mszywiotow
(Membranipora membranacea). Obecnos¢
szczupaka (Esox lucius) powoduje wzrost powie-
rzchni przekroju ciata karasia, co utrudnia po-
tkniecie go przez drapiezce, natomiast zmiana
ta powoduje wzrost oporu podczas ptywania -
karas$ ptywaw warunkach o wysokiej liczbie Re,
zatem zmniejszenie oporu moze by¢ osiggniete
przede wszystkim poprzez zmniejszenie oporu
cisnieniowego i wiekszg optywowos$¢ (Bréonmark
i Miner 1992, Brénmark i wspotaut. 1997). W
kolonii morskiego mszywiota Membranipora
membranacea obecnos$¢ drapieznego Slimaka
Doridella stembergae powoduje pojawienia sie
kolcéw obronnych, utrudniajacych odzywianie
sie Doridella (Harvell 1992). Membranipora od-
zywia sie filtrujac, a obecnosé kolcéw ogranicza
przeptyw wody wokot filtréw, awiec tym samym
proces pobierania pokarmu. Grunbaum (1997)
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wykazat eksperymentalnie, ze podstawowym ko-
sztemwytwarzania kolcéw, manifestujgcym siew
powolniejszym tempie wzrostu, jest wiasnie ogra-
niczony dostep do pokarmu, a nie energia po-
trzebna do wyprodukowania dodatkowej tkanki.

Widtonogi, w odréznieniu od wios$larek, cha-
rakteryzujg sie wysoce ,,monolitycznymi”, opty-
wowymi ksztattami, ktére uzna¢ mozna jako
przystosowanie do warunkéw przeptywu w tra-
kcie szybkich skokéw uciekajgacego zwierzecia
(Strickler 1975). W warunkach szybkiego
przeptywu oraz duzego przyspieszenia optywo-
wy ksztalt ciata jest potrzebny z dwéch powo-
doéw: zmniejsza opor (wspétczynnik oporu) oraz
zmniejsza mase zwigzang (wspotczynnik przy-
spieszenia). Empirycznie uzyskany wspétczyn-
nik oporu (Cd) dla widtonoga Labidocera trispi-
nosa opisany zostat przez Vylmena (1970) fun-
kcja:

Cd = 85.2 Re ~08 ©6)

Dla poréwnania, wspo6tczynnik oporu kuli
moze by¢ w zakresie liczb Re od 1 do 10 000
opisany funkcja (Vogel 1994):

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

Cd kuli jest mniejszy od wspotczynnika
oporu widtonoga, az do liczb Re zblizonych do
360 (Ryc. 3), co oznacza, ze ksztatt ciata widto-
nogoéw jest korzystny tylko podczas ucieczki lub
ataku, gdy doswiadczajg one znacznie wie-
kszych wartosci liczby Re niz podczas powolne-
go ptywania (np. przy Re = 1 wspoiczynnik

Ryc. 3. Zmiana wartosci wspo6tczynnika oporu wid-
tonoga Labidocera trispinosa (wg rownania 6, Vylmen
1970) w zaleznosci od liczby Re, w jakiej sie znajduje
— gruba linia oraz kuli w tym samym zakresie liczby
Re (wg réwnania 7, Vogel 1994) — cienka linia.
Wspoétczynnik oporu widtonoga jest mniejszy od
wspotczynnika oporu kuli dopiero przy Re >361,
wiec jego optywowy ksztatt jest korzystny tylko pod-
czas ucieczki.
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oporu ciata widtonoga jest 2.5 razy wiekszy niz
kuli). Drugi wspétczynnik — masy zwigzanej
(Ca) dlaL. trispinosawynosi 0.12 (Vylmen 1970,
Morris i wspétaut. 1985), natomiast dla kuli Ca
= 0.5, czyli optywowy ksztatt widtonoga zmniej-
sza mase zwigzang ciata o 76% w stosunku do
kuli. Konieczno$¢ zredukowania oporu ciata
oraz masy zwigzanej podczas ucieczki moga by¢
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na tyle silnym imperatywem, ze uniemozliwiajg
pojawienie sie wszelkich morfologicznych stru-
ktur obronnych, podobnych do tychjakie znane
sa u wioslarek, a niekorzystnych przy optywo-
wym ksztatcie ciata. Prowadzi to w efekcie do
ogromnego ujednolicenia morfologii (Kerfoot i
wspétaut. 1980).

