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水生生物中化学踪迹的水动力学问题*
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摘 要 化学踪迹调控着水生生物的许多关键生命过程, 如摄食、繁殖和海底沉淀等. 随着流体流速和流态的

不同, 水生生物所释放的化学物质在被生物体接收之前会经历扩散、层流或湍流对流等输运过程. 综述了各种

流态中的输运机制及生态效应. 从浓度梯度、浓度涨落和空间分布模式的角度讨论了化学踪迹的结构, 从中总

结出水生动物获取信息的策略. 在一些情况下, 化学物质的输运是通过多种机制联合作用而实现的, 需要引入

多尺度分析, 而流态和尺度问题则是最近研究中显现出的主要议题. 尤其是, 组合了生物变量和物理变量的无

量纲参数揭示了生物体对化学踪迹反应的一般原则, 也促进了对水生生物行为模态的区分和定义.
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1 引 言

水生物环境中, 溶解的化学物质无处不在, 这

些物质为水生动物提供了主要的信息源. 对海洋

和淡水生物的研究表明: 水生动物生命中几乎每

个关键活动都可以通过感知化学物质来调节 [1,2].

水中化学物质会引发生物的摄食行为, 并且对食

物的选定起着十分重要的作用 [1,3]; 同时, 水生生

物 (包括单细胞、浮游动物、腹足类、海胆类、甲

壳类和鱼类) 也利用化学物质的尾迹或羽流来寻

找食物 [4,5]. 繁殖过程中, 如识别或定位潜在的

配偶之类的过程也常常是由水中化学物质来调控

的 [6,7]. 水生生物还利用化学物质来检测和识别优

势个体和从势个体 [8,9]. 其它由水中化学物质控制

的过程还包括: 逃避天敌 [10,11]、化学防御 [12]、栖

息地选择 [13,14]、以及亲族和个体识别 [15,16] 等等.

所有这些化学调控过程直接影响着生物个体, 同

时也间接影响到生物种群、群落结构乃至整体生

态系统.

由于流体环境决定了溶解性化学物质浓度的

时空模式 [5], 要想理解化学调控过程就必须考虑

流体的性质和流动特性. 踪迹 1) [17] 是指由不经

意的传输过程 (例如, 排泄物或者新陈代谢副产品

的排放) 所形成的对生物有意义的模式. 相应的,

尽管化学信号 2)这个术语有时跟 “踪迹” 混用, 但

它其实是指生物有意释放而引起的化学物质的时

空模式. 无论生物为何释放, 其所引起的特定的

时空分布模式强烈地调控着生物之间的交互过程.

因而, 当我们试图确定动物何时、何地、如何使用

化学踪迹来调节它们的行为和生理过程时, 流体

力学和生物学的研究者之间便有了越来越多的交

流. 对这些问题更深入的认识则需要进一步拓展

和深化这种协作.

描述化学踪迹的水动力学过程是具有挑战性
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2) 化学信号 (chemical signals): 生物释放出的为加强其信息传输功能的化学刺激模式 (如信息素羽流).
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的,因为化学信号的传输涉及到物理过程、生物过

程以及两者间的交互作用. 能对化学踪迹做出反

应的生物体分布在很大的尺寸范围上 (从微米到

米量级), 再加上流动和运动速度也分布在很大的

范围内, 这意味着, 扩散、对流以及湍流输运机制

都要涉及到. 根据本文综述的需要,我们将 0.1mm

以下的生物体称为微小生物, 大于 10mm 的生物

体称为大型生物, 介于两者之间的则称为中等生

物. 单细胞生物、配子 (即精子和卵子) 和小型浮

游生物一般处于扩散或层流对流为主导输运过程

的状态中,正是这样的输运过程在卵子、潜在的配

偶或下沉的食物颗粒周围建立起气味场. 大型生

物体则可以追踪湍羽流, 该羽流是从时空均无法

预测的流动中某个点源所发出的, 其尺度从厘米

到米的量级. 在更大的尺度上, 洄游的大马哈鱼可

以跟随来自其出生地溪流的化学信号许多公里而

到达其繁育地 [18]. 并且, 化学踪迹的输运和变形

也会涉及多种不同尺度的输运模式 (例如, 在生物

体之间或其周围的较大尺度湍流对流, 以及在感

受器官附近的小尺度层流对流).

本文旨在总结近年来在理解水动力学过程如

何影响化学调控的生物相互作用方面所取得的研

究进展. 文中我们专注于整体流体环境的特征, 藉

以深入了解化学踪迹的结构及其传播、以及流体

力学过程对生物和生态特性所产生的影响.

2 化学刺激的输运

图 1 描述了化学调控交互作用的基本步骤.

