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Стабильность развития характеризует способ�
ность организма поддерживать траекторию раз�
вития в определенных границах (Захаров, 1987). В
качестве меры стабильности развития билате�
ральных морфологических структур растений
широко используется флуктуирующая асиммет�
рия, под которой понимают случайные незначи�
тельные отклонения от симметричного состоя�
ния (Захаров и др., 2001) вследствие стохастично�
сти молекулярных процессов, обеспечивающих
экспрессию генов (онтогенетического шума)
(Leamy, Klingeberg, 2005). Флуктуирующая асим�
метрия, имеющая ненаследственный характер,
наблюдается и на фоне наследственных типов
асимметрии, таких как антисимметрия и направ�
ленная асимметрия (Захаров, 1987). Известно,
что величина флуктуирующей асимметрии воз�
растает при действии любых средовых стресс�
факторов (Захаров и др., 2001; Hoffman, Woods,
2003). В связи с этим флуктуирующая асимметрия
листа различных видов растений широко исполь�
зуется для оценки уровня загрязнения окружаю�
щей среды (Гелашвили и др., 2004). В то же время
в последние годы в области токсикологии накап�
ливается все больше свидетельств о том, что кро�
ме классических монотонных зависимостей “до�
за–эффект” (S�образных; экспоненциальных),
достаточно часто встречаются немонотонные от�
веты, к которым, в частности, относятся гормезис
(Kefford et al., 2008; Calabrese, Blain, 2009) и пара�

доксальные эффекты (Батян и др., 2009). Вопрос
о том, могут ли подобные явления наблюдаться
при действии различных приоритетных загрязня�
ющих веществ на флуктуирующую асимметрию
листа растения, до сих пор остается открытым. В
настоящее время одним из приоритетных загряз�
нителей атмосферного воздуха и почвы в крупных
городах является формальдегид, что обусловлено
быстрым ростом автотранспортного парка (Бел�
кина, 2008). В условиях экосистем урбанизиро�
ванных территорий на растение действует целый
комплекс поллютантов, что затрудняет анализ ха�
рактера влияния отдельных веществ. Для изуче�
ние данного вопроса по сравнению с условиями
урбоэкосистем более адекватными являются экс�
периментальные модели.

В связи с этим целью исследования было изу�
чение стабильности развития листа гороха посев�
ного (Pisum sativum L.) по изменению величины
направленной асимметрии его листочков, обу�
словленному флуктуирующей асимметрией дан�
ных морфологических структур, при действии
формальдегида в широком диапазоне доз в усло�
виях эксперимента.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Семена гороха посевного (Pisum sativum L.)
сорта Альбумен в течение 5 суток проращивали
на дистиллированной воде. После появления
корешка проростки контрольной группы поме�
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щали в сосуды с питательным раствором Кнопа
(1 мМ Ca(NO3)2; 0.25 мМ KH2PO4; 0.125 мМ
MgSO4; 0.25 мМ KNO3) с добавлением микро�
элементов по Хоглэнду. В 9 опытных группах пи�
тательный раствор кроме выше указанных ком�
понентов содержал формальдегид в концентра�
ции от 0.063 × 10–2 до 0.16 г/л. Соседние
концентрации различались в 2 раза. Диапазон
концентраций был подобран в предварительных
экспериментах таким образом, чтобы максималь�
ные из использованных концентраций формаль�
дегида были близкими к сублетальным – оказы�
вали значительное токсическое действие на про�
цесс роста побега, но не вызывали гибели
растений. 

В каждой группе P. sativum выращивали в
4 сосудах объемом 250 мл (по 6 растений в 1 сосу�
де; n = 24). Для предотвращения улетучивания
формальдегида сосуды были закрыты крышками
с небольшими отверстиями, через которые коре�
шок проростков погружали в раствор. Растения
контрольной и опытных групп выращивали на
выше описанных растворах в течение 16 суток
при температуре 20–22°С и семнадцатичасовом
световом дне. Через каждые 4 суток растворы за�
меняли на свежие.

