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Введение
Более 100 лет дафнии вызывают интерес в ка-

честве модельных организмов (Смирнов, 2016) и 
являются одной из наиболее часто используемых 
лабораторных культур в различных экотоксико-
логических экспериментах. На данный момент в 
литературе имеется обширная база исследований 
качества водной среды с использованием кладо-
цер. Для тестирований чаще всего применяют 
D. magna и D. pulex, реже другие виды. Помимо 
высокой чувствительности к наличию и появле-
нию в водной среде различного рода сигналов, 
широкий интерес к рачкам как к тест-объектам 
также обусловлен рядом преимуществ: относи-
тельно простое культивирование, генетическая 
однородность особей одного поколения, плодо-
витость и короткий период созревания, достаточ-
ный уровень сложности и дифференцированно-
сти организма, удобные для наблюдения размер 
и прозрачность тела, разнообразные и несложные 
методики тестирования (Олькова, 2017).

Дафнии – род планктонных ветвистоусых ра-
кообразных из отряда Anomopoda (Crustacea, 
Cladocera). Род включает в себя не менее 70 ви-
дов, ареал обитания которых широко распростра-
нен по всему миру (Котов, 2013). Рачков можно 
отнести к эврибионтным организмам, способным 
населять пресные водные объекты естественного 
и искусственного происхождения в различных 
широтах (Ивлева, 1969).

Особи имеют полупрозрачное тело овальной 
формы, слегка сжатое по бокам, длина которого 
может составлять до 6 мм (Ивлева, 1969; Котов, 

2013; Smirnov, 2017). Тело сегментировано на 
голову и туловище. На голове расположены пять 
пар придатков: антенны I (антеннулы), антенны 
II, мандибулы, максиллулы и максиллы. Тулови-
ще защищает хитинизированный экзоскелет – ка-
рапакс, под которым расположены пять пар груд-
ных конечностей. 

Основным органом движения для плавания яв-
ляются развитая пара вторых антенн, размещен-
ная по бокам головы кладоцер (рис.). Сложная 
система мышц позволяет рачкам осуществлять 
плавательные движения посредством круговых 
взмахов антеннами. Плавание происходит прыж-
ками, поддерживающими тело в воде. Это может 
быть серия из прыжков с приблизительно равной 
частотой, более линейным и плавным движени-
ем, либо несколько резких взмахов с переменным 
отдыхом (Fryer, 1991; Smirnov, 2017). Поведение 
рачков может изменяться в зависимости от раз-
личных эндогенных и экзогенных факторов, как 
например: возраст или размер особей (Dodson, 
1991), хищничество (Lass, 2003), физико-химиче-
ские параметры среды (Bandara, 2021).

Ранее большинство токсикологических тестов 
на кладоцерах было основано на оценке леталь-
ной (LC50) или иммобилизирующей концентра-
ции (EC50) (Bownik, 2017). Однако, отсутствие 
летального или иммобилизирующего эффекта 
при оценке качества воды не всегда является сви-
детельством безопасности среды. В последние 
десятилетия в связи с возрастанием требований 
к обнаружению нетипичных загрязняющих ве-
ществ в воде, а также с развитием технических 
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возможностей наблюдения за тест-объектами по-
является больше исследований, основанных на 
разных функциональных особенностях ветвисто-
усых: физиологических, биохимических, репро-
дуктивных, морфологических, генетических и 
поведенческих. На сегодняшний день поведен-
ческий отклик дафний на воздействие различных 
веществ, содержащихся в воде, является актуаль-
ным предметом изучения.

Параметры плавательного поведения даф-
ний 

Структура плавания дафний позволяет про-
водить анализ плавательного поведения посред-
ством оценки различных параметров движения. 
В отсутствие каких-либо раздражающих факто-
ров плавательное поведение кладоцер носит, как 
правило, случайный характер, как показано, на-
пример, в исследовании с применением особей 
D. pulex (Uttieri, 2004). Наличие различных сти-
мулов в водной среде может провоцировать более 
детерминированное плавание.

В работах, посвященных анализу плавательно-
го поведения дафний, встречается многообразие 
методов наблюдения за перемещением живот-
ных. Среди них можно выделить такие методы, 
как прямая визуальная оценка плавания (Olkova, 
2020) или видеоряда (Bownik, 2017), подсчет на 
покадровых изображениях (Eghan, 2022) или ав-
томатизированные методы анализа, в том числе с 
использованием компьютерного зрения (Wiklund, 
2012; Nikitin, 2014).

В связи с необходимостью получения деталь-

ных сведений о сублетальных эф-
фектах токсикантов в водных средах 
наблюдается существенный рост 
числа научных публикаций, посвя-
щенных плавательным поведенче-
ским реакциям ракообразных в ус-
ловиях воздействия внешних стрес-
соров. Ниже описаны различные ис-
следования параметров и паттернов 
плавательного поведения животных 
рода Daphnia, которые рассматрива-
лись в качестве индикаторов токсич-
ности водной среды.

Скорость плавания 
Наиболее часто используемым 

параметром для анализа поведения 
дафний является скорость плава-
ния. В большинстве исследований 
скорость рассматривается как ска-
лярная величина, измеряемая в см/с, 
реже принципиальное значение 
имеет направление движения план-
ктона. Скачкообразный, неравно-
мерный характер плавания кладоцер 

обусловливает важность соблюдения единого ме-
тода наблюдения и частоты фиксирования пере-
мещения рачков в серии тестирований, поскольку 
итоговая скорость будет выше с увеличением ча-
стоты измерений и наоборот (Dodson, 1991). 