化学物质首先由发送体释放, 而后通过流体介质

输运, 最终被生物体接收, 从而使其产生生理或

行为反应. 人们往往不清楚调控这类交互作用的

具体代谢物是什么, 它们的存在和输运通常都是

基于接收者的反应而假定的. 能引起接收者反

应的化学物质包括高度溶解性的化合物, 如氨基

酸、蛋白质、核酸相关化合物、甘油脂以及信息素

等 [17,19], 这种大小的分子在水中的扩散系数的量

级通常在 10−5 cm2/s [20,21].

近年来, 学术界将分析化学踪迹结构和观察

动物反应两者耦合起来并取得了一些研究进展,

这些进展使得我们对流动物理与生物生态学之间

的关联有了新的认识. 化学踪迹的传播和输运是

由流动物理所控制的,而输运的模式则由 Reynolds

数和 Péclet 数共同控制, 它们的定义如下

Reynolds 数

Re =
ρUL

µ
=

UL

ν
(1)

Péclet 数

Pe =
UL

Γ
(2)

式中 U 是特征速度; L是特征长度; ρ是流体密度;

µ和 ν 分别是流体的动力和运动黏性系数; Γ 是分

子扩散系数. 当流体没有流动时, 分子扩散是传输

的主要模式，如图 1(a). 流体运动的 Re 数较小时

(例如 Re ≤ 100), 意味着流动为层流, 此时踪迹的

传输由对流输运主导, 如图 1(b). Re 数较大时 (请

注意过渡 Re 数与具体情况有关), 表明流动为湍

流, 这种状态导致化学物质浓度随机涨落, 而这种

模式正是踪迹的一种重要形态,如图 1(c). 类似地,

Pe数则区分了扩散主导的输运状态 (小 Pe数)和

对流主导的输运状态 (大 Pe数). 因为输运过程极

大地影响着化学物质浓度场的时空分布格局, 理

解输运过程对解释化学踪迹所引起的行为或生理

反应至关重要.

2.1 扩散

在静止的流体环境中, 化学物质通过分子扩

散来输运. 如果用 Fick 扩散律来描述输运过程,

则被输运物通量与其浓度梯度成线性关系 (即 q =

−Γ∇c), 扩散输运方程可以写为

∂c

∂t
= Γ∇2c (3)

其中, c 为化学溶质的浓度.

当 Re < 10−3 时,扩散过程的时间尺度小于对

流过程的时间尺度, 单个细胞表面的化学物质输

运由扩散过程主导. 因此, 局部的搅拌是无效的.

当摄取养分时, 细胞的半径至少需要为 20 µm 才

能通过运动充分地增加其所能吸收的养分. 小于

这个极限尺寸的生物体将不能通过运动增加养分

的获取 [22], 但是它们可以通过增大细胞半径或减

小表面浓度的方法来增加养分通量.

文献 [23] 类似地分析了发自小型球状生物体

的信息素输运. 个体搜索其配偶的速率取决于其

半径的 7 次方, 这主要是由信息素分子输运的耗

散率决定的. 因此, 信息素释放的可检测性和有效

性强烈依赖于细胞的大小. 当细胞的大小小于临

界尺寸 (0.2∼0.5)µm时,信息素的释放并不能为定
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位配偶提供更多的优势, 这跟观察到的生物体行 为相符.

图 1 水中生物体之间化学调控交互作用的机制及其对相关信号结构的意义. 输运模式的例子包

括:(a) 球状小生物周围的信息素扩散; (b) 通过龙虾化感刚毛阵列的层流对流; (c) 鲨鱼通过

湍羽流追踪猎物.

小型生物也能通过导向机制利用化学物质的

浓度梯度来定位食物, 如图 2. 例如, 浮游生物向

溶液中排出有机物, 在其周围形成高浓度区, 从而

使得细菌可以利用化学调转动态 3) 来定位食物资

源 [24,25]. 化学调转动态是一个刺激诱发的运动过

程, 其方向与浓度梯度无关，如图 2[17]. 在这种情

况中, 当细菌感受到浓度增高时, 它便在更长的时

间内继续保持直线运动; 相反地, 当细菌感到浓度

3) 化学调转动态 (chemoklinokinesis): 在浓度场中通过顺序取样而进行的一种间接的导航机制.
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降低时, 它便更加频繁地变换为随机取向的运动.

其他的小型生物体,例如纤毛虫 [26] 和精子 [27] 等,

也会对化学踪迹做出反应, 并做出一些有趣的行

为. 紫刺海胆 (arbacia punctulata) 的精子, 采用螺

旋调转趋性策略并通过浓度梯度来确定方向. 这

种策略非常有效, 因为它仅需要利用刺激的强度

来控制平移和旋转方向之间的角度 [27]. 中等生

物, 诸如线虫, 也通过化学调转动态利用化学物质

的浓度梯度来确定方向 [28].