На семнадцатые сутки определяли асиммет�
рию листочков полностью сформировавшегося
третьего листа гороха. Лист P. sativum является
сложным и у сорта Альбумен состоит их двух ли�

сточков. Листья P. sativum сразу после сбора ска�
нировали и определяли асимметрию правого и
левого листочков. В предварительных экспери�
ментах было установлено, что для листочков P. sa�
tivum характерна направленная асимметрия –
внутренняя (по отношению к плоскости симмет�
рии листа) сторона каждого листочка всегда
меньше наружной. Известно, что изменение ве�
личины наследственных типов асимметрии (на�
правленной асимметрии, антисимметрии) била�
теральных морфологических структур в популя�
циях одного вида обусловлены флуктуирующей
асимметрией (Захаров, 1987). Кроме того, в
предварительных экспериментах были подобра�
ны 5 относительно независимых признаков ли�
сточка P. sativum. Корреляция между признака�
ми отсутствовала, либо была слабой (коэффици�
ент корреляции по Спирмену не превышал 0.20
при p < 0.05). Данные признаки использовали
для оценки величины асимметрии листочков
P. sativum при действии формальдегида (рис. 1).

Измерение признаков электронных изображе�
ний листочков гороха проводили с помощью про�
граммы Adobe Photoshope CS3. Интегральный по�
казатель асимметрии листочка рассчитывали с
помощью алгоритма нормированной разности: 

A 1
mn
������

Lij Rij–
Lij Rij+( )

�������������������,

j 1=

n

∑
i 1=

m

∑=

Рис. 1. Промеры правого и левого листочков третьего листа P. sativum: 
1. 1/2 ширины листочка в районе 1/2 длины центральной жилки; 2. угол между центральной жилкой и нижним краем
листа; 3. угол между центральной жилкой и первой снизу жилкой второго порядка; 4. угол между центральной жилкой
и второй снизу жилкой второго порядка; 5. расстояние между основаниями первой и второй снизу жилок второго по�
рядка.
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где: Lij и Rij значение j�го признака у i�го листочка,
соответственно, слева и справа от плоскости сим�
метрии (Захаров и др., 2000). 

При этом величину флуктуирующей асиммет�
рии листочков, наблюдающуюся на фоне направ�
ленной асимметрии, не выделяли. В связи с этим,
в дальнейшем в статье используется термин
“асимметрия листочка”. При этом подразумева�
ется, что различия уровня направленной асим�
метрии между правыми (или левыми) листочками
третьего листа растений разных групп обусловле�
ны величиной их флуктуирующей асимметрии.

Статистическую обработку результатов иссле�
дований проводили с помощью программ БИО�
СТАТИСТИКА 4.03 и STATISTICA 6.0. Для ста�
тистического анализа использовали непарамет�
рические тесты Крускала�Уоллиса, Ньюмена�
Кейлса и Уилкоксона, поскольку с помощью кри�
терия Шапиро�Уилка было установлено, что вы�
борочное распределение в ряде групп отличалось
от нормального. На графиках представлены ме�
дианы и их ошибки. При проведении корреляци�
онного анализа рассчитывали непараметриче�
ский коэффициент корреляции Спирмена.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

В наиболее низких из исследованных концен�
траций (0.063 × 10–2–0.125 × 10–2 г/л) формальде�
гид вызывал увеличение асимметрии правого и
левого листочков P. sativum по сравнению с кон�
трольным уровнем (рис. 2). Однако при дальней�
шем возрастании концентрации токсиканта до
0.02–0.04 г/л вместо ожидаемого усугубления на�
рушения стабильности развития листа P. sativum,
напротив, отмечалось уменьшение асимметрии
правого и левого листочков на 30–40% по сравне�
нию с аналогичным показателем контрольной
группы (рис. 2). И, наконец, в области наиболее
высоких из исследованных концентраций (0.08–
0.016 г/л) формальдегид вновь вызывал увеличе�
ние асимметрии сначала у левого листочка, за�
тем – у правого (рис. 2). 