HYDROMECHANICZNE ASPEKTY MECHANORECEPCJI WIDLONOGOW

Czynniki fizyczne odgrywajq zasadnicza role
nie tylko w ksztattowaniu optymalnej morfologii
ciata, ale réwniez w bezposrednich interakcjach
drapiezca-ofiara, wyznaczajgc granice mozliwo-
Sci dostrzegania ofiary przez drapiezce, lub dra-
piezcy przez potencjalng ofiare. Odgrywaja one
takze zasadnicza role w percepcji sygnatéw che-
micznych, ktdérych znaczenie jest dobrze udo-
kumentowane przede wszystkim w poszukiwa-
niu partnerdw do rozrodu, a Scistej samic przez
samce (Yen i wspOtaut. 1998).

Widtonogi, zyjac w tréjwymiarowej prze-
strzeni otwartej wody, pozbawione sg mozliwo-
sci chowania sie do kryjowek lub wykorzystania
jakichkolwiek punktéw orientacyjnych (wiecej
o warunkach zycia w pelagialu w artykule Gui-
wicza W tym numerze KOSMOSU). Odnajdywa-
nie ofiar przez drapiezcéw z jednej strony, a z
drugiej unikanie drapieznikéw przez potencjal-
ne ofiary oraz odnajdywanie samic przez samce
jest tym bardziej skuteczne, im wiekszy jest
dystans, z ktorego osobniki potrafig zarejestro-
wac obecnos$¢ innych organizméw oraz im do-
ktadniejsze informacje moga zdoby¢ o napotka-
nym ,,obiekcie” ptywajagcym. Wiekszo$¢ drapiez-
nych widtonogéw wybiera ofiary, kierujac sie
wielkoscig ich ciata (Zaret 1980), natomiast
charakter i tempo ruchu ofiar majg zasadnicze
znaczenie dla skutecznosci atakéw (Kerfoot
1978). Ptywajace zwierzeta pozostawiajg zakio-
cenia i nieregularnosci w ruchu wody — wiel-
kos¢ i energia strumienia nadgzajgcego zalezy
od wielkosci, ksztattu i predkosci ptynacego
zwierzecia — od skiadowych liczby Re.. Jesli
drapieznik kieruje sie podczas poszukiwania
ofiary mechanorecepcja, to wybiérczosé pokar-
mowa w zaleznosci od wielkosci ciata (ang. size
dependent feeding, Zaret 1980) sprowadza si¢
wiasciwie do odzywiania sie w zaleznosci od
liczby Re (ang. Reynolds number dependent
feeding, Strickler i Twombly 1975), poniewaz
postrzegany jest na dobrag sprawe strumien na-
dazajacy, a wielkosc¢ ciata jest tylko jednym z
ksztattujgcych go parametrow. Jesli sygnat ten,
generowany przez przeptywajacy obiekt, jest za
staby, widtondg go ignoruije, jeslijest za silny —

reaguje ucieczka; sygnaly o innym natezeniu
mogq inspirowa¢ natomiast do ataku. Wrazli-
wos¢ na bodzce hydromechaniczne umozliwia
gromadzenie takich szczeg6towych informacji o
cechach pltyngcego organizmu, jak przynalez-
nos¢ gatunkowa, wiek i pte¢ (Yen i Strickler
1996).

