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DRYF(T) NIE TYLKO GENETYCZNY I KONTYNENTALNY 

CO TO JEST DRYF RZECZNY

Dryf bezkręgowców w rzekach (także 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 prądem wody. Na­
leży podkreślić, iż czasem terminem dryf okre­
śla się także inne organizmy transportowane w 
dół rzeki, takie jak glony (Barnese, Lowe 1992) 
czy wioślarki i widłonogi (Rundle 1990, Schram 
i współaut. 1998). Szczególnie wysoki jest udział 
właśnie fito — czy zooplanktonu w faunie zno­
szonej z jezior i zbiorników zaporowych, zwła­
szcza w okresie znacznego uwalniania z nich 
wody (Ward 1975, Armitage i Capper 1976). W 
praktyce jednak, mówiąc o dryfie, ma się zwykle 
na myśli migrujące bezkręgowce z osadów de­
nnych (bentos) i, w zasadzie, niniejsze opraco­
wanie dotyczy tych organizmów.

Pionierskie badania nad dryfem miały miej­
sce pod koniec lat 30. naszego wieku. Począt­
kowe słabe zainteresowanie diyfem bezkręgow­
ców wśród hydrobiologów należy przypisać 
identyfikacji tej frakcji z organizmami wodnymi

oderwanymi od dna lub roślin albo lądowymi, 
nadwodnymi, straconymi wiatrem lub spłuka­
nymi do wody, wleczonymi biernie przez prąd 
wody, a wiec mającym charakter przypadkowy, 
trudny do interpretacji. Przyspieszony dopływ 
informacji w latach sześćdziesiątych i siedem­
dziesiątych (Muller 1954, 1973; Waters 1965, 
1972; Elliott 1967, 1970) spowodował, ze wy­
różniono kilka przyczyn migracji, które wskazy­
wały na określone reakcje bezkręgowców w sto­
sunku do wybranych czynników abiotycznych. 
Eksperymenty z zakresu biotycznych oddziały­
wań znacznie rozszerzyły listę czynników deter­
minujących zagęszczenie dryfu wskazując na 
ogromną złożoność tego zjawiska. O docenieniu 
wagi tego zjawiska świadczy fakt, iż we wcześ­
niej wydanych podręcznikach z zakresu hydro­
biologii były zaledwie krótkie wzmianki (lub w 
ogóle ich brakowało), podczas gdy w najno­
wszych dryfowi poświecono odrębny rozdział 
(Allan 1998); pewne aspekty migracji bezkrę­
gowców przedstawiono także w artykułach 
Grzybkowskiej (1991) i Kołodziejczyka (1999).

METODY BADAN

Dryf najczęściej szacowano w źródłowych 
odcinkach strumieni, chociażby ze względu na 
łatwość pobierania prób. Jednakże w ostatnich 
latach oceny skali migracji bezkręgowców doko­
nywano także w dużych rzekach na przykład 
Wołdze czy Mississippi, o czym można przeko­
nać się z lektury materiałów źródłowych oraz 
prac przeglądowych: Brittaina i Eikelanda

(1988), Cellot (1989a) oraz Anderwalda i 
współaut. (1991).

Najprostsza i najczęściej stosowana metoda 
polega na częściowym lub całkowitym przegro­
dzeniu strumienia sieciami i chwytaniu w nie 
migrantów. Z reguły sieć obejmuje strumień od 
dna aż do jego powierzchni, czasami jednak 
zbiera się bezkręgowce oddzielnie z poszczegól­
nych warstw wody, zwłaszcza jeśli rzeka jest 
głęboka. W dużych rzekach obok stratyfikacji 
pionowej uwzględnia się również dynamikę diy- 
fu w poszczególnych strefach rzeki (Fleituch
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1985, Obi i Conner 1986, Cellot 1989b, 
Grzybkowska i współaut. 1993).

Gęstość użytej siatki zależy od przyjętego 
zadania badawczego. Przez wiele lat hydrobio­
lodzy koncentrowali swoja uwagę na starszych 
(większych) stadiach rozwojowych przemiesz­
czających się bezkręgowców; do ich połowu naj­
częściej używano siatki o wymiarach oczek od 
250 do 500 ąm. Jednakże w ostatnich latach, 
celem oszacowania całej skali zjawiska zastoso­
wano sieci o gęstości 50 ąm, a więc chwytające 
także te najmniejsze (najmłodsze) stadia rozwo­
jowe.

Możliwości prezentacji zebranych danych 
jest kilka. Liczbę złowionych w sieci osobników 
można przedstawić jako:
-  gęstość dryfu czyli liczbę osobników zatrzy­

manych w określonej jednostce objętości 
(najczęściej w 100 m3);

-  szybkość diyfu (intensywność spływu) — 
liczbę wszystkich bezkręgowców dryfują­
cych w badanej płaszczyźnie przekroju rze­
ki, w określonej jednostce czasu, najczęściej 
w ciągu doby.

Można również oceniać nie tylko liczbę, ale i 
masę unoszonych zwierząt w określonej objętości 
wody przeliczając na jednostkę czasu (dobę).

Niekiedy w literaturze przedmiotu w celu 
określenia „skłonności” (predyspozycji) po­
szczególnych taksonów zwierząt bentosowych 
do dryfowania podaje się wskaźnik udziału ben- 
tosu w dryfie [U, %).

