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Обоснована актуальность и дана краткая характеристика современного состояния про
блемы изучения цикличности среднесуточного радиального прироста несущих побегов 
ивы белой (Salix alba L.). На примере одновозрастного генетически выровненного мате
риала, выращенного в однородных условиях, показано, что в цикличности среднесуточ
ного радиального прироста несущих побегов ивы белой существуют определенные за
кономерности. Описан процесс синтеза объекта исследования -  аутбредной семьи ивы 
белой. Предложена методика изучения исходных данных и построения выровненных 
эмпирических рядов динамики среднесуточного радиального прироста. Каждый эмпи
рический ряд рассматривается как реализация случайной функции. Предложен алго
ритм расчета математических ожиданий случайных функций, основанный на суммиро
вании трендовых и циклических компонент. Изложены результаты собственных иссле
дований ритмичности среднесуточного радиального прироста разновозрастных несу
щих побегов. Описано два основных типа эмпирических рядов динамики среднесуточ
ного радиального прироста: I тип характеризуется отчетливо выраженным периодом 
среднелетнего относительного покоя без предшествующего локального максимума; 
II тип отличается наличием локального максимума среднесуточного радиального при
роста перед среднелетним минимумом. Проанализирована структура математических 
ожиданий случайных функций. Установлено, что последовательное введение цикличе
ских компонент повышает надежность аппроксимации эмпирических рядов. Цикличе
ские компоненты различаются по ряду параметров, в первую очередь, по продолжи
тельности периода, в меньшей степени -  по амплитуде. Выявлены длинно- и коротко
периодические циклические компоненты математических ожиданий случайных функ
ций. Показано, что основной вклад в динамику среднесуточного радиального прироста 
вносят длиннопериодические циклические компоненты (в большинстве случаев про
должительность периодов составляет 48.. .54 сут). Длиннопериодические циклические 
компоненты характеризуют побеговую систему особи в целом, короткопериодические -  
разновозрастные побеги в пределах побеговых систем. Вклад короткопериодических 
циклических компонент (продолжительность периодов 13...36 сут) в общую динамику 
среднесуточного радиального прироста определяется их интерференцией. Локальные 
экстремумы эмпирических рядов динамики определяются сочетаниями дополнитель
ных эндогенных ритмов с различными периодичностью и амплитудой. Циклические 
компоненты случайных функций рассматриваются как генетические программы морфо
генеза. Выявлено влияние индивидуальных особенностей растений на общую динамику 
среднесуточного радиального прироста несущих побегов.

Ключевые слова: ива белая, несущие побеги, радиальный прирост, суточный прирост, 
эндогенные биоритмы, циклические компоненты.
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Ива белая (Salix alba L.) -  широко распространенный представитель 
древовидных ив средней полосы России. Природные популяции ивы белой на 
территории Брянского лесного массива характеризуются высоким уровнем 
гетерогенности по морфологическим признакам, что дает возможность ис
пользовать их в качестве источника материала для селекции на устойчивость 
и продуктивность [1]. Продуктивность ивы белой определяется в основном 
радиальным приростом многолетних побегов. В классических [9] исследова
ниях морфогенеза побегов древесных растений выявлено два пика макси
мального прироста: ранне- и позднелетний, что подтверждается нашими ис
следованиями [2]. Однако в ряде случаев сезонная динамика нарастания побе
гов носит полициклический характер [11, 12]. На примере ивы шерстистопо- 
беговой (Salix dasyclados Wimm. = Salix gmelinii Pall.) нами [3] было показано, 
что динамика линейного прироста однолетних побегов определяется в тгервук» 
очередь эндогенными факторами. Это положение не противоречит данным, 
полученным другими исследователями хронобиологии древесных растений 
[6, 7, 13-15]. Нами проведен сравнительный анализ сезонной динамики ради
ального прироста нарастания побегов в целях выявления эндогенных ритмов в 
онтогенезе ивы белой.

