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Генотипическая изменчивость листовых пластинок клена остролистного определялась по величине на-
правленной асимметрии и антисимметрии. Величина направленной асимметрии находилась в двухфактор-
ном дисперсионном Прокрустовом анализе по величине среднего квадрата фактора «сторона». Присутствие 
антисимметрии определялось с помощью парного t-теста значений эксцесса распределения разности вели-
чин правого и левого билатеральных симметричных признаков. Фенотипическая изменчивость определя-
лась по величине флуктуирующей асимметрии в двухфакторном Прокрустовом анализе. Между величинами 
индексов флуктуирующей асимметрии и направленной асимметрии, полученных морфогеометрическим ме-
тодом, установлена корреляционная зависимость (Spearman’s r = 0,78; p < 0,000). Сделан вывод о высокой 
доле генотипической изменчивости в асимметрии листовых пластинок Acer platanoides и высокой зависимо-
сти фенотипической изменчивости от свойств генотипа. 
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 Genotypic variety has been studied on the value of directional asymmetry and antisymmetry in leaves of 
Acer platanoides. The value of directional asymmetry was calculated in two way Procrustes analyse of variance 
with fi nding value of mean square interaction of factors “individual” and “side”. Antisymmetry presence was 
detected with t-test of value kurtosis distribution difference between right and left value bilateral asymmetric traits. 
Phenotypic variety was detected on the fl uctuating asymmetry value in two way Procrustes analyse of variance. The 
correlation (Spearman’s r = 0,78; p < 0,000) was found between indices value fl uctuating asymmetry and directional 
asymmetry detected in morphogeometric method. The high portion of leaf Acer platanoides genotypic variety in 
asymmetry and dependency phenotypic variety from genotypic properties was concluded.
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Клен остролистный – листопадное де-
рево, широко распространенное в европей-
ской части России, типичный представи-
тель смешанных широколиственных, в том 
числе и припойменных лесов, урбанизиро-
ванных и культурных ландшафтов. Это бо-
лее требовательный к почве и иным услови-
ям факультативный гелиофит по сравнению 
с липой мелколистной и березой бородав-
чатой. Несмотря на то, что клен остролист-
ный используется как биоиндикатор реже 
других древесных пород, морфологическая 
изменчивость его листовых пластинок ста-
новится все более привлекательной для 
биоиндикационных исследований [2, 8, 11]. 
В настоящее время для оценки антропоген-
ного стресса часто используется флуктуи-

рующая асимметрия (ФА). ФА – это незна-
чительные ненаправленные отклонения от 
идеальной симметрии, величина которых 
может указывать на уровень стабильности 
развития. Частотная гистограмма величины 
ФА представляет собой нормальное распре-
деление встречаемости величин разностей 
между размерами правого и левого призна-
ков (R – L). Направленная асимметрия (НА) 
и антисимметрия (АнС) в целях биоиндика-
ции используются меньше, т.к. они проявля-
ют свойства, определяемые генотипом. На-
правленная асимметрия имеет нормальное 
частотное распределение величин (R – L), 
но оно сдвинуто в левую или правую от нуля 
сторону, т.е. R ≠ L. Антисимметрия встре-
чается при отклонении от нормального 
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распределения значений (R – L), и ее ча-
стотная гистограмма имеет плосковер-
шинную или бимодальную форму. Смесь 
разных видов асимметрии – обычное явле-
ние среди листовых пластинок древесных 
растений [6]. Помимо нормирующей раз-
ности, с использованием величины (R – L) 
существуют другие интегральные методы. 
Одним из них является метод геометриче-
ской морфометрии, при котором наносятся 
метки по краю всей листовой пластинки, 
находится их смещение в двухмерном про-
странстве в зависимости от усредненных 
положений эталонной фигуры с выровнен-
ными координатами выбранных точек [3, 4].

Цель данной работы заключалась в те-
стировании проявления фено- и генотипиче-
ских свойств клена остролистного на основе 
билатеральной асимметрии его листовых 
пластинок. Задачи работы включали опре-
деление реакции асимметричных признаков 
в ответ на факторы среды, выяснение воз-
можности использования этого вида в каче-
стве биоиндикатора стабильности развития. 
Для достижения цели проведено определе-
ние величины ФА (фенотипический при-
знак), антисимметрии и направленной асим-
метрии (генотипические признаки) двумя 
методами: нормирующим (НМ) и морфо-
геометрическим (МГ), изучено влияние ан-
тропогенного стресса и высоты над уровнем 
моря на изменчивость этих величин. 

Материалы и методы исследования

Сбор материала. Нормирующий метод (НМ)
Сбор листовых пластинок клена остролист-

ного проводился в семи регионах Владимирской 

области в 2013–2014 гг. Было использовано 25 по-
пуляций. В каждой популяции с 10-ти деревьев со-
биралось по 100 листовых пластинок шириной 
6,5–7,5 см с пятью выраженными лопастями. Листья 
отбирались с края кроны, на высоте 1,5–2 м, на рас-
стоянии 100–300 м от крупных автомагистралей. 

