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CO TO JEST DRYF RZECZNY

Dryf bezkregowcoéw w rzekach (takze fauna
unoszona, dryft czy syrton stosowany dawniej
w polskich opracowaniach oraz drift lub water-
borne transport w terminologii angielskiej) jest
to fauna denna unoszona z pradem wody. Na-
lezy podkresli¢, iz czasem terminem dryf okre-
Sla sie takze inne organizmy transportowane w
dét rzeki, takie jak glony (Barnese, Lowe 1992)
czy wioslarki i widtonogi (Rundie 1990, Schram
i wspétaut. 1998). Szczegdlnie wysokijest udziat
wihasnie fito — czy zooplanktonu w faunie zno-
szonej z jezior i zbiornikéw zaporowych, zwia-
szcza w okresie znacznego uwalniania z nich
wody (Ward 1975, Armitage i Capper 1976). W
praktycejednak, méwiac o dryfie, ma sie zwykle
na mys$li migrujgce bezkregowce z osadéw de-
nnych (bentos) i, w zasadzie, niniejsze opraco-
wanie dotyczy tych organizmdw.

Pionierskie badania nad dryfem miaty miej-
sce pod koniec lat 30. naszego wieku. Poczat-
kowe stabe zainteresowanie diyfem bezkregow-
cow wsréd hydrobiologéw nalezy przypisac
identyfikacji tej frakcji z organizmami wodnymi

METODY

Dryf najczesciej szacowano w zrodiowych
odcinkach strumieni, chociazby ze wzgledu na
tatwos$¢ pobierania préb. Jednakze w ostatnich
latach oceny skali migracji bezkregowcow doko-
nywano takze w duzych rzekach na przykiad
Wotdze czy Mississippi, 0 czym mozna przeko-
na¢ sie z lektury materiatéw zrédtowych oraz
prac przegladowych: Brittaina | Eikelanda
(1988), Cellot (1989a) oraz Anderwalda |
wspétaut. (1991).

oderwanymi od dna lub roslin albo ladowymi,
nadwodnymi, straconymi wiatrem lub sptuka-
nymi do wody, wleczonymi biernie przez prad
wody, a wiec majacym charakter przypadkowy,
trudny do interpretacji. Przyspieszony doptyw
informacji w latach szesc¢dziesigtych i siedem-
dziesigtych (Muller 1954, 1973; Waters 1965,
1972; Ertiott 1967, 1970) spowodowat, ze wy-
rézniono kilka przyczyn migracji, ktore wskazy-
waty na okreslone reakcje bezkregowcow w sto-
sunku do wybranych czynnikéw abiotycznych.
Eksperymenty z zakresu biotycznych oddziaty-
wan znacznie rozszerzylty liste czynnikéw deter-
minujacych zageszczenie dryfu wskazujac na
ogromng ztozonos¢ tego zjawiska. O docenieniu
wagi tego zjawiska Swiadczy fakt, iz we wczes-
niej wydanych podrecznikach z zakresu hydro-
biologii byly zaledwie krotkie wzmianki (lub w
ogole ich brakowato), podczas gdy w najno-
wszych dryfowi poswiecono odrebny rozdziat
(Arran 1998); pewne aspekty migracji bezkre-
gowcdw przedstawiono takze w artykutach
Grzybkowskiej (1991) i Kotodziejczyka (1999).

BADAN

Najprostsza i najczesciej stosowana metoda
polega na czesciowym lub catkowitym przegro-
dzeniu strumienia sieciami i chwytaniu w nie
migrantéw. Z reguly sie¢ obejmuje strumien od
dna az do jego powierzchni, czasami jednak
zbiera sie bezkregowce oddzielnie z poszczegél-
nych warstw wody, zwlaszcza je$li rzeka jest
gleboka. W duzych rzekach obok stratyfikacji
pionowej uwzglednia sie rowniez dynamike diy-
fu w poszczegélnych strefach rzeki (Fleituch
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1985, Obi i Conner 1986, Cellot 1989Db,

Grzybkowska i wspotaut. 1993).

Gestos¢ uzytej siatki zalezy od przyjetego
zadania badawczego. Przez wiele lat hydrobio-
lodzy koncentrowali swoja uwage na starszych
(wiekszych) stadiach rozwojowych przemiesz-
czajgcych sie bezkregowcow; do ich potowu naj-
czesciej uzywano siatki o wymiarach oczek od
250 do 500 gm. Jednakze w ostatnich latach,
celem oszacowania calej skali zjawiska zastoso-
wano sieci o gestosci 50 gm, a wiec chwytajace
takze te najmniejsze (najmtodsze) stadia rozwo-
jowe.

Mozliwosci prezentacji zebranych danych
jest kilka. Liczbe ztowionych w sieci osobnikéw
mozna przedstawic¢ jako:

- gestos¢ dryfu czyli liczbe osobnikoéw zatrzy-
manych w okreslonej jednostce objetosci
(najczesciej w 100 m3);

- szybkos¢ diyfu (intensywnosé spltywu) —
liczbe wszystkich bezkregowcéow dryfuja-
cych w badanej ptaszczyznie przekroju rze-
ki, w okreslonej jednostce czasu, najczesciej
w ciggu doby.

Maria Grzybkowska

Mozna réwniez oceniac nie tylko liczbe, ale i
mase unoszonych zwierzat w okreslonej objetosci
wody przeliczajac na jednostke czasu (dobe).

Niekiedy w literaturze przedmiotu w celu
okreslenia ,skionnosci” (predyspozycji) po-
szczegOlnych taksondéw zwierzat bentosowych
do dryfowania podaje sie wskaznik udziatu ben-
tosu w dryfie [U, %).