文献 [29] 发现, 生物体的大小影响其利用化

学物质的浓度梯度来确定方位的能力, 只有大于

0.58µm的生物体才能有效地利用空间比较来确定

方向. 同样地, 当采用时间序列比较时, 只有大于

0.65µm 的生物体才能有效地定位. 这些阈值代表

了一种尺度上的限制, 小于这个尺度时, 由于物理

上的约束, 生物无法通过化学感知而定位. 这两个

阈值的估值之所以不同, 是源于以下的假设条件:

即布朗运动限制了生物可用以确定刺激方向的时

间, 而生物体相对浓度梯度的尺寸则限制了瞬时

空间比较的分辨率. 文献 [30] 注意到, 生物体较大

的尺寸不仅为其提供了感知范围上的优势, 还有

益于生物体能发育更多、更大的感知器官. 在二

维定向情况下, 空间比较是明显优越的策略. 然而

在微米级生物体的三维定向情况下, 由于信噪比

的提高, 形状细长并使用时间比较则是最有效的

策略 [30].

图 2 气味场中导向机制的分类. 动态一般发生在光滑变化的化学梯度场中, 而趋性则发生在各类踪迹环境中.

2.2 层流对流

流体的运动, 无论是由于生物运动还是周围

流体运动引起的, 都会增加溶质的对流通量 (即

q = uc − Γ∇c). 小 Re 数条件下的流动是层流,

输运过程可由以下对流扩散方程描述

∂c

∂t
+ u ·∇c = Γ∇2c (4)

大于 20 µm 的浮游生物可以通过游动或下沉来增

加其表面的养分通量, 因为它们引起了相对的流

体运动 [22]. 这种运动中浮游生物的典型 Re 数小
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于 1. 在小 Pe数情况下,浓度分布是由生物体表面

附近的分子扩散所控制的,并且随着 Pe数的增加,

其对形貌特征变得越加敏感. 这些形貌特征 (如

棘状突起和触角等) 影响着流动图像和对流输运

强度. 同样, 生物体周围的流体运动增强了养分的

输运与摄取,最终增加了生物体的生长速率 [31,32].

在这两种情况下, Sherwood数 (Sb =
bL

ρΓ
,其中 b是

总体质量传递系数) 描述了有运动时的通量与纯

粹扩散时的通量之比, 这样就定量描述了相对流

体运动对输运的增强效果.

文献 [33] 对 Re 数小于 20 时的球状颗粒进行

了数值模拟, 以更好地评估化学物质的分布和输

运. 一个下沉粒子 (例如活的或死的生物体, 有机

颗粒等) 会在其尾迹中留下一条细长的气味羽流.

例如, 对于一个在静水中下沉的直径为 0.5 cm 的

颗粒, 其后方的尾迹区域 (由超过相关生物学阈值

的浓度水平来定义) 会扩展到 80 cm, 并在颗粒通

过后持续 13min 之久. 趋化性细菌可能会利用气

味羽流中存在的化学物质并通过化学调转动态来

定位气味源 [34]. 相比搜索者的尺度, 化学踪迹的

存留时间和空间范围更能调控定位猎物的成功与

否. 此外, 文献 [35] 发现: 用于解释通过对尾羽流

的化学感知而检测到下沉团聚体的阈值与前人所

报道的浮游动物的化学敏感性相吻合, 这也印证

了起作用的踪迹是化学踪迹而非水动力学踪迹这

一结论.

文献 [36]注意到: 低Re数时,流动的非定常性

会影响化学物质的输运,并且对于摄取悬浮物、发

现和捕获猎物以及受精等过程可能很重要. 低 Re

数下非定常流动的起源包括: 附肢周期性摇动、

与相邻生物体之间的交互作用, 以及周围环境中

的湍流运动等. 例如, 振荡推进引起的非定常流动

加强了对生物体的化学物质输运 [37]. 类似地, 球

型生物体在简单剪切流中周期性的旋转, 在生物

体周围诱导出非定常流动 [38,39], 从而最终影响对

生物体的化学物质输运速率 [40].

中型生物也通过层流对流扩散过程所输运的

化学物质彼此间交流信息.桡足类动物属于水生甲

壳类, 尺寸分布较广, 但通常在 (0.1∼10)mm 之间.

雄性桡足类动物通过化学趋性 4)检测并追踪雌性

所留下的化学尾迹羽流 (图 3)[6,41,42]. 趋化性是

指生物根据浓度梯度确定运动方向从而寻找化学

物质源的特性 (图 2)[17]. 雄性桡足类动物 temora

longicornis 可以在雌性经过长达 10 s 之后, 还能成

功地追踪其尾迹羽流,并且它们可以在远达 34mm

之外通过化学感知尾羽流而发现并开始追踪雌

性 [6]. 一个关键因素就是化学尾迹羽流将高浓度

的雌性气味长时间地保留在一个孤立的区域内,这

是由于在层流状态 (对巡游中的桡足类来说, 通常

Re < 10) 下扩散和稀释都很缓慢的缘故 [21].