Антропогенный стресс оценивался по уровню 
выбросов токсичных веществ от автотранспорта. 
По данным администрации области в 2014 г. наи-
больший объем выбросов отмечен в г. Владимире 
(34,7 тыс. т), наименьший в Гороховецком районе 
(1,8 тыс. т) [1]. Измерение билатеральных признаков 
листовых пластинок проводилось по шести показате-
лям (рисунок) [5]: 1 – расстояние от вершины макси-
мальной лопасти до средней жилки; 2 – расстояние от 
верхней впадины максимальной лопасти до средней 
жилки; 3 – длина максимальной лопасти; 4 – расстоя-
ние между верхней и нижней впадинами максималь-
ной лопасти; 5 – расстояние от нижней впадины мак-
симальной лопасти до средней жилки; 6 – угол между 
главной жилкой (центральной) и основной жилкой 
максимальной лопасти.

Нахождение индекса ФА проводилось по фор-
муле [8]: 

FA2 = |R – L|/(R + L),
где R и L – величины правого и левого признаков.

Под выборкой подразумевался ряд значений FA2 
по каждому из 6-ти признаков (всего: 25 популя-
ций×6 признаков = 150 выборок). Каждая выборка 
проверялась на наличие направленной асимметрии. 
При этом ставился t-тест на наличие или отсутствие 
различия между величинами R и L. Двухвыбороч-
ный t-тест с одинаковыми дисперсиями использо-
вался, если тест Фишера показывал отсутствие раз-
личия в дисперсиях (р > 0,05), что было характерно 
для 90 % выборок. Аналогичный t-тест, но с разны-
ми дисперсиями использовался, если тест Фишера 
показывал различия в дисперсиях между величина-
ми R и L. Присутствие антисимметрии (косвенно) 
определялось нахождением выборочной величины 
эксцесса разности (R – L). 

        
                                  а                                                                    б 

Рис. а – параметры листовой пластинки клена остролистного, использованные 
для нахождения флуктуирующей асимметрии нормирующим методом (пояснения в тексте);

б – парные метки, использованные для морфогеометрического анализа 
флуктуирующей асимметрии клена остролистного
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При определении значимости величин эксцесса 
использовалась программа FA_Calc.excel, в которую за-
носились данные описательной статистики, такие как 
величина признака (R + L)/2 и его стандартная ошиб-
ка, асимметричность, эксцесс и стандартная ошибка 
величины (R – L) [7, 8]. Для тестирования значимости 
эксцесса применялась коррекция Бонферрони на ос-
нове распределения Стьюдента. Наиболее значимая 
величина эксцесса устанавливалась на уровне α = 0,05, 
деленная на количество данных проверяемых значений 
эксцесса. На этом же уровне значимости (0,05) прове-
рялись все статистические гипотезы. Из шести выборок 
для нахождения интегрального индекса FA2 популяции 
учитывались только выборки, лишенные антисимме-
трии и направленной асимметрии. 

Морфогеометрический метод (МГ)
Листья фотографировались цифровой камерой 

с мерной линейкой (ГОСТ 427-75) для масштабиро-
вания (единица масштаба 1 см соответствовала рас-
стоянию в пикселях между двумя последними мет-
ками). Всего наносилось 12 пар точек (меток), из них 
11-я и 12-я лежали на оси симметрии – средней жилке 
(рис. 1). В качестве меток выбирались самые распоз-
наваемые места: окончания жилок, места наибольшей 
кривизны в межлопастных пазухах. Обработка дан-
ных проводилась в пакете программ TPS. Постановка 
Прокрустова двухфакторного дисперсионного анализа 
проводилась программой SAGE [9, 10]. Основными 
этапами тестирования морфогеометрической флукту-
ирующей асимметрии (MGFA) были:

а) нанесение меток в двух повторностях, т.е. созда-
ние по два TPS файла для каждой листовой пластинки; 

б) подготовка общего файла формата TPS; 
в) подготовка текстовых файлов, содержащих 

информацию о парных метках и количестве обраба-
тываемых образцов, т.е. листовых пластинок; 

г) постановка пермутационного теста с размно-
жением массива значений.

Прокрустовых расстояний (1000) для норма-
лизации выборок и избегания примеси антисимме-
трии. Прокрустов дисперсионный анализ основан 
на вычислении произведения средних квадратов 
Прокрустовых расстояний двух факторов «сторона» 
и «особь». Величина ФА, определяемая морфогеоме-
трическим методом (в сантиметрах), рассчитывалась 
по формуле [6, 8]:

где MGFA – величина морфогеометрического индек-
са флуктуирующей асимметрии; MSis – средний ква-
драт взаимодействия факторов «сторона» и «особь»; 
MSerror – средний квадрат ошибки измерения. 

При начальной обработке значений использо-
валась программа Excel, корреляционный и диспер-
сионный анализы проводились в среде программы 
STATISTICA 10 (Stat. Soft Inc.). 