Влияние таких металлов, как кадмий (Wolf, 
1998; Baillieul, 1999), медь (Untersteiner, 2003), 
цинк и хром (Nikitin, 2014; Nikitin, 2018) вызы-
вало реакцию постепенного снижения скорости 
плавания рачков. В работе с применением карба-
рила животные увеличивали скорость при высо-
ких концентрациях инсектицида, либо при очень 
длительном воздействии (Dodson, 1995). Схожим 
образом действовало добавление в среду эсфен-
валерата (Nikitin, 2014). После интоксикации па-
раоксон-метилом, при котором произошло воз-
растание скорости, исследуемых особей переме-
стили в чистую среду, где они постепенно начали 
восстанавливать скорость до контрольных значе-
ний (Duquesne, 2010). Применение инсектицида 
лямбда-цигалотрина (Bownik, 2019c) вызывало 
угнетение скорости плавания организмов. Воз-
действие такими веществами, как аммоний, ни-
триты и фосфаты провоцировало дозозависимое 
снижение скорости, в то время как нитраты ка-
ких-либо изменений поведения не вызвали (Serra, 
2019). Значительных изменений скорости плава-
ния рачков выявлено не было под влиянием нату-
ральных и синтетических красителей (Abe, 2019), 
а также животноводческих стоков (Ayodeji, 2021).

Скорость плавания также анализировалась 

Рис. Изображение головы Daphnia magna с отходящими 
антеннулами и антеннами (сканирующая электронная 

микроскопия, Merlin, Carl Zeiss)
Fig. Head image of Daphnia magna with outgoing antennae

 and antennas (scanning electron microscopy, Merlin, Carl Zeiss)
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в вертикальной (пробирках) и горизонтальной 
(в лунках) проекциях с добавлением пестици-
дов хлорпирифоса, тербутилазина и их смеси 
(Vera-Herrera, 2022). Химикаты стимулировали 
увеличение средней скорости плавания в обоих 
проекциях, при этом более резкие изменения на-
блюдались при горизонтальном плавании, а так-
же при высоких концентрациях смеси веществ. В 
другом эксперименте комбинация полихлориро-
ванного бифенила и трибутилоловохлорида вы-
звала угнетение плавательной активности и так 
же оказала больший эффект, чем данные загряз-
нители по отдельности (Schmidt, 2005).

Биодоступность УФ-фильтра бензофенона-3 
(Yang, 2021) анализировалась в условиях добав-
ления в воду взвешенных органических и неор-
ганических веществ. Скорость дафний снижалась 
в присутствии бензофенона-3. Добавление в воду 
взвешенных частиц усиливало действие токси-
канта. 

В качестве стрессоров рассматривались такие 
фармакологические препараты, как агонист дофа-
мина апоморфин (Bownik, 2018), транквилизатор 
гидроксизин (Садыкова, 2022) и химиотерапевти-
ческий препарат цисплатин (Bownik, 2020), кото-
рые вызвали снижение скорости дафний.

Значимое воздействие оказывали анестетики 
лидокаин, вызвавший повышение скорости пла-
вания, тетракаин, иммобилизовавший ракообраз-
ных, а также смесь данных препаратов, которая 
смягчила их разнонаправленное влияние, за ис-
ключением высокой концентрации, при которой 
особи утратили активность (Robledo-Sánchez, 
2019). В биотестах с применением искусствен-
ного подсластителя сукралозы (Wiklund, 2012) 
было обнаружено увеличение средней скорости 
дафний. 

Некоторые вещества могут вызывать вре-
менный эффект на плавательное поведение, как, 
например, летучие органические соединения 
2,4,7-декатриенал и β-циклоцитрал, выделяемые 
водорослями (Watson, 2007; Jüttner, 2010). Рако-
образные увеличивали скорость сразу после до-
бавления веществ в водную среду, однако через 
короткое время возвращались к нормальным зна-
чениям, что может свидетельствовать об адапта-
ционных возможностях рачков относительно не-
которых соединений. 

Скачкообразное снижение скорости наблюда-
лось при добавлении в воду анатоксина-а – циа-
нотоксина, выделяемого несколькими видами ци-
анобактерий (Bownik, 2019a). В качестве стрессо-
ров были рассмотрены также три различных ци-
анотоксина: микроцистин-LF, микроцистин-LR, 
анабенопептин-В, а также смесь двух последних 

(Pawlik-Skowrońska, 2021). Более резкое и интен-
сивное снижение скорости плавания наблюда-
лось при наличии в воде комбинации двух типов 
цианотоксинов. В другом исследовании влияние 
микроцистина-LR в краткосрочном эксперимен-
те, напротив, повышало скорость плавания (Niki-
tin, 2014).

В ряде исследований с применением различ-
ного рода наночастиц (фуллерены (Brausch, 2011), 
диоксид титана (Noss, 2013), диоксид церия (Ar-
tells, 2013), углеродные нанотрубки (Stanley, 
2015), графен и оксид графена (Cano, 2017)) было 
выявлено угнетение плавательной активности 
дафний. Наночастицы диоксида церия не вызва-
ли изменений, однако частицы, покрытые поли-
сахаридом хитозаном, стимулировали скорость, 
что говорит о влиянии модификации частиц на 
уровень биодоступности (Villa, 2020). 

