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Аннотация. Дана комплексная характеристика ивы трехтычинковой. Изложены 

проблемы цитогенетики данного вида. Доказана возможность апомиктической репродукции. 

Обоснована необходимость выявления эндогенных ритмов, определяющих цикличность 

сезонной динамики нарастания однолетних побегов. Эмпирические данные получены с 

использованием выровненного генетического материала, культивируемого в однородных 

условиях. Предложен оригинальный алгоритм обработки материала с использованием 

гармонического анализа. Проанализирована сезонная динамика основных параметров 

нарастания побегов: длины междоузлий и среднесуточного числа междоузлий. Установлен 

квазипериодический характер цикличности сезонной динамики параметров нарастания 

побегов. На имеющемся материале выделены базовые ряды динамики параметров, 

объединяющие побеги с визуально сходными ритмами развития. Доказана возможность 

использования амплитудно–частотного анализа для выявления основных групп биоритмов, 

определяющих динамику нарастания побегов. Установлено основное и модулирующее 

влияние эндогенных ритмов с различными периодами колебаний на сезонную динамику 

параметров побегов. Сезонные тренды динамики параметров нарастания побегов 

определяются низшими гармониками с дробными периодами колебаний. Основной вклад в 

цикличность развития побегов вносят гармоники с периодом колебаний порядка одного 

месяца: 24 и 36 суток. Гармоники с периодом колебаний 11 … 22 суток формируют 

квазициклические компоненты сезонной динамики. Полученные результаты рекомендуется 

использовать при разработке научных основ создания насаждений ивы трехтычинковой 

интенсивного типа.  

 

Abstract. Given the complex characteristics of almond willow. The problems of cytogenetics 

of this species are described. The possibility of apomictic reproduction is proved. The need to 

identify endogenous rhythms that determine the cyclical dynamics of the seasonal growth of annual 

shoots is substantiated. Empirical data were obtained using aligned genetic material cultivated 

under homogeneous conditions. An original algorithm of material processing using harmonic 

analysis is proposed. The seasonal dynamics of the main parameters of the growth of shoots: 

the length of internodes and the average daily number of internodes — is analyzed. Installed quasi–
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periodic nature of the cycle of the seasonal dynamics of parameters of growth of shoots. On 

the basis of the available material, the basic series of parameters dynamics combining shoots with 

visually similar rhythms of development are identified. The possibility of using amplitude–

frequency analysis to identify the main groups of biorhythms that determine the dynamics of shoot 

growth is proved. The main and modulating influence of endogenous rhythms with different periods 

of oscillations on the seasonal dynamics of shoot parameters is established. Seasonal trends of 

changes of parameters of growth of the shoots are determined by the low harmonics of the 

fractional periods of the oscillations. The main contribution to the cyclical development of shoots 

makes harmonics with a period of oscillation of the order of one month: 24 and 36 days. Harmonic 

with the oscillation period of 11 ... 22 days to form quasi–cyclic components of the seasonal 

dynamics. The obtained results are recommended to be used in the development of scientific bases 

for the creation of willow plantations of three–stamen intensive type. 

 

Ключевые слова: ива трехтычинковая, Salix triandra, сезонная динамика, биологический 

осциллятор, амплитудно-частотный анализ. 

 

Keywords: almond willow, Salix triandra, seasonal dynamics, biological oscillator, amplitude-

frequency analysis. 

 

Ива трехтычинковая — Salix triandra L. 1753 (S. amygdalina L. 1753) — широко 

известный представитель европейских кустарниковых ив [1–2]. Ива трехтычинковая на 

протяжении многих десятилетий является объектом селекционной работы [3]. 

Высокопродуктивные культивары ивы трехтычинковой и ее гибридов рассматриваются как 

перспективный материал для создания энергетических плантаций [4]. Однако в первую 

очередь, ива трехтычинковая ценится как источник высококачественного прута, который 

используется для различных видов плетения [5–6].  