. XD 100
X-xD

gdzie:
x — liczba osobnikéw dryfujgcych w 1 m3, X —
liczba osobnikéw w bentosie przypadajacych na
1m2, D— gtebokosc¢ rzeki w m (Ertiott 1967).
Celem oszacowania aktywnosci dobowej
bezkregowcow (fototaksja dodatnia lub ujemna)
obliczany jest takze indeks dobowy, ktéry okre-
Sla stosunek liczbowy ze Sredniej osobnikéw
dryfujacych w okres$lonej jednostce objetosci
wody nocg do Sredniej w ciggu dnia (przy aktyw-
nosci nocnej), lub odwrotnie, jesli osobniki wy-
kazuja aktywnos¢ w ciggu dnia (Ferrington
1984).

ILOSC | SKLAD FAUNY UNOSZONEJ

Generalnie bezkregowce z osadéw dennych
stanowia nikty procent ogdlnej masy unoszonej
zawiesiny (czastek materii organicznej, POM).
Oczywiscie udziat ten podlega wahaniom
wzdtuz biegu ciekéw; zmienia sie w zaleznosci
od stopnia zalesienia doliny rzecznej i rozwoju
strefy ekotonowej. Ta ekotonowa strefa deter-
minuje nie tylko ilos¢ doptywajgcej do rzeki
allochtonicznej materii organicznej, ale takze
stanowi siedliska dla wielu ladowych bezkre-
gowcow. W zasadzie migrujace bezkregowce
stanowig okoto 1%, rzadko przekraczajac kilka
procent masy POM (Grzybkowska i wspotaut.
1990). W wartosciach liczbowych zageszczenia
dryfujacych zwierzat mieszcza sie miedzy kilka-
dziesiagt a kilkaset osobnikéw w 100 m3 wody
(Anderwald i wspétaut. 1991). Predkos¢ dryfu
moze by¢ bardzo wysoka, zwlaszcza w duzych
rzekach; Berner (1951) policzyt 24 min organi-
zméw, o0 masie 200 kg, ptynacych w dolnym
biegu Missouri w ciggu 24 godzin.

Najliczniejszymi organizmami w toni wodnej
sg zwinni ptywacy, o duzych zdolnosciach prze-
mieszczania sie z dna rzeki w nurt, jak i ponow-
nego osiagania dna, awiec opatrzone odnézami
larwy owaddéw takie jak: jetki, chrusciki, wazki
oraz skorupiaki, gtoéwnie kietze (Ertiott 1967,
1981; Fleituch 1985; Skinner 1985; Benke i
wspétaut. 1986; Obi i Connor 1986, Grzybko-
wska | wspotaut. 1987).

Generalnie nie nalezy sie spodziewaé propo-
rcjonalnego udziatlu poszczegélnych taksonéw
bentosu w dryfie. Obserwowane rozbieznosci w
strukturze dominacji bentosu i dryfu mozna
czesciowo wyjasni¢, po pierwsze wyzszg skiton-
noscig do aktywnego przemieszczania sie nie-
ktorych bezkregowcéw nazywanych ,dobrymi
dryferami” czy ,zwinnymi ptywakami”, o czym
juz wyzej wspomniano. Kolejng z przyczyn ta-
kich rozbieznosci moga by¢ cykle rozwojowe
owadow, w szczegolnosci tak drobnych formjak
muchoéwki Chironomidae czy Simuliidae. Duza
liczba generacji tych owadéw w sezonie powo-
duje, iz w dryfie, z wysoka czestotliwoscig poja-
wiajg sie miode stadia rozwojowe, tuz po opu-
szczeniu oston jajowych; stanowig one element
dryfu rozpraszajacego (Ferrington 1984, Sto-
rey | Pinder 1985, Grzybkowska wspoOtaut
1987, Titley 1989). Nastepng z przyczyn roz-
bieznosci moze by¢ zmiana sklfonnosci do uno-
szenia w wodzie w rozwoju ontogenetycznym
poszczegblnych taksonow.

Wymienione wyzej czynniki powodujg, ze
wartosci wspoétczynnika udziatu bentonicznych
form makrofauny w dryfie oscylujga wokot
0,01% dla niskorzedowych odcinkéw (Waters
1965) do 0,1-1,9% dla szesciorzedowego stru-
mienia (Benke i wspoOtaut. 1986).

Obok bezkregowcdéw unoszone sg takze ich
jaja oraz wylinki, szczegdlnie licznie poczwarko-
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we; doktadniejsze informacje o ich przydatnosci
do oceny r6znorodnosci gatunkowej oraz moni-
toringu wod zamieszczono w rozdziale ,Rola
diyftu w kolonizacji siedlisk”.

W diyfie obecnajest takze fauna ladowa. Jej
sktad i obfitos¢ zaleza od wielkosci strumienia,
charakteru jego zlewni (stopnia rozwoju ekoto-
nowej strefy), a takze sezonu oraz warunkoéw
pogodowych, zwlaszcza sity wiatru; w cieple,
stoneczne dni w diyfie liczniejsze sg uskrzydlo-
ne formy owadow (Elliott 1967). Generalnie
jednak fauna lgdowa stanowi niewielkg frakcje
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diyfu. Jednag z najwyzszych wartosci odnotowa-
no w andyjskim strumieniu, w ktérym udziat
organizmoéw lgdowych dochodzit az do 16% bio-
masy unoszonych bezkregowcéw; byty to gtéw-
nie pajaki, skoczogonki i pluskwiaki (Turcotte
i Harper 1982). W Polsce srodkowej, w odcin-
kach rzek ptynacych przez zlewnie o rolniczym
charakterze, fauna lgdowa w cyklu rocznym
stanowita niewiele ponad 1% dryfujgcego zo-
obentosu; w tej frakcji dominowaty owady
(Grzybkowska i wspo6taut. 1987, 1990).