В работах с использованием микроразмерно-
го полистирола было обнаружено как увеличение 
(De Felice, 2019), так и снижение скорости пла-
вания рачков (Никитин, 2022; Magester, 2021). 
Применение нано- и микрочастиц полистирола в 
исследованиях предоставляет разные результаты, 
причиной которых может служить различия ти-
пов полистирола, диаметров и концентраций ча-
стиц, условий проведения тестирования и другие 
параметры.

В серии исследований наблюдалось влия-
ние токсикантов в сочетании с эктоином – ве-
ществом, вырабатываемым некоторыми видами 
бактерий и выполняющим функцию протектора 
при осмотическом стрессе. Использование пере-
киси водорода (Bownik, 2015c) и формальдегида 
(Bownik, 2015a) в качестве экспериментальных 
загрязнителей привело к снижению скорости D. 
magna. У особей, подвергшихся воздействию вы-
бранных веществ в комбинации с осмопротекто-
ром, наблюдалось менее интенсивное снижение 
скорости плавания, что может свидетельствовать 
о его защитном для кладоцер потенциале. Стоит 
отметить, что работа по изучению самостоятель-
ного эффекта эктоина выявила его угнетающий 
на скорость дафний эффект (Bownik, 2015b). Воз-
действие органического растворителя диметил-
сульфоксида также вызывало угнетение скорости 
животных, однако в данном случае использование 
эктоина совместно с токсикантом не только не 
оказывало смягчающего эффекта, но и привело к 
подавлению скорости рачков по мере увеличения 
концентрации осмопротектора (Bownik, 2019b).

Ускорение движения 
В некоторых экотоксикологических исследо-

ваниях в качестве самостоятельного параметра 
оценки плавательного поведения дафний рассма-
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тривается ускорение движения. Данный параметр 
является векторной величиной, выраженной в см/
с2 и позволяющей количественно определить из-
менение скорости плавания организма в единицу 
времени. Например, угнетение плавания D. mag-
na при воздействии растворителя диметилсуль-
фоксида было продемонстрировано путём анали-
за только одного параметра – ускорения (Huang, 
2018). 

В большинстве работ с наблюдением и ускоре-
ния, и скорости плавания изменения параметров 
происходили однонаправленно. Так, например, 
применение наночастиц полистирола (Lin, 2019), 
органических загрязнителей (Liu, 2020; Yang, 
2021), гербицида глифосата (Hansen, 2016), а так-
же воды из ручья с высокой антропогенной нагруз-
кой (Chatterjee, 2019) вызвало снижение скорости 
и ускорения животных относительно контроля. 
Несколько различных пестицидов (Vera-Herrera, 
2022) и модифицированные наночастицы диокси-
да церия (Villa, 2020), напротив, способствовали 
увеличению значений обоих поведенческих пара-
метров. Поскольку ускорение и скорость связан-
ные, но не зависящие друг от друга физические 
величины, в некоторых случаях они способны из-
меняться разнонаправленно.  Воздействие разных 
изомеров бромированного антипирена увеличило 
ускорение планктона, в то время как увеличение 
скорости было обнаружено в присутствии только 
одного из изомеров (Seyoum, 2021). 

Проплываемое расстояние 
При тестировании кладоцеры проплывают 

расстояние, значение которого может являться 
показателем состояния организма и чувствитель-
ным индикатором качества водной среды. Экспе-
рименты с использованием таких органических 
и неорганических токсикантов как хлорид меди, 
бихромат калия, кофеин, этанол и диметилсуль-
фоксид показали сокращение расстояния, прой-
денного рачками, как с течением времени, так и 
с увеличением концентрации (Huang, 2017). Со-
кращение дистанции плавания дафний было вы-
явлено при использовании гербицида глифосата, 
а также его смеси с медью (Hansen, 2016).

Анализ взаимодействия с инсектицидами 
хлорпирифосом и хлорпирифос-метилом пока-
зал снижение скорости плавания после первого 
дня экспозиции и возрастание после двух суток 
(Di Nica, 2022). Авторы указали, что это вероятно 
связано с активацией компенсаторных механиз-
мов в критических условиях.

В качестве стрессоров также был использо-
ван ряд различных пестицидов, влияние которых 
анализировалось с чередованием темного и све-
тового периодов экспозиции (Hussain, 2020). В 

условиях отсутствия света при взаимодействии 
с большинством химикатов дафнии существенно 
сократили пройденное расстояние. Однако при 
достаточной освещенности несколько токсикан-
тов вызывали увеличение дистанции плавания 
относительно контроля. Результаты показали, что 
один токсикант способен спровоцировать проти-
воположные реакции у зоопланктона при разных 
условиях освещения.

Применение в тестированиях препарата цис-
платина спровоцировало сокращение пройденно-
го животными в процессе экспозиции расстояния 
(Bownik, 2020). Влияния антибиотика ципро-
флоксацина на плавание было обнаружено только 
в условиях темноты и только при некоторых кон-
центрациях (Dionísio, 2020). Разные, в том числе 
противоположные, реакции в поведении вызвали 
восемнадцать нейроактивных соединений, вклю-
чающие инсектициды и фармакологические пре-
параты (например, пилокарпин, флуоксетин, ци-
метидин), которые воздействуют на разные типы 
медиаторных систем (Bellot, 2021). В другом ис-
следовании были получены сведения о снижении 
дистанции плавания под влиянием препаратов 
– агонистов дофаминовых рецепторов (Barrozo, 
2015).