Материал и методика исследования

В качестве исходного генетического материала (F0) использовали высо
копродуктивных представителей двух семей S. alba, которые были заложены 
в 2003 г. путем посева семян, собранных с маточных деревьев, имеющих ти
пичные видовые признаки S. Alba  и произрастающих в однотипных ивняках 
{Salicetum albae Issl. (1924) 1926) поймы р. Десны на территории Брянского 
лесного массива. Путем гибридизации наиболее продуктивных представите
лей исходных семей в 2008 г. была получена аутбредная семья S. alba (F,). 
Наиболее продуктивные сеянцы из этой семьи (а /01... аI 10) выращивали в 
салицетуме Брянского государственного университета в 2009-2012 гг. Распо
ложение -  по гексагональной схеме с расстоянием между посадочными ме
стами 2 м. Ранее [4, 5] нами была дана подробная характеристика данной се
мьи. Для окончательного анализа использовались наиболее продуктивные се
янцы: al 03, al 04, al 06, al 07, al 08.

В качестве материала использовали несущие побеги, сформировавшие
ся в 2010 г. и 2011 г. Исходные данные были получены в течение сезона 
2012 г. За дату начала вегетации было принята 01.05.12, за дату окончания -  
01.09.12 (продолжительность сезона t max = 124 дн.). Каждые 5 ...6  сут с точно
стью ±0,1 мм замеряли диаметры несущих побегов (d  ф а к т ,  мм) на расстоянии 
20 см от их оснований. Радиус побегов (г факт, мм) вычисляли путем деления 
диаметра на 2.

Фактический текущий среднесуточный радиальный прирост (ДгфаКт, 
мм/сут) для расчетного дня / рассчитывали по следующей формуле:

Д ^ф акт ( 0  (r k+l k̂- \)(tk+ 1 tk-1)>
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где г факт -  фактический текущий радиус несущего побега в фактические дни 
наблюдений (tk+\) и (4_i), соответствующие порядковым номерам 
наблюдений (к -  1) и (к + 1), мм; 

t -  порядковый день вегетационного периода.
Данная методика обеспечивает выравнивание эмпирических рядов ме

тодом скользящей средней по трем точкам.
Эмпирические ряды динамики Агфакт (?) рассматривали как реализации 

случайных функций, описывающих динамику среднесуточного радиального 
прироста [8]:

A R(t) = фО) + е,
где ф (?) -  математические ожидания А г при заданных значениях расчетного 

дня наблюдений t;
6 -  случайное отклонение Дгфакт от математического ожидания.

Математические ожидания ф(?) случайных функций рассматривали как 
суммы:

ф(?) = Дгср + /(? )  + со, (?) + ... + ю„ (/), 
где Д?'ср -  средний среднесуточный прирост на протяжении сезона, мм;

f ( t )  -  трендовая компонента отклонений Д/фак1 от Дгср; 
со | (?) + . . . + ю„ (?) -  циклические компоненты отклонений Дгфакт от Дгср.

Д ля аппроксимации динамики долговременного отклонения Дгфакт от 
Агср использовали полином 3-й степени:

f  (?) — ( I 'J  +  C lnt" +  C l\t +  Q q ,
где a3, a2, си, a{) эмпирические коэффициенты.

Циклические компоненты (ЦК) рассматривали как синусоиды 
со 1 (? ) +  . . .  +  со,, (? ):

ю (?) = Ь\ ■ sin (tb2 + Ьз), 
где Ь\, Ь2, Ьз -  эмпирические коэффициенты, характеризующие соответствен
но амплитуду синусоиды, длину волны и смещение по фазе.

Эмпирические коэффициенты вычисляли итерационным методом до 
тех пор, пока сумма квадратов отклонений SS  не достигала минимума.

Достоверность аппроксимации эмпирических рядов определяли, ис
пользуя F-критерий Фишера:

F = [550бщ -  V,] -  [SS0CT -  v2], 
где SS -  сумма квадратов отклонений;

У]ИУ2-чи сло степеней свободы для п числа наблюдений, v t = п -  1;
V 2  =  n -  2 .