DRYF ROZPRASZAJACY

Wsréd najwczesniej wyrdznionych czterech
rodzajow diyfu znalazt sie diyf rozpraszajacy
(Muller 1973), ktory dotyczy dyspersji bardzo
miodych osobnikéw wkrétce po opuszczeniu
oston jajowych. Na przykitadzie owadéw ochot-
kowatych (Chironomidae, dla przypomnienia sg
to dominujace muchowki bentosu ekosyste-
moéw rzecznych) warto zapoznac sie zwczesnym
okresem ich cyklu zyciowego. W warunkach
laboratoryjnych mtode larwy Chironomidae po-
zostajg zaledwie kilka godzin w zelowej sub-
stancji otaczajacej jaja, odzywiajac sie zaréwno
samag masa, jak i czastkami detrytusu oraz
okrzemkami do niej przyklejonymi (Pinder
1995). Bardzo silna fototaksja sprawia, ze
wkroétce miodociane stadia larwalne znajduja
sie w toni wodnej. Sg one szczegélnie predesty-
nowane morfofrzjologicznymi cechami do uno-
szenia w wodzie; cechy te to znaczna powierz-
chnia ciata (determinowana obecnoscia diugich
szczecin odwlokowych), duza zawartos¢ ciat thu-
szczowych, wysoka ruchliwos¢ oraz, cojest bar-
dzo wazne, umiejetnos¢ odzywiania sie materig
unoszong w toni wodnej (Kalugina 1959). Z
czasem jednak miode larwy zmniejszajg swoja
aktywnos$¢ w toni wodnej i powoli opadajg na
dno. Jesli natrafia na odpowiednie poditoze
zmieniajg behawior — stopniowo ich dodatnia
reakcja na swiatto zmniejsza sie, zagrzebuja sie
w osadach dennych lub/i niektoére z nich zaczy-
najg budowe domkadw.

Niewatpliwie do elementéw dryfu rozprze-
strzeniajgcego nalezy takze zaliczy¢ unoszone
jaja. williams (1982) przesledzit liczebnos¢ i
droge dryfowania ztozy jajowych muchowek Po-
lypedilam convictum z rodziny ochotkowatych
(Chironomidae).W ciggu pieciu godzin w matym
strumieniu (0 powierzchni przekroju 2,25 m2)
zanotowat okoto 50000 takich ztozy. Zioza te
moga dryfowac wiele kilometréw w dét rzeki.
Przebycie takiej drogi mozliwe jest ze wzgledu
na specyfike budowy ztozy jajowych. W srodku
kazdego, spiralnie zwinietego, galaretowatego
sznura z jajami (przypominajacego wygladem
zminiaturyzowany skrzek ptazéw), tkwi uwie-
ziony pecherzyk gazu. Po okoto 2-3 godzinach
znoszenia pecherzyk zmniejsza sie do tego sto-
pnia, ze ztoza opadajg na dno. Jest to jeszcze
jeden z catej serii r6znorodnych mechanizméw
utatwiajacych rozprzestrzenianie sie, a wiec i
intensywng penetracje ekosystemu przez za-
siedlajgce go gatunki.

Okres szybkiego wzrostu osobnikéw czesto
zbiega sie ze zwiekszonym udziatem w dryfie, co
prawdopodobnie nalezy tgczy¢ ze wzrostem ich
zapotrzebowania na pokarm (E lliott 1967, Wi-
ley 1981). Ale nie tylko. Taki wzrost aktywnosci
(ruchliwosci), obserwowany jest u wielu nimfi
larw owadéw przed przepoczwarzeniem i wylo-
tem imagines (E lliott 1981). u samcOw skoru-
piakow, kietza i osliczki, wzrost zageszczenia
dryfu moze byc¢ takze wynikiem poszukiwania
partnera (M uller 1974).

DRYF KATASTROFICZNY 1 JEGO PRZYCZYNY

Niskie zageszczenie migrujacych zwierzat
moze by¢ interpretowane jako aktywne, ,celo-
we” wchodzenie w ton wodng, natomiast wyso-
kie —tojuz wynik zwiekszenia przeptywu (Stat-
zner 1997). Wiasnie przeptyw jest wymieniany
jakojeden zwazniejszych parametrow ksztattu-
jacych gestos¢ dryfu. Z reguty znaczne podnie-

sienie przeptywu powoduje szybka reakcje bez-
kregowcow — opuszczanie zagrozonej strefy i w
konsekwencji wysokie zageszczenie unoszo-
nych organizmoéw w toni wodnej (Scullion |
Sinton 1983). Reakcja tajest tym gwattowniej-
sza, im dluzszy jest okres stabilizacji poprze-
dzajacy powodzie (Perry i Perry 1986).
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Jezeli wzrost przeptywu w wyniku natural-
nych wezbran czy regulacji poziomu wody w
roznego rodzaju przeptywowych zbiornikach,
powoduje masowe znoszenie organizmow, jako
efekt ich wymywania z podioza, to méwimy o
dryfie katastroficznym (Anderson i Lekhmul
1968), Ale diyf katastroficzny moze byc¢ réwniez
przejawem reakcji zwierzat na niesprzyjajace
zmiany jakosci wody, takie jak, na przykiad,
odprowadzane do rzek scieki bytowe czy prze-
mystowe lub zanieczyszczenia pestycydami.
Oczywiscie bardzo wysokie stezenia réznego ro-
dzaju szkodliwych substancji moze spowodo-
wac catkowite zniszczenie fauny dennej i w
rezultacie masowe znoszenie martwych organi-
zmow w dot rzeki.

Maria Grzybkowska

Nalezy podkresli¢, ze nie tylko podwyzsze-
nie, ale i redukcja przeptywu moze by¢ przyczy-
nga masowej migracji bezkregowcéw. W tym
przypadku czynnikiem determinujacym ich
ucieczke jest spadek ilosci tlenu rozpuszczone-
go w wodzie. W takich ekstremalnych warun-
kach ujawnia sie tez gradacja w szybkosci opu-
szczania zagrozonej odwodnieniem strefy; w
pierwszej kolejnosci opuszczajg ja zwinni ply-
wacy.