Органический загрязнитель бисфенол F инду-
цировал снижение пройденного пути при более 
высоких дозах (Liu, 2020), а один из изомеров 
бромированного антипирена, напротив, увеличил 
активность плавания (Seyoum, 2021). 

Воздействие очищенных сточных вод от объ-
ектов туристической инфраструктуры привело к 
аномальной реакции животных (Villa, 2018). Она 
выражалась в резком изменении значений пара-
метров плавания при меньшем содержании рас-
сматриваемых вод в тестируемой среде и отсут-
ствии существенного влияния на поведение при 
высокой концентрации.

Сообщалось о снижении пройденного дафни-
ями расстояния в присутствии обычных наноча-
стиц полистирола и частиц, покрытых отрица-
тельно заряженными аминами (Lin, 2019). Было 
обнаружено, что в процессе экспонирования две 
другие модификации нанопластика – функцио-
нализированные карбоксилом и положительно 
заряженными аминогруппами – образовывали 
агрегации, что, по всей вероятности, послужило 
причиной уменьшения проникающей способно-
сти и снижения токсичности. В другом исследо-
вании анализировалось изменение биодоступ-
ности наночастиц полистирола после обработки 
ультразвуком (Vaz, 2021). Несмотря на то, что 
эксперимент указал на резкое снижение острой 
токсичности нанопластика после ультразвуково-
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го воздействия, итоговая дистанция плавания жи-
вотных в присутствии обработанного полистиро-
ла оказалась короче, чем характерная для частиц 
без обработки.

Продолжительность плавания 
В условиях сильного стресса дафнии способ-

ны проявлять реакцию кратковременной иммо-
билизации. В качестве биомаркера в этом случае 
могут приниматься значения общего времени 
активного плавания за время экспозиции (Fer-
rão-Filho, 2014) либо соотношение периода актив-
ного плавания к неактивному (Untersteiner, 2003). 
Например, время активного плавания рачков со-
кращалось в присутствии в водной среде меди 
(Untersteiner, 2003), инсектицида хлорпирифоса 
(Ferrario, 2018) и наночастиц полистирола (Lin, 
2019). Препараты для лечения сердечно-сосуди-
стых заболеваний пропранолол и антидепрессант 
флуоксетин нарушили плавательную активность 
только при очень высоких концентрациях (Niel-
sen, 2018). Снижение времени плавания дафний 
отмечалось в опытах по воздействию гербицида 
глифосата, меди, а также их смеси (Hansen, 2016). 
Стоит отметить, что комплекс глифосата и меди 
оказался более опасным для дафний, чем глифо-
сат, но менее токсичным, чем одиночная нагрузка 
медью.

Два вида D. magna и D. longispina сравнивали 
под влиянием пиритиона цинка (Sousa, 2020). Из-
мерения проводились с использованием двух воз-
растных групп. Новорожденные особи обоих ви-
дов существенно не изменили своего поведения 
в состоянии интоксикации биоцидом. Шестид-
невные особи D. magna показали дозозависимое 
снижение времени плавания, а шестидневные 
рачки D. longispina стали плавать меньше только 
при низких дозах. Таким образом одни и те же 
вещества способны вызывать непохожие пове-
денческие реакции у близких видов и у разных 
возрастных групп рода Daphnia.

Метаболит психоактивных веществ бензо-
илэкгонин спровоцировал снижение времени ак-
тивного плавания животных при более высокой 
концентрации, но при этом увеличивал среднюю 
скорость (Parolini, 2018). Такой результат явля-
ется неожиданным, поскольку скорость и время 
плавания, как правило, коррелируют между со-
бой. Авторами сообщается, что это может про-
исходить из-за специфики механизма действия 
вещества, провоцирующего высокоскоростные 
отрывистые движения. 

В среды обитания D. pulex и D. similis добавля-
лись штаммы цианобактерий Cylindrospermopsis 
raciborskii, продуцирующих сакситоксины, а так-
же порции необработанной воды из эвтрофного 

водоема, содержавшей виды из рода Microcystis 
(Ferrão-Filho, 2014). Особи D. pulex оказались 
менее устойчивы к токсинам и были иммобили-
зованы при высоком содержании цианобактерий. 
Рачки D. similis резко снизили свою активность в 
начале экспозиции, но затем постепенно восста-
новили уровень активности до контрольных зна-
чений.

Корреляции между поведенческими реакция-
ми на стресс у одного организма не было обнару-
жено в эксперименте с использованием очищен-
ных сточных вод, источником которых являлась 
зона туристического проживания (Villa, 2018). 
Закономерность в реакциях дафний на загрязни-
тель отсутствовала, значения параметра плавания 
оказались разнонаправленными при разных кон-
центрациях и времени тестирования.

Сообщалось об измерении соотношения вре-
мени вертикального и горизонтального профи-
лей плавания дафний под влиянием антибиотика 
норфлоксацина, которое осуществлялось посред-
ством трехмерного наблюдения за перемещением 
животных (Pan, 2017). Время горизонтального 
плавания уменьшилось в присутствии токсикан-
та, при этом вертикальное перемещение осталось 
на том же уровне. Вертикальный и горизонталь-
ный профили плавания требуют разный объем 
физических ресурсов, а изменение их соотноше-
ния может указывать на нарушение механизмов 
контроля оптимальной стратегии плавательного 
поведения (Bownik, 2017). Используя также соот-
ношения значений других различных параметров 
плавания, можно получать дополнительные све-
дения о состоянии кладоцер.