雌性的形貌和动力学特性决定了烟迹中化学

物质的分布结构. 文献 [43] 观察到了雄性 cen-

tropages typicus 沿尾迹羽流进行追踪的行为, 并

通过一个简单的羽流模型定量分析了气味羽流的

长度和宽度. 他们观察到: 雌性游得越快, 其气味

羽流就越窄, 而气味羽流的长度却与雌性的游动

速度无关. 这和雄性桡足类动物 t.longicornis 的表

现是吻合的, 即: 与追踪快速游动的雌性相比, 雄

性追踪缓慢游动的雌性时运动得较慢、路径更混

乱 [6,42]. 此外, 雌性桡足类动物 Oithona davisae

会形成气味时断时续的气味羽流, 这是因为其游

动速度是间歇性跳跃的 [44]. 因此, 这个物种的雄

性会在气味段之间进行局部搜索, 以渡过两段气

味间的间隙. 类似的游动运动特征与化学踪迹模

式之间的关系也存在于其他桡足类物种中 (例如,

pseudocalanus elongatus)[45]).

对大型水生生物, 特别是对其化学感受附肢

(化感附肢)附近边界层中的化学物质输运来说,层

流对流扩散输运过程也是很重要的. 大多数大型

甲壳类生物, 包括龙虾 [46]、口足类动物 [47]、螯

虾 [48],会摆动它们的小触角在化学环境中取样,这

个过程类似于嗅闻. 这种化感附肢由稠密的化感

刚毛 5)组成, 化感刚毛是一类含有化学感受器的

毛状结构 [46]. 化感附肢的稠密形貌抑制了流体的

运动,因此小触角的摆动对减少边界层的厚度、增

加对感受器官的化学输运至关重要. 当这些毛状

结构摆动时, Re 数的范围通常在 10−4 ∼ 10, 故而

相应的流动是在层流对流扩散区 [49].

文献 [49]把刚毛阵列的泄漏率 6)定义为:通过

刚毛阵列的体积流量与假定刚毛阵列不影响速度

4) 化学趋性 (chemotaxis): 直接通过对化学浓度场的时间或空间取样来确定方向.
5) 化感刚毛 (Aesthetascs): 甲壳类小触角上的一类毛发状化学感受器.
6) 泄漏率 (leakiness): 表征流体流过毛发阵列时毛发对体积流量的影响.
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分布时的理想体积流量之比. 化感附肢摆动所增

加的泄漏率可能有助于增加化感刚毛的化学物质

输运, 但它也将气味丝状体快速地移到该区域, 从

而限制了将化学物质横向扩散输运越过边界层的

有效时间. 文献 [50]观察到: 对于给定的一组刚毛

阵列, 随着 Re 数的增加, 流动有一个从非泄漏性

到泄漏性的转变过程. 动物会通过一系列非对称

的划动动作来利用这个转变过程. 这种非对称的

划动过程包含两个步骤: 快速地向下划动 (对应着

相对较大的 Re数和泄漏率)会将旧的水样甩走而

更换为新的水样; 而向回划动的过程则缓慢得多

(对应着较小的 Re 数和较低的泄漏率), 会将新的

水样捕获在刚毛阵列里, 从而为表面的扩散输运

提供了足够的时间 [51]. 刚毛附近的速度梯度、阵

列形貌及其在摆动过程中的取向都对调控输运过

程起着关键作用 [46,50].

图 3 雄性桡足类动物 temora longicornis 的交配追踪轨迹, 这种生物体长约 2mm, 图中表示为粗线条, 标示游

动速度.雌性的轨迹与其信息素烟迹相同,图中用细黑线表示. 在接触到雌性的烟迹后, 雄性游动速度增加,

其路径精确地跟随着雌性的轨迹. 承蒙 Jeannette Yan 提供数据.

鱼类鼻子的内部输运过程也是由层流对流表

征的. Cox[52] 给出了大量的证据, 表明: 鱼类同时

利用外部和内部所产生的流动, 来保证气味能足

够快地输送到嗅觉感受器. 这个过程中 Re数约在

0.02∼5 之间变化, 而 Pe 数的范围则在 20∼3 000.

主体流动控制着气味输运到嗅觉器官区的过程,

而嗅觉器官内相对陡变的边界层速度分布则加强

了气味向基质的扩散输运, 当流动是由纤毛运动

而产生时, 情况尤为如此.

2.3 湍流输运

Re 数更大时流动变为湍流, 此时溶质通量

还会额外受到速度脉动所引起的对流输运的影响.