Warto wiedzie¢, iz eksperymentalnie dryf
katastroficzny bezkregowcow wywotano przy
uzyciu rotenonu (Helfrich 1980, Dudgeon
1990), srodka stosowanego zaréwno przez In-
dian do potowu ryb, jak i przez ichtiologéw do
oceny wielkosci populacji lyb.

DLUGOSC DROGI DRYFOWANIA

Od przeptywu i szybkosci pradu oraz budo-
Wy migrujacego organizmu zalezy, w duzej mie-
rze, odlegtosc jaka jednorazowo pokonuja zwie-
rzeta. Przy matej szybkosci pradu (0-25 cms'))
85% bezkregowcow przemieszcza sie na odle-
gtosé do 2 m, a przy 200 cm s-1 nawet do 20 m
(Townsend i Hildrew 1976). Oczywiscie wielo-
krotne wigczanie sie w dryfpozwala im pokony-
wacé znacznie wieksze odlegtosci. Dystans ten
wydtuzajg, nawet do kilkuset metrow, silne ule-
wy czy powodzie, ktdre powodujg poruszenie
podtoza, i w konsekwencji powodujg wymywa-
nie fauny, a wiec maja charakter katastroficzny
(Waters 1965, 1981).

Bardzo istotnym czynnikiem determinuja-
cym czestotliwos¢ i dtugosé drogi migracji bez-
kregowcow jest ,wielko$¢” siedliska. W wie-
kszym eksperymentalnym zbiorniku cyrkula-
cyjnym (Williams i More 1989), ktérego ditugosé
wynosita 250 cm, a szerokos$¢ 14,5 cm, Kkielz
Gammarus pseudolimnaeus dryfowat 38 razy
przebywajac w tym czasie sumarycznie droge
22,4m, natomiast w mniejszym (jego parametry
to 55 cm dtugosci i 7,3 cm szerokosci) dryfowat
tylko 7 razy przemieszczajgc sie na odlegtosc
3,04 m. Przytoczone wyzej ,Srednie” wartosci
osiggat kietz w ciggu nocy; w dzien byly one
znacznie nizsze. Takze w przypadku tego eks-
perymentu stwierdzono modyfikujacy wptyw
szybkosci pragdu na migracje; aktywnos¢ obu-
nogow wykazywata dwuszczytowy rozkiad —
byta wyzsza zarowno przy minimalnych, jak i
maksymalnych szybkosciach pradu (Townsend
iHildrew 1976).

Niewatpliwie dituzsze dryfowanie ,wymuszo-
ne” jest w duzych rzekach przez znaczne odle-
gtosci oddzielajgce preferowane przez poszcze-
g6lne organizmy siedliska. Z reguty w takich

rzekach szybkie osiggniecie dna to najczesciej
spotkanie z piaszczystym, mato zachecajgcym
do zasiedlenia przez wielu taksonow, poditozem
(Benke i wspoOtaut. 1991). Nalezy przy tym pa-
mietaé, ze odpowiednie siedlisko to nie tylko
stopien granulacji podtoza nieorganicznego, ale
takze ilos¢ i jakos$¢ zasobow pokarmowych (pe-
ryfitonu — glonéw osiadtych na dnie). W ekspe-
rymencie dryfujace chrusciki Chimarra aterri-
nia bltyskawicznie opuszczaly preferowane
przez siebie w naturalnych warunkach duze
glazy, ktére przed doswiadczeniem wysteryli-
zowano, hatomiast szybko zasiedlaty mniejsze
kamienie, ale z dobrze rozwinietg warstwg pe-
ryfitonu (walton 1978).

Dtugos¢ drogi dryfowania wydtuzajg takze
~-mechaniczne $rodki transportu”, jakimi sg na
przyktad oderwane od podioza plechy glonu
nitkowatego, bardzo pospolitej w naszych wo-
dach, gatezatki Cladophoraglomerata. Plechy te
sg szczegolnie licznie zasiedlone przez larwy
ochotkowatych, ktérych caty rozwoj, tacznie z
wylotem imagines, moze sie na nich odbywac.
Dodatkowym atutem takiej ptynacej wyspy jest
mniejsza presja drapieznikéw, bowiem narybek
o dtugosci 2-3 cm, ktorego gtéwnym pokarmem
sa larwy ochotkowatych, stroni od ptywania tuz
pod powierzchnig wody, unikajgc w ten sposob
swoich przesladowcow — zerujgcych ptakow i
ssakow (Power 1990). Wysoka czestotliwosc
znoszonych organizmow zwigzanych z peryfito-
nem moze by¢ takze wskaznikiem zmian w
wartosciach przeptywu (Brittain i Eikeland
1988, ward 1989, Quinn i Hickey 1990).

Na dtugos¢ drogi dryfowania ma jeszcze
wpltyw szereg innych czynnikéw biotycznych,
dotyczacych zaréwno samego organizmu (osob-
niki gtodne oraz okaleczone dryfujg czesciej i na
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wiekszg odlegtosé, Lomnicki i Slobodkin 1966,
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drapieznictwa, takze ryb (Raeder i McArthur

Williams i Levens 1988), jak i konkurencji czy 1995).