Двигательная активность 
В качестве индикаторов токсичности некото-

рыми авторами рассматривается общая оценка 
двигательной активности дафний или интенсив-
ность плавания, для анализа которой могут ис-
пользоваться различные экспериментальные си-
стемы.

В серии исследований с добавлением разного 
рода агрохимикатов, как например: малатион, па-
ратион, дельтаметрин, дихлофос, был предложен 
параметр плавания – сила поведения (Ren, 2009, 
2017). Аналитический принцип заключался в от-
слеживании сигнала переменного тока в тестовой 
камере, передаваемого системе при перемещении 
дафнии, обозначаемым как 1 – существенная ак-
тивность, 0 – нет активности. Поведенческая сила 
в условиях интоксикации большинством ксено-
биотиков оказалась ниже, чем в контроле.

Другими авторами был осуществлен ряд ис-
следований с применением метода визуального 
анализа плавательной активности кладоцер. В 
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качестве тест-реакции учитывалось количество 
пересечений организмами условно обозначенной 
линии экспериментального поля в течение пяти 
минут. Токсическая нагрузка производилось тя-
желыми и редкоземельными металлами (Olkova, 
2022), водной вытяжкой из поливинилхлорида 
(Будина, 2017) и загрязненных почв (Олькова, 
2022), а также пробами воды из поверхностных 
источников вблизи объектов техногенного воз-
действия (Olkova, 2020). Результаты показали до-
зозависимое снижение значений параметра пла-
вания.

В качестве еще одного способа анализа пла-
вательного поведения дафний была предложе-
на оценка количества «импульсных движений» 
(Hussain, 2020). За импульсные движения при-
нимали резкие движения со скоростью более 20 
пикселей в секунду. Большинство из 12 различ-
ных пестицидов, использованных в работе, вы-
звали сокращение количества импульсных дви-
жений планктона.

Частота прыжков 
Плавание дафний состоит из коротких прыж-

ков, совершаемых взмахом второй пары антенн 
(Fryer, 1991). Отдельные прыжки можно опреде-
лить как опускание вторых антенн ниже уровня 
головы с последующим возвращением к исход-
ной позиции (Lovern, 2007). Наблюдения за ча-
стотой прыжков планктона с добавлением фар-
макологических препаратов (Bownik, 2020), а 
также цианотоксинов (Pawlik-Skowrońska, 2021) 
выявили уменьшение частоты прыжков кладоцер 
относительно контрольных испытаний. Раство-
ритель диметилсульфоксид также вызвал сниже-
ние количества прыжков рачков, в то же время 
его совместное воздействие с осмопротектором 
эктоином ослабило снижение частоты прыжков 
при тех же концентрациях токсиканта (Bownik, 
2019b). Совместное использование веществ в 
этих же испытаниях усиливало снижение скоро-
сти плавания животных, тем самым можно было 
наблюдать разнонаправленные эффекты у двух 
поведенческих параметров.

Использование наноразмерного фуллерена и 
его производных в качестве стрессоров спрово-
цировало увеличение частоты прыжков, при этом 
применение диоксида титана в этой же работе 
значимых изменений не вызвало (Lovern, 2007). В 
другой работе анализ применения фуллеренов, от-
личающийся от предыдущего исследования более 
длительным периодом экспозиции, выявил резкое 
учащение прыжков в первые часы тестирования 
и последующее снижение значения параметра с 
течением времени (Wang, 2019). Полученные све-
дения позволяют сделать вывод о потенциальной 

зависимости прыгательной активности зооплан-
ктона от длительности воздействия фуллеренов.

Вертикальное распределение 
Одними из наиболее ранних вариантов ис-

следований плавательного поведения кладоцер 
являлись исследования особенностей верти-
кальной миграции. Некоторыми авторами было 
отмечено наличие у дафний циркадных ритмов 
(Bandara, 2021) – в обычных условиях рачки де-
монстрируют суточную вертикальную мигра-
цию, характеризующуюся дневным погружени-
ем в более глубокие воды и ночным всплытием 
в приповерхностный слой. Однако проявления 
обратной суточной миграции (всплытие днём и 
погружение ночью), которые авторы связывают 
с присутствием хищников, доступностью пищи 
или физико-химическими показателями водной 
среды, сделали вопрос о порядке значимости фак-
торов предметом дискуссии (Bandara, 2021). Кро-
ме того, к факторам, определяющим особенности 
вертикальной миграции, можно отнести грави-
таксис – влияние силы гравитации на поведение 
свободноплавающих организмов, поскольку он 
также является одним из средств ориентации в 
толще воды (Bownik, 2017). 

В экспериментах с кадмием происходил под-
счет ракообразных, плавающих в верхней или 
нижней половинах кюветы (Wolf, 1998). Интокси-
кация металлом увеличила долю планктона, пла-
вающего в нижней части кюветы. Инсектицид эн-
досульфан и бихромат калия (Gutierrez, 2012) зна-
чительно изменили паттерн суточной миграции 
дафнии относительно контроля. Нарушение вер-
тикальной миграции было обнаружено также при 
добавлении в среду цианобактерий Microcystis 
aeruginosa (Berthon, 1995). Стоит отметить, что 
оказывать влияние способны были только циано-
бактерии в фазе погибания, в то время как в ста-
дии роста реакция на них была незначительна.