Результаты исследования 
и их обсуждение 

Нормирующий метод (НМ)
Билатеральные признаки отличались 

по величине FA2 и варьировали от 0,003 
(Судогда) до 0,13 (Гороховец). Однофак-
торный анализ показал существенное раз-
личие среди признаков (F = 3,43; p = 0,01). 
Наиболее высокие средние значения FA2 

имели 2-й (0,051 ± 0,005) и 6-й признаки 
(0,046 ± 0,005). В абсолютном количестве 
значимые величины эксцесса были полу-
чены в регионе Гороховец (33,3 % к числу 
выборок), наименьшее значение – в регио-
не Вязники (соответственно 12,5 %). Фак-
тически при коррекции Бонферрони толь-
ко превышение значений эксцесса свыше 
γ = 3,0 – 3,1 приводило к его значимому 
проявлению (уровни статистической веро-
ятности от 10–5 и выше). Не было получено 
статистически значимых низких значений 
эксцесса. Так, при γ = –0,5 уровень веро-
ятности эксцесса показывал незначимую 
величину р = 0,32. Следовательно, не было 
выявлено выборок, содержащих статисти-
чески значимую антисимметрию. Высокие 
положительные значения эксцесса свиде-
тельствовали о гетерогенности формы ли-
стовых пластинок.

Направленная асимметрия признаков 
была обнаружена в 11-ти выборках. Ин-
терес вызвала популяция из п. Энергетик 
(Владимирский регион), в которой направ-
ленная асимметрия встретилась во всех 
признаках, кроме 6-го (угол между главной 
и основной жилками). В этой популяции 
было отмечено высокое значение эксцесса 
и направленной асимметрии 5-го признака 
(пик в диапазоне 0,0–0,5; t-тест: p < 0,000; 
значение эксцесса γ = 37,4).

Морфогеометрический метод (МГ) 
Величины морфогеометрических ин-

дексов направленной асимметрии (MGDA) 
и флуктуирующей асимметрии (MGFA) 
были статистически значимы во всех по-
пуляциях. Вариация направленной асим-
метрии была выше, чем флуктуирующей 
асимметрии (коэффициенты вариации соот-
ветственно 212,3 и 41,6). МГ методом полу-
чены величины MGFA от 0,013 (Меленки) 
до 0,035 (Владимир). Результаты, харак-
теризующие популяции разных регионов, 
представлены в таблице. 

Многомерным дисперсионным анали-
зом (MANOVA) установлено существенное 
различие в направленной асимметрии среди 
некоторых пар меток (р < 0,00). Так, анализ 
4-й пары меток показал наиболее сильную 
направленную асимметрию в популяциях 
Владимира. В популяции региона Меленки 
такой эффект наблюдался в 6-й паре меток. 
В величине морфогеометрической ФА ста-
тистически существенного различия среди 
пар меток отмечено не было. Практически 
в каждой популяции присутствовали стати-
стически значимые величины НА и ФА, что 
дало возможность установить корреляци-
онную зависимость между значениями ин-
дексов MGDA и MGFA (n = 25; Spearman’s 
r = 0,78; p < 0,000). Получена значимая 
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корреляция между числом признаков с по-
вышенным эксцессом и числом признаков, 
содержащих НА (n = 9; Pearson’s r = 0,86; 
p < 0,000). Регрессионной зависимости 
между величинами FA2, MGFA, MGDA 
и объемами антропогенных поллютантов 
и высотой рельефа обнаружено не было. 

Выводы
Отсутствие направленной асимметрии 

у мерных признаков и присутствие ее по 
результатам морфогеометрического анализа 
свидетельствует о высоком различии фор-
мы листовых пластинок в двухмерном про-
странстве. Нормирующая формула удобна 
лишь для тестирования мерных величин 
отдельно взятых признаков. Индивидуаль-
ная изменчивость (фактор «образец») была 
статистически значимой во всех случаях, т.е. 
пластинки сильно отличались в популяциях. 

Высокая корреляционная зависимость 
двух видов асимметрии подтверждает 
связь между двумя формами изменчиво-
сти: генотипической и фенотипической. 
Результаты предыдущих работ, проведен-
ных с листовыми пластинками липы мел-
колистной [3] и дуба черешчатого [4], не 
показали явного присутствия направлен-
ной асимметрии. Не было получено пря-
мой связи между уровнем техногенной 

нагрузки и величиной FA2 или MGFA. На 
основании полученных результатов сфор-
мулированы следующие выводы:

1 – различия в величине дисперсии ве-
личин правых и левых билатерально сим-
метричных признаков листовых пластинок 
клена остролистного дают возможность 

установить связь между генотипическими 
и фенотипическими компонентами; 

2 – фенотипическая изменчивость 
в виде флуктуирующей асимметрии раз-
личается в популяциях обследованных ре-
гионов, но флуктуирующую асимметрию 
листовых пластин клена остролистного как 
вида-биоиндикатора следует изучать при 
воздействии суммы нескольких факторов; 

3 – для популяций клена остролистного 
характерна высокая доля генотипической 
изменчивости в виде направленной асимме-
трии и ассоциированное с ней проявление 
фенотипической изменчивости в виде флук-
туирующей асимметрии. 
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