DRYF BEHAWIORALNY

Swiatto wptywa na aktywno$¢ organizméw
przez zmiane natezenia zachodzaca w ciggu
doby oraz zmiane dtugosci dniai zwigzane z tym
pory roku. Dzienna lub nocna aktywnos¢ bez-
kregowcéw, czyli dryf behawioralny, stymulo-
wana jest w gtéwnej mierze absolutnym nateze-
niem lub wzglednymi zmianami natezenia
Swiatta docierajgcego do ich siedlisk (Entiott
1970). Ukazata sie nawet praca okreslajgca li-

czbe lukséw niezbednych do wywotania wzro-
stu aktywnosci (diyfu) niektorych gatunkow
(Haney iwspétaut. 1983). Bardzo wyrazny trend
do nocnego dryfowania wykazuje wiele bezkre-
gowcow takich jak jetki, widelnice, wazki czy
kietze (Dance i Hynes 1979, Skinner 1985).
Znacznie mniej taksonow ma skilonnosci do
czestszych migracji w ciggu dnia; sa takze ga-
tunki aperiodyczne.

DLACZEGO ORGANIZMY DRYFUJA NOCA

Wzrost zageszczenia dryfu tuz po zachodzie
stonica uznali Eltiott (1967) i Ar11an (1982) jako
efekt zwiekszenia aktywnosci wielu organi-
zmoOw w tym czasie. Osobniki o nocnej aktyw-
nosci wychodzg o zmierzchu ze swoich Kkryjé-
wek na powierzchnige kamieni lub innych ele-
mentéw podtoza w poszukiwaniu zerowisk. Za-
chodzi wéwczas ostra konkurencja o pokarm i
przestrzen. W efekcie tej nasilonej konkurencji
czes$¢ osobnikéw traci kontakt z podtozem i jest
porywana przez prad wody. Poniewaz liczne
bezkregowce drapiezne sg réwniez aktywne w
nocy, a wiec i zwierzeta, ktore stanowig poten-
cjalnie ich ofiary moga unikna¢ spotkania z
drapieznikami, jezeli pozwalajg unies¢ sie pra-
dowi. | cowazne, ten nocny trend do dryfowania
staje sie wyrazniejszy w miare wzrostu osobni-
kéw; miode (male) organizmy z reguty nie wyka-
zujg okresowosci unoszenia, natomiast aktyw-
nos¢ starszych majuz charakter dobowych os-
cylacji. Nie wyklucza sie takze, iz proporcjonal-
nie wyzszy udziat duzych osobnikéw w faunie
znoszonej to, po czesci, ich wieksze narazenie
na dziatanie sit ptynacej wody.

Dlaczego jednak duze bezkregowce sg
aktywne w nocy? Wydaje sie, ze chodzi o uni-
kanie drapiezcy, ktory postuguje sie wzrokiem.
A takim niewatpliwie sa ryby. Generalnie me-
chanizm lokalizacji ofiar przez ryby odzywiajace
sie dryfem (gtownie tososiowate, Salmonidae)
jest nieco inny w poréwnaniu ze sposobem w
jaki umiejscawiajg swoje ofiary bezkregowce. O
ile w przypadku tych ostatnich do poszukiwa-
nia ofiar stuza przede wszystkim mechano- i
chemoreceptory, to tososiowatym postrzeganie
ofiar umozliwia orientacja wzrokowa (Culp i
wspoétaut. 1991). Szczegbétowa analiza strategii
zerowania pstraga dostarczyta danych o me-
chanizmach ksztattujgcych dryf behawioralny
bezkregowcéw. Na podstawie relacji: wymiary

ciata jetek dryfujacych i z przewodu pokarmo-
wego pstraga Allan (1982) stwierdzit silniejszg
presje zerujacych ryb na duze osobniki w ciggu
dnia, natomiast w nocy, w warunkach ograni-
czonej widocznosci ofiar, wybidrczos¢ pstraga
stabta. Tak wiec unikanie dziennej migracji
przez jetki o wiekszych wymiarach mozna uz-
nac za adaptacje pozwalajgcg unika¢ intensyw-
nego dziennego zerowania ryb. Jest to jeden z
mechanizmoéw obronnych, ktéry zwieksza do-
stosowanie pojedynczych ofiar i w skali popula-
cji prowadzi do redukcji Smiertelnosci. Hipote-
za, ze dryfowanie nocag jest mechanizmem
ochronnym przed wyzeraniem przez ryby zosta-
ta potwierdzona takze przez inne badania; w
dwu sasiadujgcych kanatach, jeden zasiedlony
rybami, odzywiajgcymi sie organizmami uno-
szonymi, a drugi pozbawiony tych kregowcow,
okreslano wymiary dryfujacych bezkregowcéw.
Okazato sie, ze w pierwszym z nich chwytano
wieksze ofiary w nocy, natomiast w drugim w
ciggu dnia (Maimquist 1988). Panuje przekona-
nie, ze selektywne wyzeranie wiekszych form
bentosu (najczesciej sa to imigranty) przez ryby
ma wptyw na ksztattowanie stosunkéw iloscio-
wych lub nawet skladu jakosciowego, modyfi-
kuje tempo produkcji, a takze stosunki konku-
rencyjne. Zwykle przy niskiej presji ryb wieksza
jest przecietna wielko$¢ osobnika zoobentosu
oraz wyzszy udziat drapiezcow bezkregowych w
biomasie. Wykorzystywane przez ryby sa tez
formy tatwo dostepne, takie jak poczwarki (Ka-
jak 1980).

Flecker (1992) ocenit, w aspekcie history-
cznym, interakcje: ryby (pstragi) — bezkregow-
ce (jetki z rodzaju Baetis). W Andach badat on
dryfw strumieniach o szerokim zakresie nasi-
lenia drapieznictwa — od catkowicie pozbawio-
nych tych kregowcéw (wysoko w gdrach) do
strumieni o wysokiej presji zerujacych ryb (u
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podndzy Andéw). W strumieniach historycznie
pozbawionych pstragéw nie stwierdzono réznic
w zageszczeniu jetek w toni wodnej miedzy nocg
i dniem, natomiast w strumieniach z progre-
sywnie wzrastajgcym drapieznictwem odnoto-
wano stopniowg zmiane behawioru niektérych
taksonéw — od aperiodycznosci do wzmozonej
aktywnosci nocg. Usuniecie ryb nie powodowa-
to wtérnej aperiodycznosci jetek z rodzaju Bae-
tis, co zdaniem Fleckera (1992) Swiadczy o
genetycznie utrwalonym podtozu tego zachowa-
nia. Na obszarze tym udato sie ustali¢ czas
wzajemnego oddziatywania drapiezca-ofiara;
pierwsze pstragi wprowadzono do tych strumie-
ni okoto 60 lat przed badaniami.