С помощью корреляционного анализа по
Спирмену было установлено, что между асиммет�
рией правого и левого листочков существует
сильная положительная корреляция (r = 0.81; p =
= 0.010). В то же время в контрольной и одной из
опытных групп (0.005 г/л) величины асимметрии
правых и левых листочков P. sativum статистиче�
ски значимо различались. 
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Рис. 2. Влияние формальдегида в широком диапазоне доз на асимметрию правого и левого листочков третьего листа
P. sativum (Me ± SMe).
Примечание: * – различия статистически значимы по отношению к асимметрии данного листочка в контрольной
группе при p < 0.05; # – различия статистически значимы по отношению к асимметрии левого листочка этой же груп�
пы при p < 0.05.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Результаты исследования показали, что при
увеличении концентрации формальдегида в рас�
творе величина асимметрии правого и левого ли�
сточков третьего листа P. sativum изменялась не�
монотонно. Наблюдалось развитие так называе�
мого парадоксального эффекта. Известно, что
проявление парадоксальных эффектов сводится к
следующему: по мере уменьшения дозы или кон�
центрации воздействующего яда токсичность его
увеличивается, и наоборот: при увеличении
дозы – эффект уменьшается (Батян и др., 2009).
Парадоксальные эффекты выглядят провалами
на кривых “доза�эффект” (Булатов и др., 2002). В
нашем случае формальдегид в небольших дозах
оказывал токсическое действие и приводил к уве�
личению асимметрии листочков P. sativum, в диа�
пазоне средних доз токсичность не проявлялась и
стабильность развития морфологических струк�
тур листа P. sativum в опытных группах даже пре�
вышала контрольный уровень. При действии
наиболее высоких из исследованных доз фор�
мальдегида вновь отмечалось токсическое дей�
ствие, выражавшее в возрастании асимметрии
правого и левого листочков P. sativum. Таким об�
разом, в зависимости от дозы формальдегид мог
приводить как к снижению стабильности разви�
тия морфологических структур листа, так и к уве�
личению этого показателя, либо не вызывать ни�
какого эффекта. 

Полученные нами данные согласуются с ре�
зультатами некоторых авторов, свидетельствую�
щих о том, что не всегда загрязнение окружаю�
щей среды приводит к нарушению стабильности
развития различных организмов. Отсутствие уве�
личения флуктуирующей асимметрии или даже
сниженное данного показателя было продемон�
стрировано при действии химического загрязне�
ния на растения (Ambro�Rappe et al, 2007; Ерофе�
ева и др., 2009), на млекопитающих (Гилева, Ко�
сарева, 1994) и насекомых (Leamy et al., 1999),
антропогенной нагрузки на амфибий (Вершинин
и др., 2007). Возможно, что одной из причин вы�
ше перечисленных фактов может служить немо�
нотонный характер зависимостей доза–эффект,
одним из проявлений которого являются пара�
доксальные эффекты.

Для объяснения отсутствия нарушения ста�
бильности развития при действии антропогенной
нагрузки высказывались предположения о влия�
нии стабилизирующего отбора, отсекающего
маргинальные варианты индивидуального разви�
тия при значительном техногенном загрязнении,
в результате чего могло наблюдаться уменьшение
дисперсии признаков и снижение среднего зна�
чения флуктуирующей асимметрии в популяции
(Гилева, Косарева, 1994). При действии формаль�
дегида на стабильность развития листа P. sativum в

условиях эксперимента влияние отбора исклю�
чено, поскольку выживали все растения опыт�
ных и контрольной групп. Поэтому логично
предположить, что уменьшение асимметрии
обусловлено процессами фенотипической адап�
тации у P. sativum. 