T T -  xD 100 
X - x D

gdzie:
x — liczba osobników dryfujących w 1 m3, X  — 
liczba osobników w bentosie przypadających na 
1 m2 , D — głębokość rzeki w m (Elliott 1967).

Celem oszacowania aktywności dobowej 
bezkręgowców (fototaksja dodatnia lub ujemna) 
obliczany jest także indeks dobowy, który okre­
śla stosunek liczbowy ze średniej osobników 
dryfujących w określonej jednostce objętości 
wody nocą do średniej w ciągu dnia (przy aktyw­
ności nocnej), lub odwrotnie, jeśli osobniki wy­
kazują aktywność w ciągu dnia (Ferrington 
1984).

ILOŚĆ I SKŁAD FAUNY UNOSZONEJ

Generalnie bezkręgowce z osadów dennych 
stanowią nikły procent ogólnej masy unoszonej 
zawiesiny (cząstek materii organicznej, POM). 
Oczywiście udział ten podlega wahaniom 
wzdłuż biegu cieków; zmienia się w zależności 
od stopnia zalesienia doliny rzecznej i rozwoju 
strefy ekotonowej. Ta ekotonowa strefa deter­
minuje nie tylko ilość dopływającej do rzeki 
allochtonicznej materii organicznej, ale także 
stanowi siedliska dla wielu lądowych bezkrę­
gowców. W zasadzie migrujące bezkręgowce 
stanowią około 1%, rzadko przekraczając kilka 
procent masy POM (Grzybkowska i współaut. 
1990). W wartościach liczbowych zagęszczenia 
dryfujących zwierząt mieszczą się między kilka­
dziesiąt a kilkaset osobników w 100 m3 wody 
(Anderwald i współaut. 1991). Prędkość dryfu 
może być bardzo wysoka, zwłaszcza w dużych 
rzekach; Berner (1951) policzył 24 min organi­
zmów, o masie 200 kg, płynących w dolnym 
biegu Missouri w ciągu 24 godzin.

Najliczniejszymi organizmami w toni wodnej 
są zwinni pływacy, o dużych zdolnościach prze­
mieszczania się z dna rzeki w nurt, jak i ponow­
nego osiągania dna, a więc opatrzone odnóżami 
larwy owadów takie jak: jętki, chruściki, ważki 
oraz skorupiaki, głównie kiełże (Elliott 1967, 
1981; Fleituch 1985; Skinner 1985; Benke i 
współaut. 1986; Obi i Connor 1986, Grzybko­
wska i współaut. 1987).

Generalnie nie należy się spodziewać propo­
rcjonalnego udziału poszczególnych taksonów 
bentosu w dryfie. Obserwowane rozbieżności w 
strukturze dominacji bentosu i dryfu można 
częściowo wyjaśnić, po pierwsze wyższą skłon­
nością do aktywnego przemieszczania się nie­
których bezkręgowców nazywanych „dobrymi 
dryferami” czy „zwinnymi pływakami”, o czym 
już wyżej wspomniano. Kolejną z przyczyn ta­
kich rozbieżności mogą być cykle rozwojowe 
owadów, w szczególności tak drobnych form jak 
muchówki Chironomidae czy Simuliidae. Duża 
liczba generacji tych owadów w sezonie powo­
duje, iż w dryfie, z wysoką częstotliwością poja­
wiają się młode stadia rozwojowe, tuż po opu­
szczeniu osłon jajowych; stanowią one element 
dryfu rozpraszającego (Ferrington 1984, Sto­
rey i Pinder 1985, Grzybkowska współaut 
1987, T illey 1989). Następną z przyczyn roz­
bieżności może być zmiana skłonności do uno­
szenia w wodzie w rozwoju ontogenetycznym 
poszczególnych taksonów.

Wymienione wyżej czynniki powodują, że 
wartości współczynnika udziału bentonicznych 
form makrofauny w dryfie oscylują wokół 
0,01% dla niskorzędowych odcinków (Waters 
1965) do 0,1-1,9% dla sześciorzędowego stru­
mienia (Benke i współaut. 1986).

Obok bezkręgowców unoszone są także ich 
jaja oraz wylinki, szczególnie licznie poczwarko-
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we; dokładniejsze informacje o ich przydatności 
do oceny różnorodności gatunkowej oraz moni­
toringu wód zamieszczono w rozdziale „Rola 
diyftu w kolonizacji siedlisk”.

W diyfie obecna jest także fauna lądowa. Jej 
skład i obfitość zależą od wielkości strumienia, 
charakteru jego zlewni (stopnia rozwoju ekoto- 
nowej strefy), a także sezonu oraz warunków 
pogodowych, zwłaszcza siły wiatru; w ciepłe, 
słoneczne dni w diyfie liczniejsze są uskrzydlo­
ne formy owadów (E l l i o t t  1967). Generalnie 
jednak fauna lądowa stanowi niewielką frakcję

diyfu. Jedną z najwyższych wartości odnotowa­
no w andyjskim strumieniu, w którym udział 
organizmów lądowych dochodził aż do 16% bio­
masy unoszonych bezkręgowców; były to głów­
nie pająki, skoczogonki i pluskwiaki (T u r c o t te  
i H a rp e r  1982). W Polsce środkowej, w odcin­
kach rzek płynących przez zlewnie o rolniczym 
charakterze, fauna lądowa w cyklu rocznym 
stanowiła niewiele ponad 1% dryfującego zo- 
obentosu; w tej frakcji dominowały owady 
(G rzybkow ska  i współaut. 1987, 1990).