Zmiana dobowej dobowej aktywnosci nieko-
niecznie musi by¢é mechanizmem obronnym
duzych bezkregowcow (Friberg i wspolaut.
1994). Ponowne, po kilkuletniej przerwie, poja-
wienie sie substancji chemicznych wydziela-
nych przez ryby introdukowane do strumienia
powodowato natychmiastowe unieruchomienie
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duzych kietzy. Niewatpliwie zmniejszenie loko-
motorycznej aktywnosci duzych osobnikéw w
obecnosci ryb — jest mechanizmem Kkorzyst-
nym w aspekcie krotkoterminowym (zwieksza
szanse przezycia pojedynczych osobnikéw), na-
tomiast w dltuzszym okresie czasu moze prowa-
dzi¢ do ograniczenia wzrostu populacji.

Nalezy sie zastanowié, czy i inne zwierzeta
kregowe wywotuja podobna reakcje bezkregow-
cOw. Ciekawe spostrzezenia o braku odpowiedzi
bentofauny na intensywne zerowanie pluszczy
opublikowali Jenkins i Ormerod (1996). W
sztucznym strumieniu obserwowano bardzo
opézniong reakcje organizméw zasiedlajacych
dno, ktora nie zabezpieczata ich jednak przed
wyzeraniem — zwinni pltywacy uciekali w ton
wodna lub odsuwali sie od modelu dzioba pta-
kéw dopiero przy dotyku lub przesuwania przez
model podtoza (kamieni). Autorzy Ci przedsta-
wili 4 alternatywne hipotezy prébujgce wyjasnic
przyczyny takiego zachowania, jednak kazda z
nich wymaga weryfikacji.

PRZYCZYNY DRYFOWANIA BEZKREGOWCOW

Jak wyzej odnotowano, dryfowanie jest po
czesci efektem aktywnosci ruchowej zwierzat w
poszukiwaniu pokarmu, ktére w rezultacie pro-
wadzi do przypadkowych przesiedlen. Ale i sa-
me zwierzeta aktywnie przenoszg sie do toni
wodnej w poszukiwaniu nowych zasobéw po-
karmowych, zwlaszcza przy jego skupiskowym
rozmieszczeniu. Kohler (1985) sugeruje, ze za-
leznos¢ miedzy dostepnoscig a zapotrzebowa-
niem na pokarm determinuje celowe wiaczanie
sie w dryf, ograniczane gtéwnie ryzykiem zwig-
zanym z obecnoscig drapieznika. Potwierdze-
niem tej tezy moze by¢ fakt, iz w dryfie przewa-
zaja osobniki z pustymi przewodami pokarmo-
wymi (tomnicki i Slobodkin 1966, Williams i
Levens 1988). Tak wiec, wyjasnienie i zrozu-
mienie ,decyzji” podejmowanej przez potencjal-
ne ofiary lezy zatem w znalezieniu kompromiso-
wego rozwigzania miedzy zdobyciem pokarmu i
rownoczesnym uniknieciem bycia zjedzonym,
zaréwno przez bezkregowce, jak i ryby. Takie
kompromisowe rozwigzanie miedzy wedréwka-
mi behawioralnymi w poszukiwaniu zasobow
pokarmowych i jednoczesnie przezyciem moze
prowadzi¢ to specyficznej dla gatunku i stano-
wisk réznorodnosci w sklonnosci do nocnego
dryfowania (Culp i wspétaut. 1991, Poff i
wspotaut. 1991, Flecker 1992). Jest to mecha-
nistyczna interpretacja zachowan osobnikoéw,
w kategoriach jego kosztéw i zyskéw ponoszo-
nych w zaleznosci od tego czy dryfuje czy tez nie.

Aktywne dryfowanie, o czym wyzej wspo-
mniano, moze by¢ takze forma ucieczki przed
drapieznymi bezkregowcami. Znaczacy wptyw
na populacje swoich ofiar majg widelnice, waz-
ki, niektére chrzgszcze i muchéwki, budujace
sieci chrusciki i stutbie. Natomiast najczestsze
ofiary to muchéwki, mate nimfyjetek czy widel-
nic lub tez wioslarki (Brittain i Eikeland 1988).
Ale organizmy z toni wodnej (formy aktywnie
ptywajace, petzajace ponad substratem czy
biernie dryfujace) sa tatwo utylizowane przez
liczne drapiezce bezkregowe. Stosunkowo tatwo
sg tez likwidowane imigranty, ktére nie zbudo-
watly jeszcze rurek i nie znalazty schronienn w
nowym $rodowisku. A zatem w wielu sytu-
acjach drapiezcy bezkregowi dziatajg jako me-
chanizm dostosowujacy poziom obfitosci ofiar
do mozliwosci (pojemnosci) Srodowiska, likwi-
dujac po pierwsze osobniki mato aktywne, cze-
sto stabe, niedokarmione, a wiec w ztej kondy-
cji, niezdolne do ucieczki przed drapiezcg. Po
drugie — szczegolnie aktywne ruchliwe i migru-
jace, w poszukiwaniu pokarmu lub innych re-
kwizytéw Srodowiska i przez wzmozong ruchli-
wos¢ czesto bezposrednio kontaktujgce sie z
drapiezcg. Tak wiec, efektem konkurencji, kt6-
rej nasilenie zalezy od warunkéw srodowisko-
wych, jest powstawanie czesci populacji bar-
dziej dostepnej dla drapiezcy i wlkasnie przez te
czes¢, w gtownej mierze, odbywa sie regulacja
obfitosci ofiar (Kajak 1980). Minshall i Peter-