Период колебаний {Т\...Тп , сут) для каждой синусоиды вычисляли как 
разность между значениями t, соответствующими смежным максимумам си
нусоид. Путем деления t max = 124 на Т  вычисляли число периодов NF.

Математические ожидания для каждого ряда динамики радиального 
прироста побегов рассчитывали по алгоритму, разработанному нами для дан
ного исследования. При разработке алгоритма применяли процедуры, приня
тые для обработки эмпирических статистических рядов [10]; вычисления про
изводили с использованием MS Excel:
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1. Вычисление Агфакт -  фактического текущего среднесуточного ради
ального прироста.

2. Вычисление Дгср -  среднегодового среднесуточного радиального 
прироста.

3. Расчет d\ -  отклонений текущего среднесуточного прироста от сред
негодового среднесуточного радиального прироста, соответствующих сумм 
квадратов отклонений SS и F-критерия.

4. Расчет коэффициентов и табулирование полинома 3-й степени/(?) -  
долговременного тренда для отклонений d\.

5. Расчет d2 -  отклонений вычисленных отклонений d\ от ожидаемых 
значений этих отклонений, рассчитанных по уравнению ДО, соответствующих 
сумм квадратов отклонений SS и F-критерия.

6. Расчет коэффициентов и табулирование первой ЦК -  со, (?).
7. Расчет d\ -  отклонений вычисленных отклонений d2 от ожидаемых 

значений этих отклонений, рассчитанных по уравнению coj (г), соответствую
щих сумм квадратов отклонений SS и /•’-критерия.

8. Расчет коэффициентов и табулирование второй ЦК -  0)2 (?).
9. Расчет d4 -  отклонений вычисленных отклонений от ожидаемых 

значений этих отклонений, рассчитанных по уравнению a>2(t), соответствую
щих сумм квадратов отклонений SS и F-критерия.

10. Расчет коэффициентов и табулирование третьей ЦК -  <»з (?).
11. Расчет й?5 -  отклонений вычисленных отклонений й?4 от ожидаемых 

значений этих отклонений, рассчитанных по уравнению со3 (?), соответствую
щих сумм квадратов отклонений SS и F-критерия.

12. Расчет коэффициентов и табулирование четвертой ЦК -  со4(f).
13. Расчет e(t) -  остаточных отклонений от ожидаемых значений этих 

отклонений, рассчитанных по уравнению со4 (t), соответствующих сумм квад
ратов отклонений SS и F-критерия.

14. Расчет математического ожидания случайной функции путем сум
мирования всех компонент:

ф(0 = Д rcp + f(t )  + (Й1 (?) + С02 (0 + Юз (0 + С04 (?).

Результаты и обсуж дение

Сравнение эмпирических рядов динамики среднесуточного радиального 
прироста Аг позволило разделить их на два основных типа: I тип характеризу
ется отчетливо выраженным периодом среднелетнего относительного покоя; 
данный тип характерен для обоих побегов сеянца al 3 (с 21...26 июня до сере
дины июля происходит монотонное снижение Дг); II тип отличается наличи
ем локального максимума Аг  в начале июля, после чего опять наблюдается 
минимум Аг в середине июля. Данный тип выявлен для обоих побегов сеян
цев al 4 и al 8. У остальных сеянцев (al 6 w a l l )  побеги 2010 г. характеризуют
ся I типом ритмов развития, побеги 2011 г. -  II типом.

69



ISSN 0536 -  1036. ИВУЗ. «Лесной журнал». 2016. № 3

Вычисленные значения F-критерия, отражающие адекватность различ
ных уровней аппроксимации эмпирических рядов динамики Аг, приведены в 
табл. 1 (дополнительно приведены значения общей и остаточной сумм квад
ратов отклонений от среднегодового значения Аг). За исключением одного 
случая (побег 2011 г. al 08) динамика отклонений d\ достоверно описывается 
полиномом 3-й степени (одновершинной кривой). Последовательное введе
ние ЦК повышает достоверность аппроксимации. Начиная с третьей ЦК, ап
проксимация всех эмпирических рядов становится достоверной на высшем 
уровне значимости (Р < 0,001). Таким образом, введение циклических компо
нент позволяет выявить ритмичность радиального прироста побегов с высо
кой надежностью.