DRYF ROZPRASZAJĄCY

Wśród najwcześniej wyróżnionych czterech 
rodzajów diyfu znalazł się diyf rozpraszający 
(M u l le r  1973), który dotyczy dyspersji bardzo 
młodych osobników wkrótce po opuszczeniu 
osłon jajowych. Na przykładzie owadów ochot- 
kowatych (Chironomidae, dla przypomnienia są 
to dominujące muchówki bentosu ekosyste­
mów rzecznych) warto zapoznać się z wczesnym 
okresem ich cyklu życiowego. W warunkach 
laboratoryjnych młode larwy Chironomidae po­
zostają zaledwie kilka godzin w żelowej sub­
stancji otaczającej jaja, odżywiając się zarówno 
samą masą, jak i cząstkami detrytusu oraz 
okrzemkami do niej przyklejonymi (P in d er
1995). Bardzo silna fototaksja sprawia, że 
wkrótce młodociane stadia larwalne znajdują 
się w toni wodnej. Są one szczególnie predesty­
nowane morfofrzjologicznymi cechami do uno­
szenia w wodzie; cechy te to znaczna powierz­
chnia ciała (determinowana obecnością długich 
szczecin odwłokowych), duża zawartość ciał tłu­
szczowych, wysoka ruchliwość oraz, co jest bar­
dzo ważne, umiejętność odżywiania się materią 
unoszoną w toni wodnej (K a lu g in a  1959). Z 
czasem jednak młode larwy zmniejszają swoja 
aktywność w toni wodnej i powoli opadają na 
dno. Jeśli natrafią na odpowiednie podłoże 
zmieniają behawior — stopniowo ich dodatnia 
reakcja na światło zmniejsza się, zagrzebują się 
w osadach dennych lub/i niektóre z nich zaczy­
nają budowę domków.

Niewątpliwie do elementów dryfu rozprze­
strzeniającego należy także zaliczyć unoszone 
jaja. W illia m s  (1982) prześledził liczebność i 
drogę dryfowania złoży jajowych muchówek Po- 
lypedilam convictum z rodziny ochotkowatych 
(Chironomidae). W ciągu pięciu godzin w małym 
strumieniu (o powierzchni przekroju 2,25 m2) 
zanotował około 50000 takich złoży. Złoża te 
mogą dryfować wiele kilometrów w dół rzeki. 
Przebycie takiej drogi możliwe jest ze względu 
na specyfikę budowy złoży jajowych. W środku 
każdego, spiralnie zwiniętego, galaretowatego 
sznura z jajami (przypominającego wyglądem 
zminiaturyzowany skrzek płazów), tkwi uwię­
ziony pęcherzyk gazu. Po około 2-3 godzinach 
znoszenia pęcherzyk zmniejsza się do tego sto­
pnia, ze złoża opadają na dno. Jest to jeszcze 
jeden z całej serii różnorodnych mechanizmów 
ułatwiających rozprzestrzenianie się, a wiec i 
intensywną penetrację ekosystemu przez za­
siedlające go gatunki.

Okres szybkiego wzrostu osobników często 
zbiega się ze zwiększonym udziałem w dryfie, co 
prawdopodobnie należy łączyć ze wzrostem ich 
zapotrzebowania na pokarm (E l l i o t t  1967, W i­
le y  1981). Ale nie tylko. Taki wzrost aktywności 
(ruchliwości), obserwowany jest u wielu nimf i 
larw owadów przed przepoczwarzeniem i wylo­
tem imagines (E l l i o t t  1981). U samców skoru­
piaków, kiełża i ośliczki, wzrost zagęszczenia 
dryfu może być także wynikiem poszukiwania 
partnera (M u l le r  1974).

DRYF KATASTROFICZNY I JEGO PRZYCZYNY

Niskie zagęszczenie migrujących zwierząt 
może być interpretowane jako aktywne, „celo­
we” wchodzenie w toń wodną, natomiast wyso­
kie — to już wynik zwiększenia przepływu (S tat- 
zn e r  1997). Właśnie przepływ jest wymieniany 
jako jeden z ważniejszych parametrów kształtu­
jących gęstość dryfu. Z reguły znaczne podnie­

sienie przepływu powoduje szybką reakcję bez­
kręgowców — opuszczanie zagrożonej strefy i w 
konsekwencji wysokie zagęszczenie unoszo­
nych organizmów w toni wodnej (S c u llio n  i 
S in ton  1983). Reakcja ta jest tym gwałtowniej­
sza, im dłuższy jest okres stabilizacji poprze­
dzający powodzie (P e r r y  i P e r r y  1986).
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Jeżeli wzrost przepływu w wyniku natural­
nych wezbrań czy regulacji poziomu wody w 
różnego rodzaju przepływowych zbiornikach, 
powoduje masowe znoszenie organizmów, jako 
efekt ich wymywania z podłoża, to mówimy o 
dryfie katastroficznym (A n d erson  i Lekhm ul 
1968), Ale diyf katastroficzny może być również 
przejawem reakcji zwierząt na niesprzyjające 
zmiany jakości wody, takie jak, na przykład, 
odprowadzane do rzek ścieki bytowe czy prze­
mysłowe lub zanieczyszczenia pestycydami. 
Oczywiście bardzo wysokie stężenia różnego ro­
dzaju szkodliwych substancji może spowodo­
wać całkowite zniszczenie fauny dennej i w 
rezultacie masowe znoszenie martwych organi­
zmów w dół rzeki.