Популяционно–клоновая селекция ив основана на гибридизации с последующим 

отбором перспективных культиваров [7]. При гибридизации возникает проблема апомиксиса, 

которая до сих пор остается недостаточно разработанной. Существует точка зрения, согласно 

которой апомиксис наиболее вероятен среди полиплоидов [8], что в отношении 

полиплоидных ив подтверждается экспериментальными данными [3]. Ива трехтычинковая 

традиционно считается диплоидом (2n = 38,44) [9], и тогда апомиксис у этого вида 

маловероятен. Однако существование апомиксиса в популяциях ивы трехтычинковой 

доказано экспериментально [10]. Ранее [11] нами была обоснована гипотеза о полиплоидном 

происхождении ивы трехтычинковой, что согласуется с классическими представлениями о 

вторичности высоких значений хромосомных чисел у современных видов ив [12–13]. Тогда 

апомиксис у ивы трехтычинковой может представлять собой обычное явление.  

Ранее нами была получена и описана инбредная семья ивы трехтычинковой, для 

которой не исключено апомиктическое происхождение [14]. Использование генетически 

выровненного материала, культивируемого в однородных условиях, позволяет уменьшить 

влияние флуктуирующих факторов и выявить общие закономерности изменчивости 

морфофизиологических признаков древесных растений [15–16].  

Для создания плантаций интенсивного типа необходимо иметь коллекции культиваров с 

разными ритмами нарастания побегов, поскольку «воздействия на растения (удобрение, 

полив и т. д.) дают наибольшую эффективность, если они приурочиваются именно к 

переломным этапам развития организма» [17, с. 42]. В рамках биоритмологии изучаются 

самые разнообразные ритмы, определяющие хронологическую изменчивость признаков, 
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включая изменчивость признаков в онтогенезе [18–20].  

A priori можно предположить, что сезонная динамика нарастания длины побегов 

зависит от средней длины междоузлий и среднего числа междоузлий, образующихся за 

сутки, в определенные периоды развития побегов. Цель настоящего исследования: выявление 

закономерностей сезонной динамики длины междоузлий и среднесуточного числа 

междоузлий на однолетних побегах ивы трехтычинковой.  

 

Материал и методы  

Объект данного исследования — двухлетние сеянцы инбредной семьи ивы 

трехтычинковой, созданной методом регулярного инцухта на протяжении трех поколений.  

Первичным источником генетического материала послужила пестичная («женская») 

особь ивы трехтычинковой, произраставшая на территории Брянского лесного массива (асс. 

Salicetum cinereae (Kobenza 1950) Pass. 1956, координаты N53.201025, E34.507728). Из семян, 

собранных с данной особи 13.06.2000, была выращена исходная семья (F 1). Заметное 

расщепление по морфологическим признакам в исходной семье отсутствовало. Наиболее 

продуктивные сеянцы F 1 были расчеренкованы. В 2010 г. рамета одной из пестичных особей 

в результате свободного внутрисемейного опыления дала семенное поколение F 2, в котором 

среди сеянцев с типичными видовыми признаками была обнаружена коротколистная 

пестичная особь (S. triandra f. brevifolia). В 2017 г. в условиях беспыльцевого режима на 

данной особи (несмотря на обильное цветение) образовалось небольшое количество семян, 

что указывает на возможность апомиксиса. Из этих семян были выращены сеянцы третьего 

поколения F 3. На первом году жизни среди этих сеянцев были выявлены узколистные и 

коротколистные особи, что указывает на возможность редуцированного партеногенеза с 

последующей соматической диплоидизацией [14]. Для дальнейшего изучения весной 2018 г. 

наиболее сильные сеянцы F 3 — всего 32 шт. (tr 01 … tr 32) — были высажены в салицетуме 

Брянского государственного университета по тригональной схеме с шагом 1 м. Все растения 

формировались в один стебель — прутовидный побег. Таким образом, материал для 

получения исходных данных формировался по принципу «один сеянец — один побег».  

Для получения и обработки материала использовалась многократно апробированная 

методология изучения прироста древесных растений [21], на основе которой применительно 

к объекту данного исследования нами были разработаны конкретные методики.  

Начиная с 7 мая 2018 г., (начало активной вегетации) каждые четверо суток 

производили замеры длины побегов L с точностью ± 1 см; в дальнейшем сантиметры были 

переведены в миллиметры. Каждому очередному наблюдению i был присвоен порядковый 

номер k (1, 2, 3 … k i). Все даты, в которые проводились наблюдения (t), были пронумерованы 

по порядку (0, 4, 8 … t i).  