Т а б л и ц а  1

Адекватность уровней аппроксимации эмпирических рядов 
динамики среднесуточного радиального прироста несущих побегов ивы белой

Суммы квадратов отклонений 
и компоненты математического 

ожидания

Сеянцы

al 03 al 04 al 06 al 07 al 08

Суммы квадратов отклонений:
SSdt
SS s(?)
Расчетный /-’-критерий:

f i t )
f i t )  +  CO! (t)

f i t )  +  CD! (t)  +  СЙ2 (0
f i t )  + CO| (t)  + ttb (0+ C03 (?)
f i t )  +  CO, (t) +  0 ) 2  ( t )+  co3 (?) +  co4 (.t)

Суммы квадратов отклонений: 
SS di 
SS 8(f)
Расчетный ^-критерий:
fit)
f i t )  +  CO, ( ? )

f i t )  +  CO, ( ? )  +  C02 ( ? )

f i t )  +  CO, ( ? )  +  (0 2  ( ? )  +  (0 3  ( ? )

f i t )  +  (O i ( ? )  +  C02 ( ? ) +  СОз ( ? )  +  C04 ( ? )

Побеги 2010 г.

Побеги 2011 г.

0,0170 0,0243 0,0114 0,0142 0,0068
0,0006 0,0016 0,0002 0,0009 0,0001

4,23 2,71 2,47 3,42 2,49
6,64 3,69 4,08 3,76 3,45
11,38 4,51 4,98 5,87 12,65
20,42 7,58 18,97 9,57 33,13
26,59 14,52 57,27 14,89 44,13

0,0082 0,0187 0,0101 0,0177 0,0038
0,0003 0,0009 0,0008 0,0008 0,0003

4,10 4,05 2,25 6,38 1,26
9,63 4,61 2,83 6,85 1,35
13,65 8,62 5,06 7,84 1,96
21,50 10,52 8,41 10,47 6,25
29,62 20,13 12,30 21,80 10,44

П р и м е ч а н и е .  SS d \ -  общая сумма квадратов отклонений; SS б (?) -  остаточная сум
ма квадратов отклонений; fit) -  полином 3-й степени; со! (?)... со4(?) -  циклические 
компоненты; F  о,юо = 1,8; F 0,oio = 2,9; F 0,ooi = 4,4.
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В табл. 2 приведены параметры ЦК математических ожиданий Аг.

Т а б л и ц а  2

Параметры циклических компонент математических ожиданий 
среднесуточного радиального прироста несущих побегов ивы белой

Г од формирования побегов
Сеянец Параметр 2010 г. 2011 г.

C£>i (0 со2 (0 ю3(0 со4(0 Oil (t) со2 (?) м3 (?) (О 4(?)
b i 0,012 0,010 0,006 0,004 0,010 0,005 0,004 0,003
b 2 8,0 4,8 2,9 2,1 7,9 5,0 4,1 2,0

al 3 b i 2,0 1,6 2,8 0,6 2,0 3,0 4,8 3,4
T 49 31 18 13 49 32 26 13

NF 2,5 4,0 6,9 9,5 2,5 3,9 4,8 9,5
b i 0,010 0,010 0,014 0,012 0,009 0,013 0,006 0,009
b 2 8,7 5,1 3,4 2,7 8,4 5,5 3,9 3,0

al 4 Ьъ 3,5 2,6 0,2 0,7 3,5 4,0 2,6 4,2
T 54 33 21 17 53 35 25 18

NF 2,3 3,8 5,9 7,3 2,3 3,5 5,0 6,9
b i 0,013 0,007 0,012 0,006 0,010 0,012 0,004 0,006
b 2 7,6 5,5 4,2 2,9 8,0 3,6 2,8 2,4

