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ТОЧНОСТЬ ИЗМЕРЕНИЯ И НАПРАВЛЕННАЯ АСИММЕТРИЯ  
В ЛИСТОВЫХ ПЛАСТИНАХ BETULA PENDULA ROTH 
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Реферат. Изучалась направленная асимметрия в листовых пластинах березы повислой. Для 

этого использовано десять случайно выбранных популяций  на территории Владимирской обла-
сти (Россия). Листовые пластины фотографировались дважды, использовались 5 пар билатераль-
но-симметричных меток и выполнялся Прокрустов дисперсионный анализ. Тестирование направ-
ленной асимметрии проводилось на трех биосистемных уровнях (популяционный, индивидуаль-
ный и уровень листовой пластины). Совокупность всех популяций не показала присутствия 
направленной асимметрии. Биосистемный уровень – «дерево» обладал статистически значимой 
направленной асимметрией  в 4-х популяциях. На уровне  биосистемы «листовая пластина» 
направленная асимметрия обнаружена в 9 популяциях из 10. Таким образом, лишь одна популя-
ция обладала флуктуирующей асимметрией на всех биосистемных уровнях (p < 0.0001). Направ-
ленная асимметричность линейных признаков проверялась в t-тесте  и статистически значима 
была только в двух популяциях. Таким образом, направленная асимметрия является обычным 
видом асимметрии, присутствующим в форме листовых пластин березы повислой в условиях 
нормальной изменчивости. Описанный факт имело отношение именно к листовой пластине, как  
к единице измерения. Следовательно, при определении ФА  и НА листовых пластин необходимо 
иметь в виду возможное присутствие направленной асимметрии как популяционной характери-
стики.  

Ключевые слова: листовые пластины березы повислой, направленная асимметрия, флуктуи-
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декартовых координат и оценивается величи-
на ФА формы того или иного органа или цело-
го организма. 

Величину ФА определяют в двухфактор-
ном смешанном дисперсионном анализе по 
величине среднего квадрата дисперсионных 
остатков взаимодействия двух факторов: 
“образец” (рандомный) и 
“сторона” (фиксированный). Первый фактор 
обозначается кодовыми значениями, соответ-
ствующими уровню изменчивости популяции, 
особи или органа (листовой пластины). Фак-
тор “сторона” обозначается только двумя ко-
довыми значениями (“правое” и “левое”).  
Рассчитывают величины дисперсионных 
остатков в дисперсионной модели, т.е. величи-
ны отклонения от консенсусной симметрич-
ной   фигуры. Величина среднего квадрата 
фактора “сторона” указывает на присутствие 
генотипического эффекта направленной асим-
метрии. По данным многих источников, 
направленная асимметрия детерминируется 
несколькими генами по принципу эпистатиче-
ского эффекта и проявляется примерно у 10% 
некоторых мерных признаков, в том числе у 
листовых пластин древесных растений, напри-
мер, у липы и дуба [(10; 11; 15; 17; 18]. 

В настоящее время популяционная эколо-
гия активно развивается в области феногене-
тического мониторинга с использованием фе-
нотипических признаков, служащих феногене-
тическими маркерами [2; 3]. Известно, что в 
дисперсионном анализе направленная асим-
метрия в смеси с ФА дает нежелательный 
“скос” (bias) в величине ФА. Это обстоятель-
ство не мешает определять величину НА, од-
нако фенотипический эффект флуктуирующей 

Введение. Флуктуирующая асимметрия 
(ФА) – это один из видов билатеральной асим-
метрии, характеризующаяся незначительным 
и статистически незначимым отклонением от 
нуля разности величин правой и левой части 
гомологичного билатерально симметричного 
признака, при нормальном распределении 
этой разности (20; 24). По современным пред-
ставлениям ФА относится к определенному 
виду изменчивости – реализационной, случай-
ной или флуктуационной [7; 8; 21]. 

Известно, что различные билатерально 
симметричные признаки обладают не одина-
ковой изменчивостью в величине ФА. Направ-
ленная асимметрия (НА) – это один из видов 
асимметрии, когда преобладает размер либо 
правой, либо левой структуры. Поскольку 
именно ФА считается показателем нестабиль-
ности развития, признаки с четкой НА не ис-
пользуются в интегральном экологическом 
мониторинге [20]. 