Należy podkreślić, że nie tylko podwyższe­
nie, ale i redukcja przepływu może być przyczy­
ną masowej migracji bezkręgowców. W tym 
przypadku czynnikiem determinującym ich 
ucieczkę jest spadek ilości tlenu rozpuszczone­
go w wodzie. W takich ekstremalnych warun­
kach ujawnia się też gradacja w szybkości opu­
szczania zagrożonej odwodnieniem strefy; w 
pierwszej kolejności opuszczają ją zwinni pły­
wacy.

Warto wiedzieć, iż eksperymentalnie dryf 
katastroficzny bezkręgowców wywołano przy 
użyciu rotenonu (H e l f r ic h  1980, D u d geon  
1990), środka stosowanego zarówno przez In­
dian do połowu ryb, jak i przez ichtiologów do 
oceny wielkości populacji lyb.

DŁUGOŚĆ DROGI DRYFOWANIA

Od przepływu i szybkości prądu oraz budo­
wy migrującego organizmu zależy, w dużej mie­
rze, odległość jaką jednorazowo pokonują zwie­
rzęta. Przy małej szybkości prądu (0-25 cm s'1) 
85% bezkręgowców przemieszcza się na odle­
głość do 2 m, a przy 200 cm s-1 nawet do 20 m 
(Tow nsend i H ild r e w  1976). Oczywiście wielo­
krotne włączanie się w dryf pozwala im pokony­
wać znacznie większe odległości. Dystans ten 
wydłużają, nawet do kilkuset metrów, silne ule­
wy czy powodzie, które powodują poruszenie 
podłoża, i w konsekwencji powodują wymywa­
nie fauny, a więc mają charakter katastroficzny 
(W a te rs  1965, 1981).

Bardzo istotnym czynnikiem determinują­
cym częstotliwość i długość drogi migracji bez­
kręgowców jest „wielkość” siedliska. W wię­
kszym eksperymentalnym zbiorniku cyrkula- 
cyjnym (W illiam s i M o re  1989), którego długość 
wynosiła 250 cm, a szerokość 14,5 cm, kiełż 
Gammarus pseudolimnaeus dryfował 38 razy 
przebywając w tym czasie sumarycznie drogę 
22,4m, natomiast w mniejszym (jego parametry 
to 55 cm długości i 7,3 cm szerokości) dryfował 
tylko 7 razy przemieszczając się na odległość 
3,04 m. Przytoczone wyżej „średnie” wartości 
osiągał kiełż w ciągu nocy; w dzień były one 
znacznie niższe. Także w przypadku tego eks­
perymentu stwierdzono modyfikujący wpływ 
szybkości prądu na migrację; aktywność obu- 
nogów wykazywała dwuszczytowy rozkład — 
była wyższa zarówno przy minimalnych, jak i 
maksymalnych szybkościach prądu (Tow nsend 
i H ild r e w  1976).

Niewątpliwie dłuższe dryfowanie „wymuszo­
ne” jest w dużych rzekach przez znaczne odle­
głości oddzielające preferowane przez poszcze­
gólne organizmy siedliska. Z reguły w takich

rzekach szybkie osiągnięcie dna to najczęściej 
spotkanie z piaszczystym, mało zachęcającym 
do zasiedlenia przez wielu taksonów, podłożem 
(Benke i współaut. 1991). Należy przy tym pa­
miętać, że odpowiednie siedlisko to nie tylko 
stopień granulacji podłoża nieorganicznego, ale 
także ilość i jakość zasobów pokarmowych (pe- 
ryfitonu — glonów osiadłych na dnie). W ekspe­
rymencie dryfujące chruściki Chimarra aterri- 
nia błyskawicznie opuszczały preferowane 
przez siebie w naturalnych warunkach duże 
głazy, które przed doświadczeniem wysteryli- 
zowano, natomiast szybko zasiedlały mniejsze 
kamienie, ale z dobrze rozwiniętą warstwą pe- 
ryfitonu (W a lto n  1978).

Długość drogi dryfowania wydłużają także 
„mechaniczne środki transportu”, jakimi są na 
przykład oderwane od podłoża plechy glonu 
nitkowatego, bardzo pospolitej w naszych wo­
dach, gałęzatki Cladophora glomerata. Plechy te 
są szczególnie licznie zasiedlone przez larwy 
ochotkowatych, których cały rozwój, łącznie z 
wylotem imagines, może się na nich odbywać. 
Dodatkowym atutem takiej płynącej wyspy jest 
mniejsza presja drapieżników, bowiem narybek 
o długości 2-3 cm, którego głównym pokarmem 
są larwy ochotkowatych, stroni od pływania tuż 
pod powierzchnią wody, unikając w ten sposób 
swoich prześladowców — żerujących ptaków i 
ssaków (P o w e r  1990). Wysoka częstotliwość 
znoszonych organizmów związanych z peryfito- 
nem może być także wskaźnikiem zmian w 
wartościach przepływu (B r itta in  i E ike land  
1988, W a rd  1989, Quinn i H ickey  1990).

Na długość drogi dryfowania ma jeszcze 
wpływ szereg innych czynników biotycznych, 
dotyczących zarówno samego organizmu (osob­
niki głodne oraz okaleczone dryfują częściej i na
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większą odległość, Łomnicki i Slobodkin 1966, drapieżnictwa, także ryb (Raeder i McArthur 
W illiams i Levens 1988), jak  i konkurencji czy 1995).