al 6 b 3 2,4 4,8 6,0 4,2 3,0 1,0 1,4 5,7
T 48 35 26 18 50 23 18 14

NF 2,6 3,5 4,8 6,9 2,5 5,4 6,9 8,9
b i 0,009 0,010 0,008 0,007 0,004 0,005 0,007 0,010
b 2 10,0 5,4 4,5 2,5 10,2 5,7 2,7 2,3

a l l b з 1,8 4,2 1,0 6,7 1,8 5,0 0,9 3,7
T 63 31 28 16 61 36 17 14

NF 2,0 4,0 4,4 7,8 2,0 3,4 7,3 8,9
b i 0,010 0,011 0,004 0,002 0,006 0,011 0,010 0,005
b 2 7,6 3,1 2,5 2,1 8,5 5,2 3,3 2,4

al 8 b 3 2,0 4,4 5,4 6,4 3,0 2,1 0,0 4,9
T 48 20 16 13 54 32 21 15

NF 2,6 6,2 7,8 9,5 2,3 3,9 5,9 8,3

Сравнение параметров ЦК позволяет выявить длиннопериодические 
(у большинства сеянцев Т= 48 .. .54 сут, у сеянца al 07 -  61.. .63 сут) и короткопе
риодические (Т = 13...36 сут) ритмы. Длительным периодом колебаний характе
ризуется первая ЦК, для этой же компоненты характерна высокая амплитуда:
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6icp = 0,010 (от 0,004 до 0,013). Последующие ЦК -  короткопериодические, их 
амплитуда варьирует в широких пределах: от 0,003 до 0,014 (Z?lcp = 0,008). Срав
нение средних значений амплитуд Ь\ длинно- и короткопериодических ритмов 
показывает, что именно первая ЦК вносит основной вклад в динамику Дг. Вклад 
последующих ЦК определяется их суммированием (интерференцией).

Первая ЦК позволяет выявить у большинства сеянцев два периода ин
тенсивного радиального прироста: весенне-летний (25.05-30.06) и позднелет
ний (15.07-15.08), разделенные периодом относительного покоя (20.06-25.07). 
Для побегов al 07 первая ЦК позволила выявить три периода интенсивного 
радиального прироста: весенний (до 15.05), средне- (15.06-15.07)
и позднелетний (после 15.08).

Последующие ЦК были сгруппированы по параметрам Т  и NF.
Вторые ЦК образуют два кластера с периодами Тср = 33 (31...36) сут 

и Гср = 21 (20...23) сут. К первому кластеру относится большинство вторых 
ЦК, ко второму -  побеги al 6 (2011 г.) и al 8 (2010 г.). Вторые ЦК первого кла
стера детерминируют четыре максимума Дг со средними датами 25.05, 27.06,
29.07 и 1.09. Вторые ЦК второго кластера детерминируют шесть локальных 
максимумов Аг, включая три среднелетних (18.06, 09.07 и 30.07); максимумы
09.07 соответствуют периодам среднелетнего прироста.

Третьи ЦК образуют три кластера с периодами Гср = 17 сут; Тср = 22 сут 
и Тср = 27 сут. Из них два кластера (с периодами Гср = 17 сут и Гср = 27 сут) 
детерминируют локальные максимумы 08.07...09.07.

Четвертые ЦК характеризуются сильно варьирующимися параметрами. Из 
всего массива четвертых ЦК выделяется, прежде всего, кластер исключительно 
короткопериодических циклов (Гср = 15 сут); у двух побегов -  кластер циклов со 
средним периодом Тср = 18 сут. Последний кластер (подобно короткопериодич
ному кластеру третьих ЦК) детерминирует локальный максимум 05.07.