Вместе с тем, присутствие направленной 
асимметрии в смеси с ФА и способность 
направленной асимметрии к наследованию 
вызывает интерес именно к этому виду асим-
метрии [14; 23; 23]. Наиболее широко исполь-
зуемым методом считается метод нормирую-
щей разности, когда различия в величине при-
знаков относят к сумме величин этих призна-
ков. Альтернативным методом принято счи-
тать метод геометрической морфометрии [6; 
15; 16; 18; 22]. При этом принимаются во вни-
мание метки, расставляемые на билатерально 
симметричных структурах. Судят об отклоне-
нии этих меток от консенсусных точек цент-
роидной фигуры, которая строится в результа-
те усреднения положения меток в системе 
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асимметрии остается не доступным или услов-
но доступным для тестирования [20]. 

В предыдущих работах была получена кор-
реляционная зависимость между величиной 
индекса ФА, полученного методом нормали-
зующей разности и величиной индекса ФА, 
полученного методом геометрической морфо-
метрии. Такая корреляция не может считаться 
обязательной, а зависит от величины линей-
ных признаков, вносящих вклад в форму била-
терально симметричных половин листовых 
пластин [9; 10]. Величина ФА и стабильность/
нестабильность развития зависели от сочета-
ния факторов, среди которых существенными 
были: объём авто выбросов, промышленное 
загрязнение и высота рельефа. Климатический 
фактор был также значимым во временной 
протяженности наблюдения. 

Изучение генотипического и фенотипиче-
ского эффектов в популяциях растений прово-
дилось лишь косвенно в зависимости от ме-
стообитания или климатических особенностей 
с использованием традиционных линейных 
методов определения ФА и НА [12; 13]. Боль-
шинство работ по феногенетике на основе 
метода геометрической морфометрии выпол-
нено при изучении популяций грызунов и 
насекомых [1; 2; 3; 4]. 

Целью настоящей работы было тестирова-
ние уровня фенотипической и генотипической 
изменчивости формы листовой пластины бе-
резы повислой при относительно нормальных, 
фоновых экологических условиях. Для тести-
рования фенотипической изменчивости ис-
пользовался его средовый компонент, опреде-
ляемый по величине флуктуирующей асим-
метрии формы листовой пластины. Для тести-
рования генотипической изменчивости ис-
пользовался его компонент, определяемый по 
величине направленной асимметрии формы 
листовой пластины. Рабочая гипотеза заклю-
чалась в следующем: асимметрия как элемент 
формы листовой пластины, включает геноти-
пический и средовый компоненты изменчиво-
сти, определяемые методом геометрической 

морфометрии. 

Условия, материалы и методы исследова-

ний. Береза повислая имеет очень широкий 

ареал, в России он ограничен на севере поляр-

ным кругом, а на юге 50-ой параллелью север-

ной широты. Сбор листовых пластин прово-

дился на протяжении 2015-16 гг. в средней 

части ареала (Владимирская область, Россия).  

Гербаризировались по 50 листовых пластин из 

каждой популяции от 10-ти деревьев. С каж-

дого дерева отбиралось по 5 пластин с укоро-

ченных побегов в условиях относительно оди-

наковой освещенности. Листовые пластины 

были сфотографированы камерой Panasonic 

DMC-FZ100 и сохранены в формате JPEG. 

Каждый лист фотографировался отдельно. 

Для нанесения меток (ландмарок) и последую-

щей обработки результатов использовался 

пакет программ TPS (Rohlf, 2004). Метки рас-

ставлялись двукратно для нахождения ошибки 

измерения и классифицировались как гомоло-

гичные метки I-го типа, т.к. представляли со-

бой парные точки, в местах окончания жилок. 

Метки симметричной матрицы обладают 

большей дисперсией из-за вариации вдоль оси 

симметрии. Матрица асимметрии отражает 

вариацию меток относительно оси симметрии 

(флуктуирующую асимметрию). ( рисунок 1). 
Для тестирования обоих видов асимметрии 

использовался метод Прокрустового анализа 
(Procrustes   ANOVA), как аналога 2-х фактор-
ного дисперсионного смешанного анализа 
(образец × сторона), который используется 
для тестирования флуктуирующей асиммет-
рии мерных и счетных признаков. Прокрусто-
во пространство представляет собой область, 
ограниченную размером центроида. Прокру-
стово выравнивание включает операцию зер-
кального отображения левой и правой сторон 
и усреднения положения точек. Для построе-
ния усредненного консенсуса используют ме-
тод наименьших квадратов. Подробно о мето-
де геометрической морфометрии подробно 
изложено в обзорах и руководствах по приме-
нению этого метода [6;18; 22]. 