DRYF BEHAWIORALNY

Światło wpływa na aktywność organizmów 
przez zmianę natężenia zachodzącą w ciągu 
doby oraz zmianę długości dnia i związane z tym 
pory roku. Dzienna lub nocna aktywność bez­
kręgowców, czyli dryf behawioralny, stymulo­
wana jest w głównej mierze absolutnym natęże­
niem lub względnymi zmianami natężenia 
światła docierającego do ich siedlisk (Elliott 
1970). Ukazała się nawet praca określająca li­

czbę luksów niezbędnych do wywołania wzro­
stu aktywności (diyfu) niektórych gatunków 
(Haney i współaut. 1983). Bardzo wyraźny trend 
do nocnego dryfowania wykazuje wiele bezkrę­
gowców takich jak jętki, widelnice, ważki czy 
kiełże (Dance i Hynes 1979, Skinner 1985). 
Znacznie mniej taksonów ma skłonności do 
częstszych migracji w ciągu dnia; są także ga­
tunki aperiodyczne.

DLACZEGO ORGANIZMY DRYFUJĄ NOCĄ

Wzrost zagęszczenia dryfu tuż po zachodzie 
słońca uznali Elliott (1967) i Allan (1982) jako 
efekt zwiększenia aktywności wielu organi­
zmów w tym czasie. Osobniki o nocnej aktyw­
ności wychodzą o zmierzchu ze swoich kryjó­
wek na powierzchnię kamieni lub innych ele­
mentów podłoża w poszukiwaniu żerowisk. Za­
chodzi wówczas ostra konkurencja o pokarm i 
przestrzeń. W efekcie tej nasilonej konkurencji 
część osobników traci kontakt z podłożem i jest 
porywana przez prąd wody. Ponieważ liczne 
bezkręgowce drapieżne są również aktywne w 
nocy, a wiec i zwierzęta, które stanowią poten­
cjalnie ich ofiary mogą uniknąć spotkania z 
drapieżnikami, jeżeli pozwalają unieść się prą­
dowi. I co ważne, ten nocny trend do dryfowania 
staje się wyraźniejszy w miarę wzrostu osobni­
ków; młode (małe) organizmy z reguły nie wyka­
zują okresowości unoszenia, natomiast aktyw­
ność starszych ma już charakter dobowych os­
cylacji. Nie wyklucza się także, iż proporcjonal­
nie wyższy udział dużych osobników w faunie 
znoszonej to, po części, ich większe narażenie 
na działanie sił płynącej wody.

Dlaczego jednak duże bezkręgowce są 
aktywne w nocy? Wydaje się, że chodzi o uni­
kanie drapieżcy, który posługuje się wzrokiem. 
A takim niewątpliwie są ryby. Generalnie me­
chanizm lokalizacji ofiar przez ryby odżywiające 
się dryfem (głównie łososiowate, Salmonidae) 
jest nieco inny w porównaniu ze sposobem w 
jaki umiejscawiają swoje ofiary bezkręgowce. O 
ile w przypadku tych ostatnich do poszukiwa­
nia ofiar służą przede wszystkim mechano- i 
chemoreceptory, to łososiowatym postrzeganie 
ofiar umożliwia orientacja wzrokowa (Culp i 
współaut. 1991). Szczegółowa analiza strategii 
żerowania pstrąga dostarczyła danych o me­
chanizmach kształtujących dryf behawioralny 
bezkręgowców. Na podstawie relacji: wymiary

ciała jętek dryfujących i z przewodu pokarmo­
wego pstrąga Allan (1982) stwierdził silniejszą 
presję żerujących ryb na duże osobniki w ciągu 
dnia, natomiast w nocy, w warunkach ograni­
czonej widoczności ofiar, wybiórczość pstrąga 
słabła. Tak więc unikanie dziennej migracji 
przez jętki o większych wymiarach można uz­
nać za adaptację pozwalającą unikać intensyw­
nego dziennego żerowania ryb. Jest to jeden z 
mechanizmów obronnych, który zwiększa do­
stosowanie pojedynczych ofiar i w skali popula­
cji prowadzi do redukcji śmiertelności. Hipote­
za, że dryfowanie nocą jest mechanizmem 
ochronnym przed wyżeraniem przez ryby zosta­
ła potwierdzona także przez inne badania; w 
dwu sąsiadujących kanałach, jeden zasiedlony 
rybami, odżywiaj ącymi się organizmami uno­
szonymi, a drugi pozbawiony tych kręgowców, 
określano wymiary dryfujących bezkręgowców. 
Okazało się, ze w pierwszym z nich chwytano 
większe ofiary w nocy, natomiast w drugim w 
ciągu dnia (Malmquist 1988). Panuje przekona­
nie, że selektywne wyżeranie większych form 
bentosu (najczęściej są to imigranty) przez ryby 
ma wpływ na kształtowanie stosunków ilościo­
wych lub nawet składu jakościowego, modyfi­
kuje tempo produkcji, a także stosunki konku­
rencyjne. Zwykle przy niskiej presji ryb większa 
jest przeciętna wielkość osobnika zoobentosu 
oraz wyższy udział drapieżców bezkręgowych w 
biomasie. Wykorzystywane przez ryby są też 
formy łatwo dostępne, takie jak poczwarki (Ka­
jak 1980).