Под воздействием органических загрязните-
лей полихлорированного бифенила и трибутило-
ловохлорида, а также комбинации этих веществ, 
оказавшей наибольший эффект, дафнии аномаль-
но увеличивали высоту плавания в середине мно-
годневной экспозиции и погружались на дно к 
концу эксперимента (Schmidt, 2005). Биогенные 
летучие органические соединения также вызвали 
снижение высоты плавания (Watson, 2007). Про-
тивоположную реакцию показали животные в 
контакте с подсластителем сукралозой (Wiklund, 
2012) и микроразмерным полистиролом, при ко-
тором высота плавания значительно увеличилась 
(Magester, 2021). 

В литературе встречаются различные названия 
данного параметра: вертикальное распределение, 
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вертикальная миграция, высота плавания, глуби-
на плавания, подразумевающие под собой одну 
и ту же характеристику поведения, но имеющие 
разный дизайн тестирования.

Фототаксис 
Свет является одним из факторов, способных 

влиять на паттерны поведения дафний. Фототак-
сис – явление направленного движения организ-
мов в ответ на воздействие света или изменение 
его интенсивности. Как было указано выше, для 
кладоцер характерно перемещение в более глубо-
кие слои воды при дневном свете и в приповерх-
ностные при недостаточном освещении, другими 
словами, проявление отрицательного фототакси-
са. Однако возможна положительная реакция на 
свет или её отсутствие при изменении привыч-
ных условий, как, например, продолжительный 
недостаток освещения или кислорода, состояние 
голода (Smirnov, 2017). Также существует зави-
симость от спектрального состава света (Storz, 
1998). Сложности исследования фототаксиче-
ского поведения связанны с необходимостью 
создания нетиповых условий тестирования для 
воспроизведения градиентности условий среды 
(Ringelberg, 1999).

Изменение фотомоторного поведения в при-
сутствии нитрата таллия было рассмотрено в те-
стовых системах для двух возрастных категорий 
дафний (Nagel, 2022). Токсикант увеличил отклик 
на световое воздействие у взрослых животных, не 
получавших питание, тогда как плавательные по-
казатели других особей от контрольных уровней 
отличались незначительно.

Горизонтальное распределение животных в 
экспериментальной камере, разделенной на сек-
торы с разным уровнем освещенности, измени-
лось при использовании инсектицида линдана та-
ким образом, что расположение особей стало бо-
лее случайным и независимым (Goodrich, 1990).

Также рассматривалась нагрузка семнадца-
тью нейроактивными соединениями, влияющих 
на различные нейромедиаторные системы (Bed-
rossiantz, 2020). В работе анализировалась прой-
денная животными дистанция за каждый период 
интенсивного освещения. Инсектицид имидакло-
прид, фармакологические препараты апоморфин, 
дифенгидрамин, диазепам и мемантин ослабили 
фототактическую реакцию организмов, все дру-
гие токсиканты увеличили эффект.

Взаимодействие планктона с четырьмя типами 
нейроактивных препаратов на время, проведен-
ное в нижней части кюветы, было рассмотрено 
при трёх типах освещенности (Simão, 2019). В 
условиях интенсивного света значительных от-
личий от контрольных испытаний обнаружено 

не было. При средней степени освещенности, а 
также в темноте такие вещества как карбамазе-
пин, пропранолол и флуоксетин способствовали 
увеличение проведенного на глубине времени. В 
другом исследовании препарат карбамазепин так-
же способствовал ослаблению фототакcической 
реакции организма (Nkoom, 2019).

Влияние содержания минеральной взвеси в 
воде на биодоступность препарата циталопрама 
анализировалось посредством оценки фотомотор-
ных реакций, выраженных в изменении темпов 
перемещения особей навстречу источнику света 
(Yang, 2022). Было обнаружено снижение уров-
ня положительного фототаксического поведения 
при воздействии препарата, а также полученного 
эффекта при добавлении взвешенных частиц.

Изменение фототаксиса D. magna в пробирке 
с поверхностным освещением рассматривалось 
под влиянием простых и модифицированных кар-
боновой кислотой фуллеренов (Brausch, 2011). 
Применение обоих типов фуллеренов вызвало 
более низкое плавание животных относительно 
контроля. Использование микроразмерного по-
листирола привело к получению неоднозначных 
результатов фототаксического поведения: особи 
перемещались навстречу источнику света (вер-
тикально вверх) более медленно относительно 
контроля в присутствии частиц микропластика 
размера 1 мкм и быстрее при более крупных ча-
стицах размера 10 мкм (De Felice, 2019).

Роение 
Наличие в среде обитания некоторых внешних 

сигналов может вызывать коллективные поведен-
ческие реакции, при которых множество особей 
движутся в одном направлении и образуют плот-
ное скопление – рой (Pijanowska, 1997). При этом 
дафнии не являются социальными животными 
(Garcia, 2007). Эндогенные процессы, вызываю-
щие роение кладоцер, пока недостаточно изуче-
ны. В существующих публикациях для анализа 
роения используются средняя дистанция между 
планктоном, расстояние до стенок сосуда либо 
визуальная оценка. 