Для дальнейшего анализа были отобраны сеянцы tr 04, tr 05, tr 09, tr 13, tr 15, tr 17, tr 

19, tr 21, tr 23 (всего 9 шт.), у которых сохранялся непрерывный рост побегов без заметных 

повреждений на протяжении всего вегетационного периода, а длина однолетних побегов к 

моменту завершения роста составила 170 … 230 см.  

В конце октября 2018 г. (после завершения листопада) с перечисленных сеянцев были 

срезаны побеги, которые использовались для получения исходных данных. На каждом побеге 

были отмечены точки, соответствующие длине побегов (L, мм) для каждой даты наблюдений 

tk, начиная с 07.05.2018. Затем на каждом побеге для каждого междоузлия с порядковым 

номером n производили измерение его длины I с точностью ± 1 мм.  
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На каждом побеге для каждой расчетной даты наблюдений tk были вычислены средние 

значения длины междоузлий I (tk) ср, сформировавшихся в интервале tk−1…tk+1, по формуле:  
 

𝐼(𝑡𝑘)ср =∑𝐼𝑛

𝑘+1

𝑘−1

𝑁⁄  

 

где I (tk) ср — средняя длина междоузлия (мм) в интервале tk−1…tk+1 (tk−1 и tk+1 — 

предыдущая и последующая пронумерованные даты наблюдений); I n и N — соответственно, 

длина междоузлий с порядковым номером n и число междоузлий в интервале tk−1…tk−+ 

(интервал tk−1…tk+1, за который вычислялся текущий суточный прирост, равен 9 сут, включая 

предыдущую и последующую даты наблюдений).  

Аналогичным образом для каждой расчетной даты наблюдений tk были вычислены 

средние значения числа междоузлий N (tk) ср, формирующихся за сутки, по формуле: 
 

𝑁(𝑡𝑘)ср =∑𝑁𝑘

𝑘+1

𝑘−1

(𝑡𝑘+1 − 𝑡𝑘−1⁄ ) 

 

где N (tk) ср и N k — число междоузлий (абс. ед.), формирующихся за сутки, 

соответственно, для всего периода наблюдений и для интервалов tk−1…tk+1.  

В итоге для каждого сеянца были вычислены выровненные эмпирические ряды 

динамики среднесуточной длины междоузлий I (t) и среднесуточного числа междоузлий N (t). 

Такое выравнивание позволяет уменьшить влияние случайных факторов на 

онтогенетическую изменчивость рассматриваемых параметров. На основании полученных 

рядов I (t) и N (t) были построены соответствующие графики. Для каждого побега были 

рассчитаны средние значения длины междоузлий I ср (мм) и числа междоузлий, 

формирующихся за сутки N ср (абс. ед./сут) в интервалах, равных 9 сут.  

На основании визуального анализа рядов I (t) и N (t) из общего массива данных были 

исключены отклоняющиеся сеянцы, а для оставшихся сеянцев, образующих базовые группы, 

были вычислены средние ряды динамики как последовательности средних арифметических 

значений I (t) и N (t).  

Развивающиеся побеги рассматривались как биологические осцилляторы [22], т. е. 

нестационарные системы, в которых значения некоторых параметров (I и N) зависят от 

времени (t). Математические ожидания рядов I(t) и N(t) могут быть представлены как суммы 

гармоник h с порядковым номером ν, различающихся по амплитудам А, периодам τ и 

начальным фазам φ0. На этом основании для каждой группы сеянцев математические 

ожидания средних рядов динамики I (t) и N (t) были аппроксимированы путем сложения 

гармоник.  

Среднесуточная динамика длины междоузлий I (t) аппроксимировалась уравнениями 

гармоник h с порядковым номером ν:  
 

𝐼(𝑡)𝜈 = 𝑎𝜈 sin( 𝜈𝜋
𝑡

𝑇𝐼
+ 𝑏𝜈) + 𝐼ср 

 

где I (t)ν  

Вычисленные гармоники были использованы для выявления групп основных ритмов, 

определяющих цикличность сезонной динамики длины междоузлия и среднесуточного числа 

междоузлий.  
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Результаты и обсуждение 

Визуализированные ряды сезонной динамики длины междоузлия I(t) (мм) показаны на 

Рисунке 1.  