Flecker (1992) ocenił, w aspekcie history­
cznym, interakcje: ryby (pstrągi) — bezkręgow­
ce (jętki z rodzaju Baetis). W Andach badał on 
dryf w strumieniach o szerokim zakresie nasi­
lenia drapieżnictwa — od całkowicie pozbawio­
nych tych kręgowców (wysoko w górach) do 
strumieni o wysokiej presji żerujących ryb (u
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podnóży Andów). W strumieniach historycznie 
pozbawionych pstrągów nie stwierdzono różnic 
w zagęszczeniu jętek w toni wodnej miedzy nocą 
i dniem, natomiast w strumieniach z progre­
sywnie wzrastaj ącym drapieżnictwem odnoto­
wano stopniową zmianę behawioru niektórych 
taksonów — od aperiodyczności do wzmożonej 
aktywności nocą. Usuniecie ryb nie powodowa­
ło wtórnej aperiodyczności jętek z rodzaju Bae­
tis, co zdaniem F le c k e r a  (1992) świadczy o 
genetycznie utrwalonym podłożu tego zachowa­
nia. Na obszarze tym udało się ustalić czas 
wzajemnego oddziaływania drapieżca-ofiara; 
pierwsze pstrągi wprowadzono do tych strumie­
ni około 60 lat przed badaniami.

Zmiana dobowej dobowej aktywności nieko­
niecznie musi być mechanizmem obronnym 
dużych bezkręgowców (F r ib e r g  i współaut. 
1994). Ponowne, po kilkuletniej przerwie, poja­
wienie się substancji chemicznych wydziela­
nych przez ryby introdukowane do strumienia 
powodowało natychmiastowe unieruchomienie

dużych kiełży. Niewątpliwie zmniejszenie loko­
motorycznej aktywności dużych osobników w 
obecności ryb — jest mechanizmem korzyst­
nym w aspekcie krótkoterminowym (zwiększa 
szansę przeżycia pojedynczych osobników), na­
tomiast w dłuższym okresie czasu może prowa­
dzić do ograniczenia wzrostu populacji.

Należy się zastanowić, czy i inne zwierzęta 
kręgowe wywołują podobną reakcję bezkręgow­
ców. Ciekawe spostrzeżenia o braku odpowiedzi 
bentofauny na intensywne żerowanie pluszczy 
opublikowali Jenkins i O rm ero d  (1996). W 
sztucznym strumieniu obserwowano bardzo 
opóźnioną reakcję organizmów zasiedlających 
dno, która nie zabezpieczała ich jednak przed 
wyżeraniem — zwinni pływacy uciekali w toń 
wodną lub odsuwali się od modelu dzioba pta­
ków dopiero przy dotyku lub przesuwania przez 
model podłoża (kamieni). Autorzy Ci przedsta­
wili 4 alternatywne hipotezy próbujące wyjaśnić 
przyczyny takiego zachowania, jednak każda z 
nich wymaga weryfikacji.

PRZYCZYNY DRYFOWANIA BEZKRĘGOWCÓW

Jak wyżej odnotowano, dryfowanie jest po 
części efektem aktywności ruchowej zwierząt w 
poszukiwaniu pokarmu, które w rezultacie pro­
wadzi do przypadkowych przesiedleń. Ale i sa­
me zwierzęta aktywnie przenoszą się do toni 
wodnej w poszukiwaniu nowych zasobów po­
karmowych, zwłaszcza przy jego skupiskowym 
rozmieszczeniu. K o h le r  (1985) sugeruje, że za­
leżność między dostępnością a zapotrzebowa­
niem na pokarm determinuje celowe włączanie 
się w dryf, ograniczane głównie ryzykiem zwią­
zanym z obecnością drapieżnika. Potwierdze­
niem tej tezy może być fakt, iż w dryfie przewa­
żają osobniki z pustymi przewodami pokarmo­
wymi (Łomnicki i S lob o d k in  1966, W illiam s i 
Leven s  1988). Tak więc, wyjaśnienie i zrozu­
mienie „decyzji” podejmowanej przez potencjal­
ne ofiary leży zatem w znalezieniu kompromiso­
wego rozwiązania między zdobyciem pokarmu i 
równoczesnym uniknięciem bycia zjedzonym, 
zarówno przez bezkręgowce, jak i ryby. Takie 
kompromisowe rozwiązanie miedzy wędrówka­
mi behawioralnymi w poszukiwaniu zasobów 
pokarmowych i jednocześnie przeżyciem może 
prowadzić to specyficznej dla gatunku i stano­
wisk różnorodności w skłonności do nocnego 
dryfowania (Cu lp  i współaut. 1991, P o f f  i 
współaut. 1991, F le c k e r  1992). Jest to mecha- 
nistyczna interpretacja zachowań osobników, 
w kategoriach jego kosztów i zysków ponoszo­
nych w zależności od tego czy dryfuje czy też nie.