W procesie rozpoznawania sygnatéw hydro-
mechanicznych widtonogi postuguja sie czutka-
mi | pary, bogato obsadzonymi mechanore-
ceptorami oraz tak zwanym ,pragdem pokarmo-
wym” (ang. feeding current, Strickler 1982,
1984, Rye. 4) wytwarzanym ciagta praca odnézy
podczas powolnego ptywania. Prad ten stanowi
wiasciwie obszar wokdét widtonoga, w ktérym
przeptyw jest przez niego kontrolowany — w
przypadku Eucheta rimana liczba Re w takim
pradzie wynosi 0.75 (Fields i Yen 1997), wiec
przeptyw jest laminarny. Objetos¢ wody w ob-
szarze pradu pokarmowego moze przekraczaé
objetos¢ ciata widlonoga nawet i 175 razy
(Fields i Yen 1997), a tempo przeptywu osigga
w nim maksymalnie kilka mm esec-1 (Eucheta
rimana, Yen i Strickler 1996). Na skutek lami-
narnego przeptywu obszar ten ma wyrazng
strukture linii pradu, w ktore przecinajg czulki
wyposazone w mechanoreceptory. Laminarny

Ryc. 4. Schemat linii pragdu w pradzie pokarmowym
widlonoga oraz zmiana ksztattu plamy zapachowej
glonébw w pradzie pokarmowym i poza nim (A —
widok z gory, B — z boku).
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przeptyw powoduje, ze wszelkie zaktocenia hy-
drodynamiczne (gradienty predkosci) powodo-
wane ruchem jakiego$ zwierzecia sg ,transpo-
rtowane” do mechanoreceptoréow (Yen i Fields
1992). Ptywajacy widtonog razem z pragdem po-
karmowym moze byé, podobnie jak pajak wraz
ze swoja siecig, traktowany jako jednos$¢ (Stric-
kler 1985). Sygnaty transmitowane przez wi-
bracje sieci informujg pajaka o pozycji ofiary w
podobny sposdb, jak sygnaty hydromechanicz-
ne transportowane przez linie pradu w obrebie
pradu pokarmowego widtonoga. W ten sposéb
prad pokarmowy stanowi obszar, w ktérym mo-
ga by¢ postrzegane wszelkie zmiany w przepty-
wie. Ruch elementéw ptynu w laminarnym gra-
diencie predkosci mozna rozdzieli¢ na trzy
skiadniki: a) ruch postepowy w Kierunku prze-
ptywu, b) ruch rotacyjny wokét osi i ¢) deforma-
cja elementéw ptynu. Badania Kigrboe i wsp6t-
aut. (1999) wykazuja, ze sposrod wymienio-
nych sktadnikéw ruchu ptynu, widtonogi (Acar-
tia torisa) reagujg ucieczka przede wszystkim na
deformacje w przeptywie, chociaz postrzegaja
one takze zmiany w ruchu postepowym i rotacji.
Drapiezniki natomiast prawdopodobnie wyma-
gaja kilku sktadnikéw ruchu w gradiencie pred-
kosci, aby zainicjowa¢ atak (KiOrboe i Visser
1999). Prad pokarmowy informuje o ruchu ofia-
ry, natomiast nie dostarcza informacji o nieru-
chomej ofierze. Wiekszos¢ potencjalnych ofiar