从时间平均的角度看, 湍流引起的额外溶质通量

可以由速度和浓度的协方差来确定 (q = uc −
Γ∇c + u′c′, 其中上横线表示时间平均). 时均浓

度场可以用雷诺平均的对流扩散方程来描述:

∂c

∂t
+ u ·∇c = Γ∇2c−∇ · (u′c′) (5)

其中, c′ 和 u′ 分别为浓度和速度的脉动量 (即

c = c + c′ 和 u = ū + u′). 方程 (5) 保留了非定

常项, 因而可以表达远超过脉动时间尺度的时均

浓度的演化. 虽然方程 (5) 能够用以研究时均浓
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度场, 但是我们应当强调: 许多本节所要讨论的例

子揭示了非定常湍流混合过程和瞬时湍流浓度场

对化学踪迹和生物交互作用的重要性. 而瞬时浓

度场则可以由对流扩散输运方程 (方程 (4)) 加上

时空变化均不可预测的速度场来描述.

前面所讨论的小型、中型生物之间的化学踪

迹输运过程会受到背景湍流的影响. 例如, 背景湍

流能加强到达细胞 (如硅藻、大肠杆菌等) 的质量

输运 [22,53]. 此外, 对于一个下沉的小颗粒来说, 尽

管其周围是小 Re 数流动, 但是在其后尾流中的

化学羽流还是会因湍流脉动而掺混到周围的流体

中. 背景湍流会将该气味羽流打散分成数个不连

续的部分. 该羽流的长度、体积和横截面积都是

由平均湍流剪切率和扩散时间尺度的乘积所决定

的 [54]. 由此产生的气味羽流特性将影响生物的相

遇速率以及生物体在气味羽流中定位带气味颗粒

的能力.

文献 [4] 用一个例子说明了湍流混合过程对

小型生物体的影响, 尤其是指出了在生物行为的

分析中引入非定常空间分布的重要性. 在该例子

中, 幼体在遇到化学诱导物丝状体后很快停止游

动并下沉, 但又会依据气味丝状体离开的情况迅

速地恢复游动. 对这种场景进行的模拟表明幼体

在暗礁湍流中沉降速率较低, 若只考虑时均浓度

场时结果会偏高. 这样的差别是由于幼虫对小尺

度气味丝状结构的快速反应并不能导致其产生如

时均场中所预测的持续下沉运动, 因而幼体有可

能在遇到基质之前便被对流过程冲出了沉降区域.

在另一项研究工作中,文献 [55]则根据理想化的涡

流理论模拟了分别代表精子和卵子两个标量的混

合过程. 从理论上讲, 这种非定常的混合过程能在

中等时间尺度内为浓稠气味丝状体造成足够多次

的空间相遇, 这正解释了为何实际观测到的受精

率会高于时均扩散模型的预测值. 文献 [56] 最近

的工作进一步揭示: 精子的行为及其相对周围湍

流的游动能力也是决定化学调控受精是否成功的

关键因素.

大型生物体一般栖息在背景流动为湍流的区

域中, 生物体周围流动的 Re 数往往是超临界

的. 一个研究湍流中化学调控过程的经典例子

就是研究觅食者通过追踪气味羽流来定位猎物的

过程. 这个问题的典型物理结构是一个位于水底

边界层中的气味点源. 流动将化学混合物向下

游输运, 同时湍流会搅动和混合浓稠气味丝状体,

从而扩展羽流范围并稀释浓度. 其结果便是一个

复杂的浓度时空分布模式, 通常称湍流气味羽流

(图 4)[57,58]. 在羽流中, 气味浓厚的纤细丝状体被

无气味的流体分散开. 从一个单点的取样序列来

看, 记录到浓度值是高度起伏涨落的, 且会间歇性

地猝发而出现很大浓度 [59]. 文献 [57] 注意到: 时

均值、方差和间歇因子组合起来提供了一个有意

义的对瞬时羽流结构的度量, 而它们都不能单独

地表达出这一结构.

尽管浓度场在时间上间歇且空间上不可预测,

许多生物还是能通过带气味的湍羽流 (通常是在

水底边界层中) 成功地追踪 (图 4). 这些生物包括

龙虾 [60,61]、兰蟹 [62]、螯虾 [63,64]、鹦鹉螺 [65]、硬骨

鱼 [66]、鲨鱼 [67]、裸腮亚目动物 [68]、鳗鱼 [69]、海

胆 [70] 和腹足类 [71]. 这些物种所利用的定向踪迹

各不相同, 但是通过研究羽流结构的物理特性, 我

们认为其中有若干共同的要旨.