Aktywne dryfowanie, o czym wyżej wspo­
mniano, może być także formą ucieczki przed 
drapieżnymi bezkręgowcami. Znaczący wpływ 
na populacje swoich ofiar mają widelnice, waż­
ki, niektóre chrząszcze i muchówki, budujące 
sieci chruściki i stułbie. Natomiast najczęstsze 
ofiary to muchówki, małe nimfy jętek czy widel­
nic lub też wioślarki (B r itta in  i E ike lan d  1988). 
Ale organizmy z toni wodnej (formy aktywnie 
pływające, pełzające ponad substratem czy 
biernie dryfujące) są łatwo utylizowane przez 
liczne drapieżcę bezkręgowe. Stosunkowo łatwo 
są też likwidowane imigranty, które nie zbudo­
wały jeszcze rurek i nie znalazły schronień w 
nowym środowisku. A zatem w wielu sytu­
acjach drapieżcy bezkręgowi działają jako me­
chanizm dostosowujący poziom obfitości ofiar 
do możliwości (pojemności) środowiska, likwi­
dując po pierwsze osobniki mało aktywne, czę­
sto słabe, niedokarmione, a wiec w złej kondy­
cji, niezdolne do ucieczki przed drapieżcą. Po 
drugie — szczególnie aktywne ruchliwe i migru­
jące, w poszukiwaniu pokarmu lub innych re­
kwizytów środowiska i przez wzmożoną ruchli­
wość często bezpośrednio kontaktujące się z 
drapieżcą. Tak wiec, efektem konkurencji, któ­
rej nasilenie zależy od warunków środowisko­
wych, jest powstawanie części populacji bar­
dziej dostępnej dla drapieżcy i właśnie przez te 
cześć, w głównej mierze, odbywa się regulacja 
obfitości ofiar (K a jak  1980). M in s h a ll i P e te r -
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sen  (1985) sugerują zresztą, ze dryfujące bez­
kręgowce reprezentują słabszą, genetycznie i 
fizjologicznie, cześć populacji. Hipoteza ta w 
znacznej mierze została potwierdzona wynika­
mi badań W iltzb a c h  i Cumminsa (1989). Stwier­
dzili oni średnio trzykrotnie wyższą śmiertel­
ność dryfujących osobników w porównaniu z 
organizmami osiadłymi na dnie; często jest ona 
spowodowana infekcją patogenów (Vance
1996). Zanotowano również wyższą częstotli­
wość występowania okaleczonych zwierząt w 
dryfie. N ils son  (1986) uznał, że uszkodzone 
odnóża 13% populacji jętek w dryfie to wynik 
spotkania z drapieżnymi chruścikami. Co wię­
cej, porównał on te możliwość utraty części 
odnóży do adaptacji rozwiniętej u jaszczurek, a 
polegającej na możliwości odrzucenia ogona. 
Trzeba jednak podkreślić, że bezkręgowce z 
uszkodzonymi odnóżami stają się w natural­
nych strumieniach tylko biernym elementem 
dryfu, łatwo eliminowanym przez drapieżniki 
(W illiam s i L even s  1988).

Eksperymenty i symulacja komputerowa 
A n h o lta  (1995) potwierdziły, iż pozostawanie w 
siedlisku jest strategią nadrzędną do migracji, 
dającej organizmowi, przecież niewielką szansę 
na znalezienie korzystnego dla dalszego rozwo­
ju habitatu.

Wykorzystywanie dryfujących zwierząt 
przez konsumentów wyższych poziomów trofi­
cznych to główne założenie produkcyjno-kom- 
pesacyjnego modelu, zaproponowanego przez 
W a te rs a  (1981). Jego zdaniem, fauna unoszona 
reprezentuje nadmiar produkcji w stosunku do 
pojemności środowiska. Według tego badacza

dryf powinien by skorelowany z zagęszczeniem 
— jeżeli zagęszczenie zbliża się do wydolności 
środowiska lub ją przekracza, a zasoby pokar­
mowe się wyczerpują, to dryf powinien wzra­
stać.

Inna jeszcze hipoteza, cykl kolonizacyjny 
M u lle r a  (1954) interpretuje dryf jako ciągłe 
przemieszczanie się larw w dół strumienia, pra­
wdopodobnie w reakcji na przegęszczenie. Zu­
bożeniu fauny dennej zapobiegają kompensa­
cyjne loty dorosłych samic, składających jaja w 
górze strumienia. W związku ze znacznie niż­
szym zagęszczeniem, a więc i niższą konkuren­
cją o zasoby środowiska, wyższym wskaźnikiem 
urodzin, szybszym wzrostem kolonizatorów, 
wyższą przeżywalnością młodych larw w wyni­
ku niższej konkurencji, wystarczy wylot kilku 
dorosłych samic (owady wodne wytwarzają du­
żo jaj, ich złoża zawierają od kilkudziesięciu do 
kilku tysięcy jaj), aby uzupełnić straty w gór­
nym odcinku strumienia.

Dwie wyżej wymienione hipotezy próbują 
wyjaśnić tak zwany „paradoks diyfu”(H ersh ey  
i współaut. 1993, A n h o lt  1995) czyli utrzymy­
wanie się zagęszczenia organizmów na dnie 
rzeki na pewnym poziomie, mimo ich ciągłego 
przemieszczania się w dół strumienia. Jednakże 
słabością cyklu kolonizacyjnego, zdaniem wielu 
hydrobiologów, jest słabe udokumentowanie 
zarówno przemieszczenia się populacji (larw) w 
dół cieku, jak i lotów samic w górę strumienia. 
Z kolei w przypadku modelu produkcyjno-kom­
pensacyjnego, jego słabością jest brak zależno­
ści między zagęszczeniem bentofauny a ilością 
znoszonych zwierząt.