(czesto mniejsze drapiezniki) jest czuta nazmia-
ny w przeptywie wody wokot siebie, wiec potrafi
wyczué takze pole pokarmowe zblizajgcego sie
drapieznika, co moze prowadzi¢ do obronnych
reakcji behawioralnych (Yen i Fields 1992,
Fields i Yen 1997), na przykiad ucieczki gwat-
townymi skokami. Tymczasem jednak zwierze-
ta podczas ucieczki przebywaja w warunkach o
wzglednie wysokiej liczbie Re, powodujacych
lokalne zawirowania w strumieniu nadazaja-
cym, ktore moga informowacé drapieznika o
uciekajgcej ofierze i sg tatwe do ,wytropienia”.
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Dlatego uciekajace skokami zwierzeta moga by¢
odnalezione ponownie (Yen i Strickler 1996).
Przykiadem ilustrujacym te hipoteze moga by¢
eksperymenty na dwéch gatunkach widtono-
goéw, Diaptomus oregonensis i D. sicilis, morfolo-
gicznie bardzo podobnych, natomiast zasadni-
czo réznigcych sie behawiorem obronnym (Ram-
charan i Sprutes 1991). Na obecnos$¢ drapiez-
nego widtonoga Limnocalanus macrurus, D. ore-
gonensis reaguje gwaltownymi skokami i
wzmozona aktywnoscig, natomiast D. sicilis
zmniejsza liczbe skokéw, znacznie wiecej czasu
spedzajgc na powolnym ptywaniu. Limnocala-
nus macrurus znacznie skuteczniej poluje na D.
oregonensis niz na D. sicilis, wiec strategia ucie-
czki za pomoca szybkich skokéw w przypadku
tego drapieznika nie jest oplacalna, poniewaz
moze on na podstawie sygnatéw mechanicz-
nych Sledzi¢ i ponownie odnalez¢ uciekajaca
ofiare. Moze ona by¢ efektywna wobec mnigj
skutecznego drapieznika (o mniejszym polu po-
karmowym), kiedy to skok oznacza ucieczke
poza pole, w ktérym drapieznik jest w stanie
~dostrzec” lub oszacowaé pozycje ofiary. Para-
doksalnie oznacza to, ze osobnik nie uciekajacy
przed drapieznikiem moze mie¢ wiekszg szanse
na przezycie, niz aktywnie uciekajacy. Filtruja-
ce wioslarki nie sg zdolne do réwnie szybkiej
ucieczki jak widtonogi, wiec szansa na uniknie-
cie zjedzeniaw przypadku spotkania drapiezni-
ka polegajacego na mechanorecepcji wzrasta,
gdy zwierze zapada w bezruch (Kerfoot 1978).
Poza catkowitym bezruchem, réwniez ptywanie
ze stalg predkoscig w laminarnych warunkach
moze zmniejszy¢ szanse dostrzezenia przez dra-
piezce, o czym Swiadczy takze fakt, ze porusza-
jaca sie skokowo wioslarka Daphnia pulex jest
wykrywana z wiekszej odlegtosci przez drapiez-
ne larwy Chaoborus (takze kierujacej sie me-
chanorecepcja podczas polowania) niz ptywajg-
cy ze stalg predkoscig widton6g Diaptomus he-
sperus (Kirk 1985).