 
 

Рисунок 1. Сезонная динамика длины междоузлия. По оси абсцисс — даты (число, месяц), по 

оси ординат длина междоузлия (I, мм). В легенде указаны номера сеянцев. Базовый ряд обозначен 

маркером ●. 

 

На всех изученных побегах эмпирические ряды динамики длины междоузлия 

характеризуются выраженной цикличностью. Ряды I(t) большинства сеянцев — tr 04, tr 17, 

tr 23, tr 13, tr 15, tr 19 — образуют одно базовое множество (группу), в котором длина 

междоузлия в течение сезона изменялась сходным образом, а средняя длина междоузлия за 

весь период наблюдений составила 18,5±0,26 мм. Ряды I(t) трех сеянцев (tr 05, tr 09, tr 21), 

выходящие за пределы базового множества и не образующие собственного целостного 

множества, были исключены из анализа. 

Для сеянцев базовой группы I(t) base был рассчитан средний ряд динамики. В этом ряду 

визуально выявляется тенденция к уменьшению длины междоузлий по мере развития 

побегов. Однако эта закономерность носит нелинейный характер. Отчетливо выделяется два 

максимума (23 мая и 24 июня) и два минимума (4 июня и 18 июля). Временной интервал 

между максимумами составляет 28 сут, а временной интервал между минимумами — 44 сут. 

Это означает, что цикличность сезонной динамики длины междоузлия носит 

квазипериодический характер.  

Визуализированные ряды динамики среднесуточного числа междоузлий N(t) (ед./сут) 

показаны на Рисунке 2. 
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Рисунок 2. Сезонная динамика числа междоузлий, образующихся за сутки. По оси абсцисс — 

даты (число, месяц); по оси ординат — среднесуточное число междоузлий (N, абс. ед.). В легенде 

указаны номера сеянцев. Базовый ряд обозначен маркером ● . 

 

Как и в предыдущем случае, на всех изученных побегах эмпирические ряды динамики 

среднесуточного числа междоузлий характеризуются выраженной цикличностью. Ряды N(t) 

большинства сеянцев — tr 05, tr 09, tr 13, tr 15, tr 17, tr 19, tr 21 — образуют одно базовое 

множество (группу), в котором среднесуточное число междоузлий в течение сезона 

изменялось сходным образом, а среднее число междоузлий, образующихся за сутки, за весь 

период наблюдений составило 0,9±2,05 абс. ед. Ряды N(t) двух сеянцев (tr 04, tr 23), 

выходящие за пределы базового множества, были исключены из анализа. 

 

Для сеянцев базовой группы N(t) base был рассчитан средний ряд динамики. В этом ряду 

визуально выявляется тенденция к увеличению среднесуточного числа междоузлий по мере 

развития побегов. Однако, как и для I(t), эта закономерность носит нелинейный характер. 

Отчетливо выявляется три максимума (31 мая, 20 июня, 10 июля) и четыре минимума (15 

мая, 8 июня, 6 июля, 26 июля). Временные интервалы между максимумами составляет 20 сут, 

а временные интервалы между минимумами — 24, 28 и 20 сут. Это означает, что 

цикличность сезонной динамики среднесуточного числа междоузлий носит 

квазипериодический характер.  

В период с 18 по 26 июля, когда среднесуточное число междоузлий стремится к 

очередному минимуму, наблюдается некоторый всплеск этого показателя, что указывает на 

существование каких-то скрытых ритмов развития.  

Для выявления основных ритмов, определяющих цикличность сезонной динамики 

длины междоузлия и среднесуточного числа междоузлий, каждый базовый ряд — I(t) base и 

N(t) base — был представлен как результат суммации гармонических колебаний.  

Результаты вычисления коэффициентов гармоник приведены в Таблицах 1 и 2. В обеих 

таблицах приведены промежуточные значения F–критерия и значения периода колебаний в 

данной гармонике τ, сут; в примечаниях к таблицам указаны значения основного периода 
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колебаний T, сут, общие значения F–критерия и значения коэффициента детерминации R2.  