ROLA DRYFU W KOLONIZACJI SIEDLISK

Bardzo istotna funkcja diyfu to ciągle pene­
trowanie środowiska; osobniki migrujące sta­
nowią grupę ekspansywną, która dokonuje in­
wazji i zasiedleń na nowe tereny. M in sh a ll i 
P e te r s e n  (1985) porównali rozwój struktury 
zgrupowań bezkręgowców bentosowych w no­
wych, kamienistych siedliskach z modelem ko­
lonizacji wysp oceanicznych M c A r th u ra  i W il­
sona (1963). Ich zdaniem migracja „do” i „z” 
takich mikrosiedlisk odbywa się właśnie przez 
diyf. Migracja i zasiedlanie nowych odcinków 
dna rzek realizowane są przez tak zwanych 
„zwinnych pływaków” albo/ i przez wczesne 
stadia rozwojowe owadów, posiadające specjal­
ne przystosowania do czynnego lub biernego 
przenoszenia się z miejsca na miejsce, o czym 
wyżej wspomniano. W pierwszej fazie koloniza­
cji różnorodność gatunkowa jest niska, a pio­
nierami nowego siedliska cieków są właśnie

ruchliwe formy bentosu, takie jak jętki z rodza­
ju Baetis, kiełże (Gammaridae), czy widelnice 
(Plecoptera), a zatem zgrupowanie bentofauny 
przypomina, pod względem obfitości i różnorod­
ności, skład dryfującego bentosu. Ten wczesny 
etap kolonizacji trwa zresztą bardzo krótko, 
tylko 1-2 dni. Druga faza kolonizacji charakte­
ryzuje się znacznym wzrostem różnorodności 
gatunkowej, tym wyższym i w ciągu dłuższego 
czasu osiąganym, im bardziej rozlegle i mozai­
kowe jest opanowywane środowisko; może ona 
trwać do 32 dni. Ale już w tym kolejnym okresie 
nowo formujące się zgrupowanie rożni się od 
składu diyfu.

W a lla c e  (1990) zwrócił też uwagę na sezo­
nowy aspekt migracji. W okresie letnim wyższe 
tempo rekolonizacji charakteryzuje te grupy 
owadów, których uskrzydlone imagines poja­
wiają się z wysoką częstotliwością w powietrzu,



120 M a r ia  G r zyb k o w s k a

natomiast zimą skuteczniejszym sposobem w 
opanowywaniu nowych siedlisk jest dryfowa­
nie. Dla organizmów, które nie mają w  swoim 
rozwoju form powietrznych, wędrówki po pod­
łożu cieków są jedyną możliwością zasiedlenia 
odcinków w górze rzeki. Zdaniem Sóderstróma

(1987) migracj e wodnych stadiów w górę cieków 
są bardzo efektywne i mogą rekompensować 
spływ 7-10%, a w szczególnych przypadkach, 
nawet do 40% bezkręgowców. Te wędrówki są 
jednak zagadnieniem stosunkowo słabo pozna­
nym.

ASPEKT MONITORINGOWY

Należy zwrócić uwagę na jeszcze jeden 
aspekt badań nad dryfem - aspekt monitorin­
gowy. Niektóre grupy makrobezkręgowców ben- 
tosowych wykorzystywane są od wielu lat jako 
wskaźniki trofri i zanieczyszczeń rzek (Metcalfe

1989); grupą dogodną do tego celu są, zdaniem 
niektórych ekologów, owady dominujące lub 
współdominujące w bentosie odcinków rzek o 
różnej rzędowości — muchówki z rodziny ochot- 
kowatych (Chironomidae). Początkowo do oce­
ny jakości wód pobierano larwy tych owadów z 
dna rzek. Jednakże od kilku lat, ze względu na 
pojawienie się dobrych kluczy do identyfikacji 
poczwarek i ich wylinek, podejmowane są także 
próby wykorzystania w monitoringu dryfują­
cych wylinek poczwarkowych ochotkowatych. 
Decyduje o tym niższa pracochłonność przy 
zebraniu reprezentatywnych danych z toni 
wodnej, w porównaniu z próbami z dna rzeki. 
Jeżeli wziąć pod uwagę trwałość wylinek po­

czwarkowych ochotkowatych (pływają na po­
wierzchni wody przed zatonięciem przez dwa 
dni), oraz fakt, że większość z nich w rzekach o 
środkowej rzędowości nie przepływa odcinka 
dłuższego od 100 m (Ruse i W ilson 1995), to 
należy się spodziewać, że zebrana kolekcja wy­
linek, zwłaszcza poczwarek, dobrze reprezentu­
je lokalną populację owadów i efektywność 
ustalania na ich podstawie różnorodności ga­
tunkowej rzeki może być bardzo wysoka (Sopo- 
nis 1980, W ilson 1992).

Ten, siłą rzeczy, krótki przegląd zagadnień 
związanych z diyfem miał za zadanie wykazać 
złożoność mechanizmów determinujących za­
gęszczenie bezkręgowców w tonii wodnej rzek. 
Obecnie w wielu ośrodkach hydrobiologicznych 
prowadzone są eksperymenty, zwłaszcza z za­
kresu biotycznych oddziaływań, które próbują 
wyjaśnić wątpliwości wiele dotyczących roli diy- 
fu w ekosystemach lotycznych.

DRIFT: NOT ONLY GENETIC AND CONTINENTAL 

Sum m ary

Downstream transport of benthic macroinvertebrates 
in rivers is called macroinvertebrate drift or water-borne 
transport. Since the experiments of MOller  (1954) and 
W aters (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 
of avoidance 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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