Сравнительный анализ влияния дополнительных ЦК на общую динами
ку А г  показал, что локальные экстремумы эмпирических рядов динамики мо
гут определяться сочетаниями дополнительных эндогенных ритмов с различ
ными периодичностью и амплитудой. В частности, в начале июля локальный 
экстремум динамики Аг  обоих побегов al 4 возникает за счет суммирования 
третьей и четвертой ЦК, а тот же локальный экстремум динамики А г  обоих 
побегов а/ 8 -  за счет суммирования всех трех дополнительных ЦК.

Выводы

На примере одновозрастного генетически выровненного материала, вы
ращенного в однородных условиях, удалось показать, что в цикличности су
точного радиального прироста несущих побегов ивы белой существуют опре
деленные закономерности.

1. Полицикличность динамики среднесуточного радиального прироста 
несущих побегов ивы белой с высокой степенью надежности аппроксимиру
ется путем суммирования циклических компонент. На имеющемся материале 
выявлено существование четырех циклических компонент.
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2. Первая (длиннопериодическая) циклическая компонента отражает 
существование главных генетических программ морфогенеза, реализация ко
торых приводит к появлению ранне- и позднелетнего максимумов среднесу
точного радиального прироста, разделенных периодом относительного покоя.

3. Вторая, третья и четвертая (короткопериодические) циклические 
компоненты отражают существование дополнительных программ морфогене
за, которые оказывают модулирующее (или модифицирующее) воздействие 
на общую ритмику среднесуточного радиального прироста.

4. Динамика среднесуточного радиального прироста несущих побегов 
ивы белой определяется не только общими принципами регуляции морфоге
неза (длиннопериодическая циклическая компонента), но и индивидуальными 
особенностями растений (короткопериодические циклические компоненты).
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The paper proves the urgency and summarizes the current state of studying the cyclicity of 
the average daily radial growth of bearing shoots of European willow (Salix Alba L.). The 
research demonstrates the certain laws in the cyclicity of the average daily radial growth of 
bearing shoots of European willow as exemplified by the even-aged genetically aligned ma
terial grown in the homogeneous environment. The synthetic process of the study subject,
i.e. the outbred families of European willow, is described. The paper presents the method of 
studying the source data and construction of aligned empirical series of dynamics of the 
average daily radial growth. Each empirical series is treated as a realization of random func
tion. We propose an algorithm for calculating the mathematical expectations of random 
functions, which is based on the summation of the trend and cyclical components. The re
sults of the research of rhythmicity of the average daily radial growth of uneven-aged bear
ing shoots are presented. Two basic types of empirical series of dynamics of the average 
daily radial growth are described. The 1st type is characterized by a clearly expressed period 
of the mid-summer relative rest without the preceding local maximum. The 2nd type is 
characterized by a local maximum of the average daily radial growth before the mid
summer minimum. The paper analyzes the structure of mathematical expectations of ran
dom functions. The sequential introduction of the cyclical components increases the reliabil
ity of the approximation of the empirical series. Cyclical components vary in several param
eters: a period and amplitude. We identify the long and short periodic cyclical components 
of the mathematical expectations of random functions. Long-periodic cyclical components 
make the main contribution to the dynamics of the average daily radial growth (in most cas
es, the period is of 48...54 days). Long-periodic cyclical components characterize the shoot 
system of an individual as a whole. Short-periodic cyclical components characterize the 
uneven-aged shoots within the shoot systems. The contribution of short-periodic cyclical 
components (the periods are of 13...36 days) in the overall dynamics of the average daily 
radial growth is determined by their interference. The local extreme points of the empirical 
series of dynamics are determined by a combination of additional endogenous rhythms 
with different frequencies and amplitude. Cyclical components of random functions
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are considered as the genetic morphogenesis programs. We have determined the influence of 
the individual characteristics of the plants on the general dynamics of the average daily radi
al growth of bearing shoots.

Keywords: European willow, bearing shoots, radial growth, daily gain, endogenous biologi
cal rhythms, cyclic components.
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