 

Таблица 1. 

ПАРАМЕТРЫ ГАРМОНИК, ОПРЕДЕЛЯЮЩИХ РИТМИЧНОСТЬ СЕЗОННОЙ ДИНАМИКИ 

ДЛИНЫ МЕЖДОУЗЛИЙ В БАЗОВОЙ ГРУППЕ СЕЯНЦЕВ 

 

Параметры 
Номера гармоник, ν 

0,5 3 2 1,5 4 2,5 7 8 5 

a 1,2 2,1 1,0 0,5 0,6 0,4 0,3 0,4 0,3 

b 1,6 −1,0 2,8 −2,0 −1,0 −1,6 −0,5 0,0 −2,0 

F 1,15 2,80 1,73 1,31 1,46 1,29 1,17 1,64 1,29 

τ 216 36 54 72 27 43 15 14 22 

Примечание. T = 108 сут, F общ = 48,87 (P <0,001), R2 = 0,980.  

 

Таблица 2. 

ПАРАМЕТРЫ ГАРМОНИК, ОПРЕДЕЛЯЮЩИХ РИТМИЧНОСТЬ СЕЗОННОЙ ДИНАМИКИ 

СРЕДНЕСУТОЧНОГО ЧИСЛА МЕЖДОУЗЛИЙ В БАЗОВОЙ ГРУППЕ СЕЯНЦЕВ 

 

Параметры 
Номера гармоник, ν 

0,5 1,5 0,75 4 2 9 7 1,25 5 

a 0,19 0,16 0,10 0,15 0,05 0,05 0,03 0,03 0,04 

b −2,0 −2,2 2,2 2,5 0,6 1,0 3,2 −2,4 0,2 

F 1,46 1,51 1,13 3,15 1,27 1,42 1,13 1,15 1,79 

τ 192 64 128 24 48 11 14 77 19 

Примечание. T = 96 сут, F общ = 47,59 (P <0,001), R2 = 0,980.  

 

Амплитудно–частотный анализ сезонной динамики длины междоузлия и 

среднесуточного числа междоузлий показал следующее.  

Основной тренд сезонной динамики длины междоузлия — тенденция к его 

уменьшению по мере развития побегов — определяется дробной высокоамплитудной низшей 

гармоникой h 0,5 с периодом колебаний τ = 2T и модулируется дробными низкоамплитудными 

низшими гармониками h 1,5 (τ = 2/3 T) и h 2,5 (τ = 2/5 T). Цикличность сезонной динамики 

длины междоузлия детерминирована третьей гармоникой h 3 с периодом колебаний τ = 36 сут 

и высокой амплитудой (размахом колебаний около 4 мм). Максимумы третьей гармоники 

совпадают с максимумами эмпирического ряда I(t) base с точностью до 4 сут (что равно 

периодичности наблюдений). Высшие низкоамплитудные гармоники — h 5, h 7, h 8 — 

формируют квазициклическую компоненту сезонной динамики длины междоузлия с 

периодом колебаний 12 … 16 сут и размахом колебаний менее 1 мм; эта квазициклическая 

компонента не оказывает заметного влияния на сезонную динамику длины междоузлия. 

Среди низкоамплитудных гармоник особо выделяется четвертая — h 4, которая оказывает 

модулирующее влияние на сезонную динамику длины междоузлия, несколько уменьшая 

общий размах колебаний.  

Основной тренд сезонной динамики среднесуточного числа междоузлий — тенденция к 

его увеличению по мере развития побегов — определяется суммой дробных 

высокоамплитудных низших гармоник h 0,5 и h 1,5 с периодом колебаний τ = 2T и τ = 2/3 T и 

модулируется дробной низшей гармоникой h 0,75 (τ = 4/3 T) с меньшей амплитудой. 