После добавления в водную среду наночастиц 
диоксида титана область плавания ракообразных 
сместилась к центру используемой емкости, де-
монстрируя роевое поведение (Noss, 2013). В 
другом исследовании с чередованием условий 
отсутствия света, слабой и сильной освещенно-
сти в качестве стрессоров были использованы 
несколько нейроактивных препаратов (Simão, 
2019). В темный период экспозиции и при сла-
бом освещении отравленные рачки, как правило, 
сокращали расстояние между собой. Агрегирова-
ние в условиях интенсивного освещения, напро-
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тив, оказалось слабее контрольных уровней. При-
мечательно, что в контрольных условиях дафнии 
показали светозависимое увеличение дистанции 
между особями. Также роевое поведение живот-
ных анализировалось в присутствии органиче-
ского загрязнителя акриламида (Eghan, 2022). Ре-
зультаты показали увеличение дистанции между 
животными, при этом измерение других параме-
тров плавания в данном эксперименте каких-либо 
существенных изменений не выявило.

Пространственное распределение 
В нормальных условиях ветвистоусые рако-

образные стремятся к равномерному перемеще-
нию в выделенном пространстве. Некоторыми 
авторами плавательное поведение кладоцер опи-
сывается как пример моделей физической диффу-
зии (Erdmann, 2004; Garcia, 2007). Для имитации 
диффузионного движения рачков был проведен 
эксперимент с высвобождением из точки агрега-
ции в центре пластикового контейнера пятидеся-
ти особей, позволивший подсчитать коэффициент 
диффузии перемещения ансамбля дафний (Nasy-
rova, 2020).

Другими авторами предлагался такой пара-
метр как плотность перемещения животных. При 
помощи программных средств обработки изобра-
жений вычислялось соотношение «следа», остав-
ленного зоопланктоном в течение испытания, ко 
всей площади доступной для плавания. Анализ 
воздействия анальгетика (Bownik, 2018) и инсек-
тицида (Bownik, 2019c) показал, что в присут-
ствии токсикантов произошло уменьшение пло-
щади плавания дафний, при этом данный пара-
метр показал чувствительность даже при низких 
концентрациях.

Оценка параметра также может производится 
при помощи визуального анализа трека плава-
ния. Под воздействием инсектицида ацетамипри-
да рачки показали неравномерную траекторию 
плавания, предпочитая чаще участки возле сте-
нок сосуда, тогда как плавание в контроле было 
равномерным и заняло почти весь объем наблю-
даемой области (Bownik, 2017). Можно предпо-
ложить, что перемещение в сторону стенок сосу-
да является проявлением защитного поведения, 
однако в работах, указанных в разделе о роевом 
поведении дафний, напротив, была выявлена ре-
акция роения в центре емкости в ответ на наличие 
стрессоров (Noss, 2013; Simão, 2019).

Пространственное избегание 
Большинство поведенческих тестов с дафния-

ми основано на воздействии однородной концен-
трации токсиканта в среде. Однако, кладоцеры 
способны реагировать на локальное присутствие 
в воде сублетальных доз токсикантов посред-

ством поведения избегания или активной мигра-
ции в более чистые участки. Анализ такого по-
ведения требует создания нетипичных способов 
проведения тестирования. Оценка влияния меди 
проводилась в пятикамерном планшете с гради-
ентным содержанием токсиканта и возможно-
стью свободного перемещения животных (Lopes, 
2004). Результаты показали избегание рачками 
камер с высоким содержанием меди. Похожие 
исследования продемонстрировали избегание от-
секов с более высоким содержанием сточных вод 
целлюлозного производства (Rosa, 2008) и герби-
цида атразина (Rosa, 2012). В другой работе были 
использованы вертикальные трубки, разделенные 
на нижний и верхний слои с разными температу-
рой и количеством пищи, имитирующих условия 
эпилимниона и гиполимниона, которые содержа-
ли разное количество цианобактерий Microcystis 
aeruginosa (Haney, 2013). Поведенческому ана-
лизу подверглись три вида дафний из разных 
мест обитания: D. carinata проявили выраженное 
избегание M. aeruginosa, в то время как особи 
D. galeata и D. pulex не изменили глубину пла-
вания после добавления цианобактерий. В каче-
стве стрессоров также применялись различные 
концентрации хлорпирифоса, тербутилазина и их 
смеси, содержащиеся в отдельных камерах (Ve-
ra-Herrera, 2022). Животные равномерно распре-
делились в камерах с одиночными токсикантами, 
однако в случае с комбинированным воздействи-
ем большинство ракообразных в конце экспози-
ции находились в камерах с чистой водой либо с 
невысокой дозой вещества. Еще один способ про-
ведения тестирования предполагал постепенное 
точечное добавление перекиси водорода через 
трубку в резервуар с водой, в результате чего по 
мере увеличения концентрации токсиканта даф-
нии удалялись от источника (Grant, 2015).

Фрактальная размерность 
В зависимости от выбранных временны́х и 

пространственных масштабов анализа параме-
тров плавания дафний, особи могут демонстри-
ровать как более прямолинейную траекторию 
движения, так и достаточно сложную и извили-
стую. Одним из методов оценки траектории пла-
вания планктона является определение её фрак-
тальной размерности. Фракталы – это геометри-
ческие компоненты объекта, повторяющиеся при 
разных масштабах. Фрактальная размерность по-
зволяет количественно измерить сложность и де-
тализацию геометрических паттернов, а химиче-
ские стимулы в водной среде способны изменить 
траекторию плавания организма (Shimizu, 2002; 
Nikitin, 2015). Увеличение значения размерности 
наблюдалось под воздействием таких токсикан-
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тов, как сульфат меди, инсектицидов дихлофоса, 
пропоксура (Shimizu, 2002) и эсфенвалерата (Ni-
kitin, 2015). Влияние некоторых органических со-
единений, напротив, вызвало уменьшение фрак-
тальной размерности траектории плавания (Wat-
son, 2007; Liu, 2018).