Рисунок 1 – A – 5 пар меток. 6-7-ая метки лежат на оси симметрии. 1-5 – признаки ля определения ФА тра-

диционным линейным методом. B – метки, представленные в прокрустовом пространстве матрицей симмет-

рии. C – метки представленные в прокрустовом пространстве матрицей асимметрии.  
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В настоящее работе была использована 
программа MorphoJ1.06d [17], доступная на 
сайте www.morphometrics.org. Общий файл 
образца каждой популяции состоял из двухсот 
файлов (50 листовых пластин × 4-х кратная 
повторность). Таким образом, строилась таб-
лица 200 × 4, первый столбец содержал коор-
динаты меток соответствующих изображений 
и служил идентификатором (identificator), дру-
гие содержали кодовые значения для факто-
ров: популяция, дерево, лист, измерение. Фак-
тор «измерение» объяснял вариацию ошибки 
измерения после повторного нанесения меток. 
После создания прокрустового пространства 
(Procrustes fit) было выполнено тестирование 
индивидуальной изменчивости на каждом 
биосистемном уровне. 

Величина флуктуирующей асимметрии 
определялась величиной среднего квадрата 
MS и величиной критерия F-Гудолла, оцени-
вающего взаимодействие одного из рандом-
ных факторов: “популяция”, “дерево”, “лист” 
или ”измерение” с фиксированным фактором 
“сторона”. Одновременно рандомные факторы 
служили разными биосистемными уровнями. 

Для тестирования антисимметрии, третьего 
вида билатеральной асимметрии, обладающе-
го бимодальным распределением гистограммы 
частот разности величин правого и левого 
признаков и отрицательным значением экс-
цесса, в программе MorphoJ предусмотрено 
пермутационное размножение выборок, нор-
мализующих распределение [17]. В предыду-
щих исследованиях, проведенных традицион-
ным линейным методом, такие свойства в мер-
ных признаках встречены не были [9]. Направ-
ленная асимметрия линейных признаков про-
верялась t-тестом с проверкой нулевой гипоте-
зы H0, о равенстве правых и левых признаков. 
Вспомогательными программами служили 
пакеты PAST 3.03 и STATISTICA 10. 

Анализ и обсуждение результатов иссле-
дований. Ошибка измерения. Листовая пла-
стина представляла истинную репликацию, 
т.к. каждая пластина измерялась дважды. Ав-
тором принята во внимание точка зрения 
Клингенберга [16] о двух видах ошибки: 
оцифровывания и измерения (нанесения ме-
ток). Поэтому была проведена повторная 
съемка каждой пластины, с двукратным нане-
сением меток на каждое изображение. Допол-
нительный рандомный фактор «измерение» 
учитывал ошибку измерения, как сумму оши-
бок фотографирования и нанесения меток. 

В нашем случае ошибка измерения была от 
3,4 до 50,1% от величины среднего квадрата 
взаимодействия факторов “сторона × измере-
ние”. 

Фенотипический и генотипический компо-
ненты изменчивости совокупности популяций  

Сначала был поставлен общий Прокрустов 

дисперсионный анализ для тестирования НА и 
ФА для всей совокупности (пула) популяций.  

Фактор центроидного размера (корень 
квадратный из суммы квадратов расстояний 
от ландмарок до центра изображения) был 
статистически значимым (F = 260,75; 
p<0,0001), что говорило об аллометрическом 
влиянии величины листовой пластины на их 
форму. Фактор “популяции” показал высокую 
статистическую значимость, что свидетель-
ствовало о различии в асимметрии формы ли-
стовых пластин в пуле популяций (F = 18,85; 
p< 0,0001;  табл.1). 

Пул популяций показал отсутствие направ-
ленной асимметрии (фактор «сторона» стати-
стически незначим). Однако на более низких 
биосистемных уровнях (дерево и лист) было 
получено статистически значимое присут-
ствие НА. Фактор «измерение» также показал 
присутствие НА. Таким образом, статистиче-
ски значимая направленная асимметрия про-
являлась на уровне усредненных особей дере-
вьев, образцов листовой пластины и ошибки 
измерения. 

Определение направленной асимметрии в 
популяциях. 

Направленная асимметрия проявлялась не 
одинаково. Общая тенденция показана на 
рис.2. Популяции расположены в порядке по-
вышения величины НА(F-Гудолла критерий).  
Во всех популяциях отчетливо заметно повы-
шение величины НА  в ряду: дерево-лист-
измерение. 