HYDROMECHANICZE ASPEKTY CHEMORECEPCJI U WIDLONOGOW

Obok mechanorecepcji, drugim waznym
mechanizmem odnajdywania pokarmu przez
widlonogijest chemorecepcja: roslinozerne wid-
tonogi potrafig wyczuwac ,zapach” lokalnych
skupien glonéw (Poulet i Marsot 1978) oraz
odnajdywac osobniki drugiej ptci (Katona 1973,
Yen i wspétaut. 1998) za pomocg Sladéw zapa-
chowych. Sygnaty chemiczne, w poréwnaniu z
sygnatami hydromechanicznymi, sg bardziej
trwate, a ich zanik zwigzany jest z mikrobiolo-
gicznym rozkladem, mieszaniem wody oraz dy-
fuzjg. Rozkiad tych substancji moze trwa¢ od

kilku godzin do kilku dni (Larsson i Dodson
1993), natomiast dyfuzja i mieszanie dziatajg
znacznie szybciej, rozmywajgc strukture prze-
strzenng sygnatow w ciggu kilku sekund. Troj-
wymiarowa struktura ,plam zapachowych”
(ang. odour patches) i umiejetnos¢ ich rozpo-
znawania moze by¢ nieoceniona dla osobnikéw
polujacych lub poszukujacych partnera, ponie-
waz trwatos¢ tych sygnatéw przewyzsza trwa-
tos¢ sygnatéw mechanicznych, umozliwiajgc
tym detekcje pokarmu lub partnera ze znacznie
wiekszej odlegtosci niz umozliwia to mecha-
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norecepcja (Yen i wspotaut. 1998). Efektywnosc¢
detekcji sygnatéw chemicznych widtonogi zwie-
kszajg wykorzystujac to samo pole pokarmowe,
ktére przenosi sygnaty mechaniczne. Przemie-
szczajac sie wolniej niz tempo przeptywu w polu
pokarmowym, ,zapach” wydzielany przez glony
jest ,transportowany” przez pola pokarmowe do
chemoreceptorow (Andrews 1983) osadzonych,
podobnie jak mechanoreceptoiy, na czutkach.
Podczas przemieszczania sie ,chmury” sygna-
tow jej ksztatt sie zmienia, wydtuzajac sie
wzdtuz dtugiej osi ciata widtonoga, natomiast z
powodu laminarnych warunkéw przeptywu nie
rozciencza sie w wiekszej objetosci wody
(Ryc. 4). W ten sposob detekcja obiektéw wy-
dzielajagcych substancje zapachowe (przewaz-
nie glonéw) jest mozliwa znacznie wczesniej niz
bez deformacji ,chmury”, kiedy tylko dyfuzja
wyznacza dystans percepcji (Moo re i WspoOtaut.
1999).

Zaskakujaca skutecznos¢ chemorecepcji
manifestuje sie podczas poszukiwania samic
przez samce: samiec Temora longicornis odnaj-
dujac sygnat pochodzacy od samicy potrafi pod-
gzac jego tropem na odcinku Kkilkudziesieciu
milimetréw, a czas ktory uptynat od chwili prze-
ptyniecia samicy przez dane miejsce do momen-
tu odebrania sygnatu przez samca moze wyno-
si¢ 10 sekund (Doarr i wspétaut. 1998). Slady
chemiczne samicy ,zachowuja” sie dobrze tylko
wtedy, gdy ptynac znajduje sie ona w laminar-
nych warunkach. Gdy samce tropigce samice
docierajg do miejsca, gdzie wykonata ona nagty
.Skok”, gubigjej slad (Doar1 i wspdtaut. 1998).
Powodem tych réznic sa inne warunki przepty-
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wu, w jakich znajduje sie samica podczas ucie-
czki oraz powolnego ptywania. W warunkach
laminarnych strumien nadazajacy nie jest mie-
szany i substancje chemiczne wydzielane przez
samice pozostajg w cienkiej smudze; rozciericza
je tylko dyfuzja. Ucieczce natomiast towarzyszy
turbulencja, ktéra miesza wode za ptyngcym
widlonogiem, rozcienczajac substancje zapa-
chowe nawet do 10000 razy (Yen i wspotaut.
1998). Tym samym ich koncentracja spada po-
nizej poziomu detekcji, uniemozliwiajac dalsze
tropienie. Taka zalezno$¢ miedzy sygnatami
chemicznymi oraz mechanicznymi moze byé
istotna takze w relacjach drapiezca-ofiara. Dwa
rodzaje sygnatéw moga determinowaé dwie za-
sadniczo réznigce sie strategie: poniewazjedno-
czesne unikniecie drapieznikow kierujacych sie
mechanorecepcja oraz chemorecepcja jest nie-
mozliwe, wybdér jednej z obu strategii oznacza
narazenie sie na drapieznictwo innego rodzaju.
Zmniejszenie intensywnosci sladéw mechani-
cznych (poprzez zachowanie laminarnych wa-
runkéw przeptywu podczas ptywania) moze oz-
naczaé pozostawienie wyraznych sygnatéw che-
micznych, a ich ,zacieranie” zwieksza¢ moze z
kolei zagrozenie ze strony drapieznikow kieru-
jacych sie mechanorecepcja (udokumentowane
przyktady nie sg wszakze znane).
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nia artykutu korzystatem ze wsparcia grantu
KBN 6 PO4F 047 17.

INTERACTIONS IN ZOOPLANKTON

Summary

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” ofalgae 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-

Gyorgy Abrusan

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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