观察表明, 生物可以利用湍羽流中的空间变

化而快速决定进行追踪 [72∼74]. 例如, 兰蟹能利用

分布在附肢上的化学感受器感知化学踪迹, 并对

身体两侧的踪迹进行空间比较 [73]. 蟹类可以通过

比较身上不同位置感受器所感受到的瞬时浓度来

使自己沿着羽流的中轴线行进. 要想在短暂的取

样期里提取出信息, 感受器间的距离就必须比浓

度场的横向总尺度更大 [75]. 由于离化学源越远羽

流就越宽、越均匀, 羽流的横向尺度也就越大, 因

而感受器间距可以调整时会更具优势.

文献 [76] 检验关于气味羽流结构中各种踪迹

可用性和有用性的各种假说. 其根本性的结论是:

在一个间歇性的气味羽流中, 时均浓度聚集得太

慢, 从而对快速运动的捕食者来说显得毫无用处.

因此, 对于很多生物来说, 从时均场中感受微弱的

空间变化所需的采样时间远远超过其总的追踪时

间. 其他所有的依赖于顺序采样的踪迹 (诸如浓度

猝发的平均上升斜率或平均形态等) 都存在相同

的本质问题. 虽然这些量中很多都会随着离源头

距离的变化而有规律地变化, 但是对于快速移动

的生物来说, 检测到这种缓慢变化所需的采样时

间太长了, 从而使得觅食者无法获取这些量的变

化趋势. 相反, 像腹足类这种移动缓慢的生物则有
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可能获取羽流结构中的时均量. 因此, 获取信息所

需的相对时间尺度在确定化学踪迹结构的有用性

方面是至关重要的.

许多水生生物会联合使用多种感受调控方式

来评估其追踪的踪迹. 例如对一个上游的气味

源, 同时使用流动方向和化学刺激来定向就更为

可靠. 当被喜欢的气味刺激时, 鱼和兰蟹会使用

这种策略向上游移动, 这种行为称作气味门趋流

性 7)[65,73,74]. 这构成了一个有用的追踪策略基础:

联合使用气味门趋流性与化学踪迹强度空间比

较 [73]. 然而, 生物显然从浓度场中获取了更多的

信息来增加其搜索的成功率和效率. 对真实气味

羽流中采用这些联合策略进行的简单模拟, 只能

预测部分 (而非全部) 的生物导航特征 [70].

流动环境的物理条件影响着湍羽流结构以及

觅食生物所能获得的踪迹信息. 背景流速以及排

泄的特征 (如高度、取向、尺寸) 能改变湍流特性

和觅食效率 [77,78]. 底床粗糙 [79]、挺水植物 [80,81]

和表面水波 [47] 的存在,极大地影响了水流湍动和

掺混特性. 对兰蟹来说, 底床粗糙度的增加将导致

其行走速度和其发现气味源成功率的降低 [82]. 当

它的小触角感受到浓稠的气味丝状体时, 它便会

向上游行走; 然而当这些气味丝状体数量减少时,

它便会减慢行走的速度. 兰蟹的导向能力几乎不

受河床粗糙度的影响, 因为一旦靠近羽流的边缘,

它就会用不同位置处化感附肢的感受差别来调整

自己的运动. 然而, 粗糙床面上掺混特性的改变对

生物的影响不尽相同.例如,海螺 [71] 和螯虾 [83] 在

湍流强度增加时, 其追踪能力并不会减弱.

生物体获知化学物质丝状体的小尺度湍流结

构的能力依赖于化学感受器周围的局部流动条件.

如上所述, 许多生物利用摆动机制将流体引入化

感器官的区域内. Koehl 等 [50] 注意到: 在快速向

下的划动中, 小尺度气味丝状体被引入感受器内,

这样丝状体到划动结束时只是略微地搅混. 在缓

慢回划的过程中, 化感刚毛附近的丝状体结构则

较好的保留了下来. 因而通过层流对流与扩散, 背

景流动中湍流所产生的小尺度浓度场结构就被输

运到小触角附近. 只要神经系统在更高层处理阶

段保留着这些信息, 那么这些保留的小尺度踪迹

模式就为生物感知湍流中化学物质的分布提供了

可能.

图 4 一个正在主动追踪的兰蟹 Callinectes sapidus 周围浓度场的顶视图, 该浓度场是通过激光荧光技术测量出

的. 所示平面距底床 5.5 cm, 大约在兰蟹小触角的高度. 兰蟹利用湍流气味羽流中踪迹信息快速地追踪上

游气味源 (不到 30 s 便追踪了 1.5m), 其成功率很高 (对图示羽流成功率达 75%).