Dryfnie tylko genetyczny i kontynentalny

sen (1985) sugerujg zreszta, ze dryfujace bez-
kregowce reprezentujg stabszg, genetycznie i
fizjologicznie, cze$¢ populacji. Hipoteza ta w
znacznej mierze zostata potwierdzona wynika-
mi badanw iltzbach i Cumminsa (1989). Stwier-
dzili oni srednio trzykrotnie wyzszg Smiertel-
nos¢ dryfujagcych osobnikéw w poréwnaniu z
organizmami osiadtymi na dnie; czestojest ona
spowodowana infekcjg patogendéw (Vance
1996). Zanotowano rowniez wyzszg czestotli-
wo$¢ wystepowania okaleczonych zwierzat w
dryfie. Nilsson (1986) uznat, ze uszkodzone
odnéza 13% populacji jetek w dryfie to wynik
spotkania z drapieznymi chruscikami. Co wie-
cej, porownat on te mozliwos¢ utraty czesci
odnézy do adaptacji rozwinietej ujaszczurek, a
polegajacej na mozliwosci odrzucenia ogona.
Trzeba jednak podkresli¢, ze bezkregowce z
uszkodzonymi odnézami stajg sie w natural-
nych strumieniach tylko biernym elementem
dryfu, tatwo eliminowanym przez drapiezniki
(Williams i Levens 1988).

Eksperymenty i symulacja komputerowa
Anholta (1995) potwierdzity, iz pozostawanie w
siedlisku jest strategig nadrzedna do migracji,
dajacej organizmowi, przeciez niewielkg szanse
na znalezienie korzystnego dla dalszego rozwo-
ju habitatu.

Wykorzystywanie dryfujgcych zwierzat
przez konsumentéw wyzszych poziomoéw trofi-
cznych to gtéwne zatozenie produkcyjno-kom-
pesacyjnego modelu, zaproponowanego przez
W atersa (1981). Jego zdaniem, fauna unoszona
reprezentuje nadmiar produkcji w stosunku do
pojemnosci Srodowiska. Wedtug tego badacza
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dryf powinien by skorelowany z zageszczeniem
— jezeli zageszczenie zbliza sie do wydolnosci
Srodowiska lub ja przekracza, a zasoby pokar-
mowe sie wyczerpujg, to dryf powinien wzra-
stac.

Inna jeszcze hipoteza, cykl kolonizacyjny
Mullera (1954) interpretuje dryf jako ciggte
przemieszczanie sie larw w dét strumienia, pra-
wdopodobnie w reakcji na przegeszczenie. Zu-
bozeniu fauny dennej zapobiegajga kompensa-
cyjne loty dorostych samic, sktadajgcychjaja w
gorze strumienia. W zwigzku ze znacznie niz-
szym zageszczeniem, awiec i nizszg konkuren-
cjg o zasoby srodowiska, wyzszym wskaznikiem
urodzin, szybszym wzrostem kolonizatoréw,
wyzszg przezywalnoscig mtodych larw w wyni-
ku nizszej konkurencji, wystarczy wylot Kilku
dorostych samic (owady wodne wytwarzajgq du-
Z0jaj, ich ztoza zawierajg od kilkudziesieciu do
kilku tysiecy jaj), aby uzupelnié straty w gor-
nym odcinku strumienia.

Dwie wyzej wymienione hipotezy proébujg
wyjasni¢ tak zwany ,paradoks diyfu”(Hershey
i wspétaut. 1993, Anholt 1995) czyli utrzymy-
wanie sie zageszczenia organizmow na dnie
rzeki na pewnym poziomie, mimo ich ciggtego
przemieszczania sie w dot strumienia. Jednakze
staboscia cyklu kolonizacyjnego, zdaniem wielu
hydrobiologéw, jest stabe udokumentowanie
zarébwno przemieszczenia sie populacji (larw) w
dét cieku, jak i lotéw samic w gére strumienia.
Z kolei w przypadku modelu produkcyjno-kom-
pensacyjnego, jego staboscia jest brak zalezno-
Sci miedzy zageszczeniem bentofauny a iloscig
znoszonych zwierzat.

ROLA DRYFU W KOLONIZACJI SIEDLISK

Bardzo istotna funkcja diyfu to ciggle pene-
trowanie srodowiska; osobniki migrujgce sta-
nowig grupe ekspansywng, ktora dokonuje in-
wazji i zasiedlern na nowe tereny. Minshall i
Petersen (1985) poréwnali rozwéj struktury
zgrupowan bezkregowcéw bentosowych w no-
wych, kamienistych siedliskach z modelem ko-
lonizacji wysp oceanicznych McArthura i W il-
sona (1963). Ich zdaniem migracja ,do” i ,z”
takich mikrosiedlisk odbywa sie wlasnie przez
diyf. Migracja i zasiedlanie nowych odcinkéw
dna rzek realizowane sg przez tak zwanych
L~Zwinnych pltywakéw” albo/ i przez wczesne
stadia rozwojowe owaddw, posiadajgce specjal-
ne przystosowania do czynnego lub biernego
przenoszenia sie z miejsca na miejsce, 0 czym
wyzej wspomniano. W pierwszej fazie koloniza-
cji r6znorodnos¢ gatunkowa jest niska, a pio-
nierami nowego siedliska ciekéw sg wilasnie

ruchliwe formy bentosu, takie jak jetki z rodza-
ju Baetis, kielze (Gammaridae), czy widelnice
(Plecoptera), a zatem zgrupowanie bentofauny
przypomina, pod wzgledem obfitosci i r6znorod-
nosci, skiad dryfujgcego bentosu. Ten wczesny
etap kolonizacji trwa zreszta bardzo krétko,
tylko 1-2 dni. Druga faza kolonizacji charakte-
ryzuje sie znacznym wzrostem réznorodnosci
gatunkowej, tym wyzszym i w ciagu dtuzszego
czasu osigganym, im bardziej rozlegle i mozai-
kowe jest opanowywane srodowisko; moze ona
trwac do 32 dni. Alejuz w tym kolejnym okresie
nowo formujace sie zgrupowanie rozni sie od
skiadu diyfu.