В настоящее время механизмы, лежащие в ос�
нове немонотонных зависимостей “доза�эф�
фект” при действии различных токсикантов, не�
известны (Батян и др., 2009). Возможно, умень�
шение асимметрии листа P. sativum в области
средних из исследованных концентраций фор�
мальдегида обусловлено повышением активно�
сти защитных систем растения до уровня, не
только компенсирующего токсическое действие
поллютанта, но и увеличивающего стабильность
морфогенеза листа. Минимальные исследован�
ные концентрации токсиканта еще не способны
вызвать такую активацию, а в области максималь�
ных исследованных концентраций, близких к
сублетальным, уже начинается “срыв” адаптаци�
онных возможностей растения и нарушение ста�
бильности развития листа. 

Известно, что развитие формы листа расте�
ний, в том числе и его симметрии, контролирует�
ся рядом генов, которые изучены преимуще�
ственно у Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. К ним
относятся такие гены как AS1, AS2, CP3, AN1 и др.
(Semiarti et al., 2001; Кирпичева, Соколов, 2009).
Повышение стабильности развития листа у P. sa�
tivum при действии формальдегида может быть
обусловлено снижением флуктуаций молекуляр�
ных процессов, лежащих в основе экспрессии по�
добных генов. Возможными механизмами данно�
го эффекта может быть увеличение активности
ферментов детоксикации формальдегида, напри�
мер глутатионзависимой формальдегиддегидро�
геназы, обеспечивающей связывание токсиканта
с глутатионом (Díaz et al., 2003), а также антиок�
сидантной системы, препятствующей поврежде�
нию белков активными формами кислорода (По�
лесская, 2007). 

Таким образом, на основании выше сказанно�
го можно заключить, что формальдегид в широ�
ком диапазоне доз вызывал немонотонное изме�
нение стабильность развития третьего листа P. sa�
tivum, оцененную по изменению величины
направленной асимметрии правого и левого ли�
сточков, обусловленному флуктуирующей асим�
метрией данных морфологических структур. При
действии токсиканта на исследованный показа�
тель был выявлен парадоксальный эффект. В ми�
нимальных из исследованных концентраций
формальдегид нарушал стабильность развития
листа, что выражалось в возрастании асимметрии
правого и левого листочков. В области средних
концентраций токсиканта асимметрия была
меньше контрольного уровня, что свидетельство�
вало об увеличении стабильности развития листа
гороха. Максимальные исследованные концен�
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трации формальдегида, близкие к сублетальным,
вновь снижали стабильность развития листа го�
роха и приводили к возрастанию асимметрии его
листочков по сравнению с контролем. 
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Developmental Stability of a Leaf of Pisum Sativum L. under the Influence
of Formaldehyde in a Wide Range of Doses          

   E. A. Erofeeva          
Nizhni Novgorod State University, Nizhni Novgorod, 603950 Russia

e�mail: ele77785674@yandex.ru

Abstract—The influence of formaldehyde in a wide range of doses on the stability of development of the third
leaf of pea (Pisum sativum L.) was studied. The developmental stability of the leaf was assessed by the change
in the value of the directional asymmetry of the right and left leaflets caused by the fluctuating asymmetry of
these morphological structures. When subjected to a toxic agent, the studied parameter exhibited a paradox�
ical effect. In minimum studied concentrations, formaldehyde disturbed stability of leaf development, which
was manifested in an increase in the asymmetry of the right and left leaflets. At medium concentrations of the
toxicant, the asymmetry was less than the control level, which indicated an increase in the developmental sta�
bility of the pea leaf. Maximum studied concentrations of formaldehyde, close to sublethal, again reduced the
stability of development of the pea leaf and led to an increase in the asymmetry of its leaflets compared with
the controls.

Keywords: Pisum sativum L., leaf, asymmetry, formaldehyde, paradoxical effect
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