7) 气味门趋流性 (odor-gated rheotaxis): 通过感知溶解的化学刺激的直接定向模式.
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3 生物 - 物理相互作用中的尺度相似律

流体力学中物理变量的无量纲化 (如 Re, Pe)

揭示了自相似性, 它们可以用于辨识流动现象中

的一般规律. 相比之下, 对化学调控的生物过程原

理分析则往往是基于案例的, 或是按照分类学来

组织的 (例如, 昆虫类对甲壳类). 我们建议: 将生

物对气味踪迹结构的行为反应进行无量纲化, 从

而能更容易地识别生物体对化学场反应的一般特

性. 然而, 找出相关的无量纲参数是很复杂的, 因

为化学调控过程取决于生物时空采样能力和踪迹

结构时空分布特征这两者间的关系. 感知环境的

相关特征同时是生物参数和物理参数的函数. 要

用无量纲参数来描述生物踪迹和与物理环境有关

的行为, 这样的成功实例相对较少. 这里我们回顾

这些少数实例, 以期激发读者进一步寻找类似的

参数.

Weissburg[5] 引入了如下形式的时间综合因

子 8)

TIF =
Lf

Uorganism
(6)

其中, L 为化学踪迹的特征长度, Uorganism 为动物

的相对速度, f 为动物的采样频率. 特征长度视具

体情况而定, 它与主导的传输机制有关. 例如, 对

于大型生物 (例如螃蟹) 在大雷诺数环境中的运

动来说, 气味羽流的宽度就可以作为特征尺度. 相

反, 对于浸没在湍流浓度场中的小型生物 (例如幼

虫) 来说, Batchelor 尺度就可以作为特征尺度, 而

对于梯度光滑变化环境中的单细胞生物来说, 刺

激物浓度发生某个特定变化所对应的距离便是一

个合适的特征尺度. 同样, 也可以定义空间综合

因子 9)

SIF =
A

L
(7)

其中, A 为生物感受器官的跨距. 通过在这些参

数的不同组合中识别出生物有效的感知策略, 我

们可以创建一个生物行为模式的矩阵来解释 (或

预测) 尺度相关的物理与生物属性之间相互作用

下的生物行为. Ferner 和 Weissburg[71] 采用这些概

念预测到: 在相同的化学踪迹环境中, 移动缓慢的

腹足类生物体与移动迅速的甲壳类生物所采用的

感知策略也是不同的. 腹足类生物可以利用时均

参数而甲壳类不行, 这是因为两者不在同一时间

综合因子范围内. 行为学实验也表明: 在一个困惑

甲壳类生物的环境中腹足类生物却能找出气味源.

类似地, Jackson 等 [82] 利用空间综合因子的概念,

将不同湍流环境中觅食的兰蟹相对于化学羽流宽

度的横向位置进行了无量纲化. 经过无量纲化的

位置在不同流态特征分区内都为常数; 兰蟹通过

移动到羽流边缘来将其适应当地的羽流宽度, 从

而使得横向分离的感受器官之间的信号对比度最

大化. 兰蟹总是占据着一个恒定的横向无量纲位

置这一现象表明: 它所使用的羽流追踪策略是将

两个感受器官所感受到的信号差别调整为到气味

源距离的单一函数 (这样就有效地调节了环境湍

流的影响).

也有人对化学输运的非定常性进行了无量纲

化处理. Loudon 和 Tordesillas[84] 在许多生物应用

中 (包括化学踪迹) 讨论了 Womersley 数

Wo =
L

2

√
n

v
(8)

其中, n 为流动非定常性的频率. 小触角摆动时化

感器官附近的输运就是一个非定常流动影响化学

踪迹的例子. 估算表明: 在许多化学调控的水生物

相互作用中, Wo 小于 1, 这意味着可以近似使用

准静态方法来进行分析. Crimaldi 和 Browning [55]

也讨论了非定常过程的时间尺度. 在配子斑块混

合的问题中, 他们定义了一个描述稀释过程的时

间尺度 (t∗ =
8Dt

l2
,其中 D 为有效扩散率, l 为精子

源与卵子源间的距离). 这就成功地引入了一个表

征混合的时间尺度, 它可与受精时间尺度相比较.

虽然这些作者在建模中并未包括生物因素, 但他

们认为受精过程可能发生在中间时间尺度上, 此

时稀释程度最小而配子斑块在空间上重叠.

当讨论对一个孤立斑块的搜寻问题时,

Grünbaum[85] 定义了 Frost 数

Fr =
U2

organismτT

L2
(9)

其中, τ 为不同转折运动之间的间隔, L 和 T 则分

别为源 (化学物质) 斑块的空间和时间尺度. Frost

数组合了生物和环境的变量, 表明搜索者能否找
8) 时间综合因子 (temporal integration factor): 描述生物采样频率与物理环境关系的无量纲参数.
9) 空间综合因子 (spatial integration factor): 描述生物采样器官的空间范围与物理环境关系的无量纲参数.
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到具有一定特征的斑块. 当 Fr >> 1 时, 搜索者