Углы поворотов 
Плавание кладоцер имеет преимущественно 

извилистый характер, в том числе в нормальном 
состоянии, с часто меняющимся направлением 
движения (Fryer, 1991). Величины углов поворо-
тов при движении используются как еще один па-
раметр оценки поведенческой реакции животных 
на внешние стрессоры, измеряются в градусах, 
либо в радианах и могут быть применены к го-
ризонтальному и вертикальному профилю плава-
ния. В исследованиях встречается несколько ин-
терпретаций данного параметра.

Сообщалось о наблюдении за дафниями, под-
вергшимся отравлению пестицидом диазиноном 
и органическим загрязнителем 4-нонилфенолом 
(Zein, 2015). Для анализа плавательного поведе-
ния использовались углы поворотов между сосед-
ними кадрами видеозаписи, которые усреднялись 
для каждых 5-и секунд тестирования. Токсикан-
ты способствовали дозозависимому увеличению 
значения параметра. Примечательно, что при 
высоких концентрациях данных веществ уве-
личению среднего угла поворота сопутствовало 
снижение дистанции плавания особей, что может 
говорить о потери контроля движения организма. 
Аналогичным образом замерялись углы с исполь-
зованием девяти различных веществ, влияющих 
на эндокринную систему (Alla, 2021). Изменения 
значений данного параметра плавания вызвали 
токсиканты 4-нонилфенол, хлорпирифос, увели-
чившие средние углы поворотов, и триклозан, 
средние концентрации которого спровоцировали 
уменьшение углов. 

В других исследованиях с использовани-
ем трехмерной системы наблюдения в качестве 
стрессоров в среду добавляли карбарил (Dodson, 
1995), обычные и модифицированные карбоно-
вой кислотой фуллерены (Brausch, 2011). Пово-
роты в этих экспериментах оценивались при по-
мощи шести параметров для каждых пяти секунд 
экспозиции: чистый угол изменения направления, 
средние углы поворота, извилистость или диспер-
сия углов, модальные углы по направлению вверх 
и вниз, коэффициент кривизны, рассчитываемый 
как соотношение чистого угла к пройденному рас-
стоянию. Существенных изменений значений под 
влиянием данных веществ обнаружено не было.

Апоморфин (Bownik, 2018) и лямбда-цига-
лотрин (Bownik, 2019c) вызвали снижение значе-

ний параметра, который определялся как угол из-
менения направления движения в течение каждой 
минуты испытания. В исследовании с апоморфи-
ном был применен еще один параметр оценки 
плавательного поведения – количество поворотов 
с углом более 20°, также снижавшийся с увеличе-
нием содержания вещества в воде. Также влияние 
микроцистинов на плавательное поведение рас-
сматривалось посредством анализа гистограммы 
частот углов поворотов дафний в процессе экспо-
зиции (Никитин, 2018).

Вращение 
Бо́льшую часть времени дафнии плавают в 

положении небольшого наклона вперед верхней 
частью тела (Fryer, 1991). Вращение вокруг своей 
оси может являться признаком состояния стрес-
са, дезориентации и потери контроля движения 
(Bownik, 2017).

Аномальные вращательные движения наблю-
дались у рачков, подвергнутых влиянию карба-
рила (Dodson, 1995). Такое же поведение было 
выявлено в первые 10 секунд добавления анаток-
сина-а, после чего количество вращений начало 
постепенно снижаться и прекратилось к концу 
испытания (Bownik, 2019a). Получение такого 
рода результатов может свидетельствовать о вы-
сокой проницаемости токсиканта. Аналогичное 
поведение было зафиксировано при тестирова-
нии антигистаминного препарата ципрогептади-
на, но в данном случае вращательные движения 
появились вследствие длительной экспозиции 
(Jeong, 2018).

Заключение 
Таким образом, существенный объем научных 

публикаций, посвященных экотоксикологическо-
му анализу параметров плавательного поведения 
дафний, включает в себя большое количество са-
мых разнообразных тест-реакций. Вместе с тем 
высокая вариативность алгоритмов проведения 
анализа накладывает определенные ограничения 
для их широкого применения в данный момент 
времени. Можно ожидать, что в последующем 
увеличение количества опробований уже суще-
ствующих методов тестирования поможет стан-
дартизировать результаты экспериментальных 
данных для обеспечения их надежного использо-
вания. Тем не менее наличие множества чувстви-
тельных подходов в исследовании поведенческих 
паттернов для широкого диапазона веществ под-
черкивает значительные перспективы их даль-
нейшего применения на практике в качестве ин-
дикаторов токсичности среды.
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Nasyrova E.I., Nikitin O.V., Latypova V.Z. Swim-
ming behavior parameters of Daphnia as indica-
tors of environmental toxicity.

The review of scientific publications on the pa-

rameters and patterns of swimming behavior in an-
imals of the genus Daphnia is presented. Daphnia 
are utilized as indicators for the presence of various 
organic and inorganic pollutants in aquatic environ-
ments, making them of interest to ecotoxicology. The 
analysis has revealed  substantial share of studies 
demonstrating the diversity of sensitive testing meth-
ods based on the assessment of various parameters of 
Daphnia swimming behavior.
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