Увеличение точности измерения указывает 
на большую долю величины  направленной 
асимметрии. Величина НА выше на уровне 
«измерение» (DAmeasure), чем на уровне 
«лист» (DAleaf) и на уровне 
«дерево» (DAtree). Сплошная кривая – сгла-
женная линия тренда величины  взаимодей-
ствия факторов измерение× сторона. Планки 
погрешностей показаны со стандартными 
ошибками. 

В последней (десятой) популяции различие 
в величине НА было самое большое: F= 7,52 
(«дерево»); F=15,09 («лист»); F=24,15 
(«измерение»). У других популяций также при 
изменении уровня биосистемы к более низко-
му уровню получено увеличение величины 
направленной асимметрии. Только в первой 
популяции была получена статистически не-
значимая  величина направленной асимметрии 
на всех уровнях, включая «измерение», т.е. 
она (одна из 10-ти) обладала «чистой» флукту-
ирующей асимметрией. Традиционный метод 
нормирующей разности показал статистиче-
ски значимое присутствие направленной асим-
метрии только в двух популяциях №8 и №10 
(табл.2).  

Признаками с направленной асимметрией 
были признаки 2-ой, 4-ый и 5-ый (рисунок 1). 
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Effect SS MS df F 

Аллометрия (центроидный  

размер), совокупость популяций 85291075 9476786 9 1200,13*** 

Совокупность популяций 5,237 0,058 90 15,24*** 

Сторона 0,048 0,005 10 1,25ns 

Совокупность популяций × сторона 

0,344 0,004 90 6,09*** 

Аллометрия (центроидный размер), особь 

дерева 96695713 1074397 90 675,71*** 

Дерево 10,457 0,012 900 8,18*** 

Сторона 0,048 0,005 10 3,35*** 

Дерево × сторона 1,278 0,001 900 2,98*** 

Аллометрия (центроидный размер), листовая 

пластина 97820453 217379 450 184,22*** 

Листовая пластина 18,448 0,004 4500 4,52*** 

Сторона 0,048 0,005 10 5,24*** 

Листовая пластина × сторона 4,085 0,001 4500 4,48*** 

Аллометрия (центроидный размер), измере-

ние 98589970 109666 899 120,11*** 

Измерение: 2×(фото +  

нанесение меток) 20,664 0,002 8990 4,14*** 

Сторона 0,048 0,005 10 8,56*** 

Измерение × сторона 4,992 0,001 8990 4,27*** 

Notes: S – сумма квадратов; MS – средний квадрат; df – степень свободы; F – критерий Гудол-

ла; *** – p<0.0001; ns – не значимо 

Таблица 1 – Результаты обобщенного Прокрустова анализа 

Рисунок 2 – Изменчивость величины направленной асимметрии  
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Таким образом, эти признаки, включая угол 
между средней и второй жилкой (5-ый), про-
демонстрировали связь между линейным ме-
тодом и методом геометрической морфомет-
рии, оценивающим асимметричность формы. 
Не было найдено высоких значений эксцесса 
(более 4) в выборках разноси (П-Л), что свиде-
тельствовало об отсутствии антисимметрии, 
как третьего возможного вида билатеральной 
асимметрии. 

Результаты показали, что присутствие 
направленной асимметрии в контексте формы 
пластины является распространенным видом 
асимметрии в листовых пластинах березы по-
вислой. Так, подобные исследования в райо-
нах Владимирской области, проведенные в 
2015 году, показали присутствие НА в 6-ти из 
9-ти популяций. Статистическая значимость 
направленной асимметрии также повышалась 
в направлении от популяции к листу. Соответ-
ственно, для популяции, дерева и листовой 
пластины критерий Гудолла и значимость бы-
ли равны: F = 3,19 , р =0,007; F= 4,97, p < 0,001 
и F = 12,17, p< 0,001, что подтверждало гипо-
тезу о стойком присутствии направленной 
асимметрии в листовых пластинах годом рань-
ше,  в относительно сходных экологических 
условиях. 

Выводы. Проведенное исследование пока-
зывает, что изменчивость линейных признаков 
влияет на асимметрию формы листовой пла-
стины. Вариация неучтенных линейных при-
знаков может существенно изменять форму 
листовых пластин. В нашем случае два при-
знака в одной из популяций (десятой) суще-
ственно отражали вариацию в асимметрично-
сти формы листовой пластины. Увеличение 
степени свободы в ряду популяция-дерево-
лист приводили к повышению величины НА в 
листовой пластине, что является закономер-
ным на фоне увеличения точности измерения. 