W allace (1990) zwrocit tez uwage na sezo-
nowy aspekt migracji. W okresie letnim wyzsze
tempo rekolonizacji charakteryzuje te grupy
owadow, ktérych uskrzydlone imagines poja-
wiajg sie z wysoka czestotliwoscig w powietrzu,
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natomiast zimg skuteczniejszym sposobem w
opanowywaniu nowych siedlisk jest dryfowa-
nie. Dla organizméw, ktore nie majg w swoim
rozwoju form powietrznych, wedréwki po pod-
tozu ciekoéw sajedynag mozliwoscig zasiedlenia
odcinkdéw w gorze rzeki. Zdaniem Séderstréoma
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(1987) migracje wodnych stadiéww gore ciekéw
sg bardzo efektywne i moga rekompensowac
sptyw 7-10%, a w szczegdlnych przypadkach,
nawet do 40% bezkregowcéw. Te wedréwki sa
jednak zagadnieniem stosunkowo stabo pozna-
nym.

ASPEKT MONITORINGOWY

Nalezy zwréci¢ uwage na jeszcze jeden
aspekt badan nad dryfem - aspekt monitorin-
gowy. Niektére grupy makrobezkregowcéw ben-
tosowych wykorzystywane sg od wielu lat jako
wskazniki trofri i zanieczyszczen rzek (Metcalfe
1989); grupa dogodna do tego celu sa, zdaniem
niektorych ekologéw, owady dominujgce lub
wspoétdominujgce w bentosie odcinkéw rzek o
réznej rzedowosci — muchéwki z rodziny ochot-
kowatych (Chironomidae). Poczatkowo do oce-
ny jakosci wad pobierano larwy tych owadéw z
dna rzek. Jednakze od kilku lat, ze wzgledu na
pojawienie sie dobrych kluczy do identyfikaciji
poczwarek i ich wylinek, podejmowane sa takze
proby wykorzystania w monitoringu dryfuja-
cych wylinek poczwarkowych ochotkowatych.
Decyduje o tym nizsza pracochtonnos¢ przy
zebraniu reprezentatywnych danych z toni
wodnej, w poréwnaniu z prébami z dna rzeki.
Jezeli wzig¢ pod uwage trwatosé¢ wylinek po-

czwarkowych ochotkowatych (ptywaja na po-
wierzchni wody przed zatonieciem przez dwa
dni), oraz fakt, ze wiekszos¢ z nich w rzekach o
srodkowej rzedowosci nie przeptywa odcinka
diuzszego od 100 m (Ruse i Wilson 1995), to
nalezy sie spodziewac, ze zebrana kolekcja wy-
linek, zwlaszcza poczwarek, dobrze reprezentu-
je lokalng populacje owaddw i efektywnosc¢
ustalania na ich podstawie réznorodnosci ga-
tunkowej rzeki moze by¢ bardzo wysoka (Sopo-
nis 1980, Wilson 1992).

Ten, sitg rzeczy, krotki przeglad zagadnien
zwigzanych z diyfem miat za zadanie wykazac
ztozono$¢ mechanizméw determinujgcych za-
geszczenie bezkregowcow w tonii wodnej rzek.
Obecnie w wielu osrodkach hydrobiologicznych
prowadzone sag eksperymenty, zwlaszcza z za-
kresu biotycznych oddziatywan, ktére prébujg
wyjasni¢ watpliwosci wiele dotyczacych roli diy-
fu w ekosystemach lotycznych.

DRIFT: NOT ONLY GENETIC AND CONTINENTAL

Summary

Downstream transport of benthic macroinvertebrates
in rivers is called macroinvertebrate drift or water-borne
transport. Since the experiments of MO1i1er (1954) and
Waters (1962, 1965, 1972) this phenomenon became the
subject of serious inquiries. The accelerated information
exchange in 1970s and 1980s and latter has revealed an
immense complexity of this phenomenon.

Agile swimmers dominate the water column in rivers;
among the insects there are many Ephemeroptera, some
Diptera (especially Simuli- idae), some Plecoptera and Tri-
choptera, while among the crustaceans: amphipods and
isopods which are such agile swimmers.

Among abiotic factors the discharge of water was found
to have the greatest influence on the drift density. Catastro-
phic drift results from the effect of floods or other events
such as drought or influx of sewage and pesticides. Diel
periodicity or behavioural drift (the number of drifting

animals usually is greater by night than by day) is the effect
ofavoidance of predators that rely on vision for prey capture
(fishes). Thus the predation risk, greatest during the day
and for large individuals, constrains the foraging activity of
macroinvertebrates to hours of darkness. Three hypotheses
explaining the role of drift in the functioning of lotic ecosys-
tems are presented: the colonisation cycle (larval popula-
tions move downstream while adults fly upstream to bread
there and thus to maintain the population), the production-
compensation model (drift represents production in excess
of the carrying capacity of the substrate) and the third that
gives a more mechanistic and functional explanation of
drift. In this last hypothesis the benefits for and costs to,
individuals entering the drift are considered. Drift has an
enormous colonisation potential and may also be used as
the indicator of water quality.
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