能快速地越过源分布区, 进而获得斑块. 相反, 当

Fr << 1 时, 斑块就相对较远或者消失较快, 搜索

者便不能获得斑块. Gallager 等 [86] 研究了一个类

似的问题: 动物对化学 (以及其他源) 斑块作出反

应的能力. 他们对浮游生物独立于背景流体运动

的自主运动能力进行参数化, 定义了可动性数

Mn =
Uswim

q
(10)

其中, Uswim 为浮游生物的游动速度, q 为湍流速

度脉动的均方根. 他们认为 Mn = 3 是一个临界

值. 当 Mn 小于 3 时, 浮游生物不能逆着湍流输

运的方向游动, 也就不能自主定向源斑块 (即不能

通过化学踪迹定位食物). Riffell和 Zimmer[56] 也研

究了逆背景湍流方向游动的影响, 特别是游动行

为在化学调控的精子与卵子结合的过程中所起的

作用. 他们以游动所产生的推进力 (Fswim) 与卵子

周围流动产生的剪切力 (Fshear) 之比作为无量纲

比率. 如果 Fswim/ Fshear > 1, 那么精子会游向卵

子, 这样相遇率和受精率就较高. 相反, 如果 Fswim

/Fshear < 1, 那么流动会起主导作用, 相应的相遇

率和受精率就较低.

在另外一个例子里, Gross 等 [87] 采用 Rouse

数来研究幼虫下沉

Ro =
wf

κ u∗
(11)

其中, wf 为生物下沉或游动所引起的的垂向速

度, 它通常由化学踪迹所调控; κ 是 Kármán 常数;

u∗ 为底床的剪切速度. 这些作者确定了临界值为

0.75, 从而将各种情况分为充分混合 (对应小 Ro)

与底床附近较浓 (对应大 Ro) 两种状态. 后来,

Tamburri 等 [88] 通过实验证实了这个临界值. 实

验中观察到大 Ro 情况下湍流并没有抑制幼虫的

下沉, 同时, 小 Ro 情况中幼虫仍保持悬浮状态.

这些例子表明无量纲参数对于确定生物 - 物

理相互作用的状态具有重要价值.还有很多尚未定

义的参数组合有望描述生物 - 物理相互作用, 正是

这种相互作用影响着化学诱捕机制、踪迹结构的可

检测性、生物诱导的流动和湍动以及其它现象.

4 结 论

面对定量化研究和理解水生环境里流动与

输运机理这一挑战,流体力学工作者有潜力对生

态学做出巨大的贡献. 理解水生环境里化学物

质的输运对于解释生物体的行为和生理反应,或

者对于预测生物能否成功找到资源起着至关重

要的作用. 尤其是, 输运过程所形成的化学物质

浓度的时空分布模式往往是踪迹结构的重要方

面,并强烈影响着生物的特性和能力. 例如,在扩

散为主导输运机制的静止环境里,浓度场通常是

光滑变化和缓慢演化,从而这样的浓度场就很适

合生物采用化学调转动态来有效地游向高浓度

区. 在层流对流主导输运的范围内, 由于浓度分

布是光滑变化的,生物尾迹层流对流区中的化学

羽流就为觅食者及其配偶提供了可靠的路标.湍

流也潜在地影响着各种尺度生物体所接收到的

化学踪迹. 湍流中化学物质浓度场所固有的脉

动涨落和间歇特性为在其中进行化学交互作用

的生物体制造了一个有挑战性的环境. 然而, 一

大批生物已经适应了湍流化学物质羽流的特性,

并且已成功地利用这些条件进行追踪等活动.可

以看出,流体力学工作者的一个基础性贡献就是

对相关生态环境中的化学物质输运过程进行了

测量和建模. 与生物学家和生态学家一起, 流体

力学工作者对水生环境中的物理环境进行了定

量化,从而使我们有能力来解释观察到的生物反

应,也为预测那些控制着种群和群体结构的生物

间高层次交互行为 (如捕食、寻找配偶的生物反

应) 提供了可能. 没有上述关于物理环境的定量

信息,研究人员就很难理解化学信号传输的生物

和生态效果.

流体力学工作者的另一个贡献是引入无量纲

参数来确定流动状态, 这一经典方法的历史性成

功也为今后的研究提供了灵感. 如前所述, 最近

的研究已提供了若干的利用无量纲参数来定义生

物 - 物理交互作用不同状态的范例. 今后的挑战

则是确定一些无量纲参数, 通过一种适当的方法

将生物变量和物理变量组合起来, 从而能提供对

现象的一般性理解. 一个更大的潜在挑战则是如

何设计实验来检验所提出的无量纲参数能否准确

刻画自然界中的生物 - 物理相互作用. 尽管描述

这些生物 - 物理相互作用还需要补充大量的新数

据, 但已经显而易见的是: 组合了生物和物理参数

的无量纲化方法对于描述生物的行为和界定交互

作用的尺度都是很有用的.
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