Таким образом, оба компонента генотипи-
ческой и фенотипической изменчивости нахо-
дятся в смеси. Отношение величины F (MS) 
взаимодействия изучаемого уровня фактора с 
фактором «сторона», т.е. флуктуирующую 
асимметрию, к величине направленной асим-
метрии, как генотипического компонента из-
менчивости, можно представить как обратную 
зависимость (рисунок 2). 

Общая асимметрия формы содержала два 
компонента изменчивости: генотипический и  
фенотипический компоненты. Матрицы лишь 
формально сообщают о виде изменчивости. 
Нормальная асимметрия – более чётко реги-
стрируемая характеристика, чем ФА, величина 
которой деформируется в меньшую или в 
большую сторону в присутствии направлен-
ной асимметрии. 

Метод геометрической морфометрии пред-
ставляется предпочтительным для определе-
ния флуктуирующей асимметрии  и стабиль-
ности развития, т.к. принимает во внимание 
форму органа, т.е. листовой пластины. Метод 
нормирующей разности принимает во внима-
ние лишь сумму величин ФА отдельных била-
теральных признаков и позволяет судить лишь 
о величине ФА-индекса только на уровне по-
пуляционной изменчивости. 

Подтверждается рабочая гипотеза о сов-
местном присутствии обоих компонентов из-
менчивости: генотипического и фенотипиче-
ского в асимметрии формы листовой пласти-
ны. Флуктуирующая асимметрия в чистом 
виде была встречена лишь в 1 из10 случаев, на 
всех уровнях биосистем, включая уровень 
измерения (уровень ошибки измерения), что 
должно учитываться при определении ста-
бильности развития популяция березы повис-
лой  и других древесных растений. 

Таблица 2 – Результаты определения направленной асимметрии t-тестом и методом  

геометрической морфометрии (по критерию F-Гудолла)  

Популяция, N 

НA (t-тест) НA (“side”F-Goodall) 

признак, N дерево 
листовая  

пластина 
измерение 

1 ns 0,22ns 0,29ns 0,56ns 

2 ns 1,62 ns 2,69** 3,56**** 

3 ns 1,72 ns 1,9* 2,67** 

4 ns 1,81 ns 1,86* 2,95** 

5 ns 1,86 ns 2,11* 3,53**** 

6 ns 2,01ns 1,79* 3,28*** 

7 ns 3,09** 6,42**** 6,07**** 

8 2* 3,13** 3,89**** 6,39**** 

9 ns 7,52**** 15,09**** 24,15**** 

10 4*, 5* 9,78**** 11,75**** 20,98**** 

Обозначения:* – p <0.05; ** – p<0.01; *** – p<0.001; **** – p<0.0001 
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PRECISION OF MEASUREMENT AND DIRECTED ASYMMETRY IN LEAF PLATES 
OF BETULA PENDULA ROTH 

Baranov S.G.,  Bibik T.S., Il'in L.I.  
Abstract. The directional asymmetry in the birch leaf plates was studied. For this purpose, ten randomly selected 

populations were used in the Vladimir region (Russia). The leaf plates were photographed twice, 5 pairs of bilateral-
symmetric labels were used and Procrustes analysis of variance carried out. Directional asymmetry testing was carried out 
at three biosystemic levels (population, individual and leaf plate level). The totality of all populations did not show the 
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presence of directional asymmetry. Biosystemic level – “tree” had a statistically significant directional asymmetry in 4 
populations. At the level of “leaf plate” biosystem, directional asymmetry was found in 9 populations among 10. Thus, 
only one population had a fluctuating asymmetry at all biosystemic levels (p <0.0001). The directional asymmetry of the 
linear features was checked in the t-test and was statistically significant only in two populations. Thus, directional asym-
metry is the usual kind of asymmetry, present in the form of birch leaf plates which are pendant under conditions of nor-
mal variability. The described fact related specifically to the leaf plate, as to the unit of measurement. Therefore, in deter-
mining the FA and HA of leaf plates, one must keep in mind the possible presence of directional asymmetry as a popula-
tion characteristic. 

Key words: leaves of birch, directed asymmetry, fluctuating asymmetry, dispersion analysis. 
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