Цикличность сезонной динамики среднесуточного числа междоузлий детерминирована 

высокоамплитудной четвертой гармоникой h 4 с периодом колебаний τ = 24 сут. Максимумы 

четвертой гармоники совпадают с максимумами эмпирического ряда N(t) base с точностью до 
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4 сут (что равно периодичности наблюдений). Высшие низкоамплитудные гармоники — h 7 и 

h 9 — формируют квазициклическую компоненту сезонной динамики среднесуточного числа 

междоузлий с периодом колебаний 8 … 20 сут. Эта квазициклическая компонента оказывает 

некоторое модулирующее влияние на общую динамику среднесуточного числа междоузлий: 

смещает расчетный максимум 27 мая на 31 мая, а расчетный максимум 14 июля на 10 июля, а 

также формирует малозаметный максимум 22 июля. Среди низкоамплитудных гармоник 

особо выделяется вторая — h 2 (τ = 48 сут), которая оказывает модулирующее влияние на 

сезонную динамику среднесуточного числа междоузлий, несколько уменьшая общий размах 

колебаний.  

Таким образом, цикличность сезонной динамики длины междоузлия и среднесуточного 

числа междоузлий определяется сходными группами эндогенных ритмов развития 

постоянными параметрами, которые не изменяются в течение вегетационного периода. В 

результате для двух разных показателей динамики нарастания побегов — I(t) и N(t) — 

возникает один общий глобальный максимум — примерно 20–24 июня. Средняя 

периодичность колебаний квазициклической компоненты рядов I(t) и N(t) в базовых группах 

составляет около 14 суток. В то же время, между выявленными группами ритмов существуют 

и определенные различия, которые определяются различной продолжительностью основного 

периода колебаний (TI = 108 сут; TN = 108 сут) и частотой детерминирующих гармоник.  

 

Выводы 

Структурный анализ ритмов развития однолетних побегов ивы трехтычинковой, 

выявленных с использованием выровненного генетического материала, культивируемого в 

однородных условиях, позволил установить основные закономерности сезонной динамики 

параметров побегов: длины междоузлий I (мм) и среднесуточного числа междоузлий N (абс. 

ед./сут).  

1. Эмпирические ряды динамики длины междоузлий I(t) и среднесуточного числа 

междоузлий N(t) отличаются выраженной цикличностью, которая носит квазипериодический 

характер. На имеющемся материале выделены базовые ряды I(t) и N(t), объединяющие 

побеги с визуально сходными ритмами развития.  

2. По мере нарастания побегов длина междоузлия и среднесуточное число междоузлий 

изменяются относительно независимо друг от друга. На протяжении вегетационного периода 

в базовой динамике длины междоузлий выявлено два максимума и два минимума, а в базовой 

динамике среднесуточного числа междоузлий — три максимума и четыре минимума. 

Выявлено почти полное совпадение дат глобальных максимумов базовых рядов I(t) и N(t) 

(примерно 20–24 июня). 

3. Развивающиеся однолетние побеги проявляют свойства биологических осцилляторов 

— автоколебательных систем, поддерживающих постоянство эндогенных ритмов с помощью 

систем обратной связи. Математические ожидания рядов I(t) и N(t) могут быть представлены 

как суммы гармоник hν, различающихся по амплитудам А, периодам τ и начальным фазам φ0.  

4. Основные тренды сезонной динамики I(t) и N(t) определяются низшими дробными 

гармониками с периодом колебания τ = 2T (ТI = 108 сут; ТN = 96 сут) и модулируются 

дробными гармониками с периодами колебания, соизмеримыми с основными периодами 

(0,75 T < τ < 2,5 T). Цикличность сезонной динамики I(t) и N(t) определяется 

высокоамплитудными гармониками (h3 для I; h4 для N) с периодами колебаний порядка 

одного месяца (τI ≈ 24 сут; τN ≈ 36 сут). Высшие низкоамплитудные гармоники формируют 

квазициклические компоненты сезонной динамики I(t) и N(t) с переменным периодом 

колебаний в пределах 8 … 20 сут.  
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Таким образом, квазипериодический характер сезонной динамики развития однолетних 

побегов ивы трехтычинковой обусловлен взаимодействием, как минимум, трех групп 

эндогенных ритмов. Закономерности сезонной динамики длины междоузлий и 

среднесуточного числа междоузлий, установленные в данном исследовании, согласуются с 

теоретическими положениями современной биоритмологии и могут быть использованы при 

разработке научных основ создания насаждений ивы трехтычинковой интенсивного типа.  
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