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Изучение строения крон представляет 
сложную и до настоящего времени слабо раз­
работанную проблему. С античных времен крона 
дерева представляется динамичной системой, 
чутко реагирующей на окружающую среду. В связи 
с этим, описание крон исторически развивалось по 
нескольким направлениям. Ботаники описывали 
крону, сравнивая ее с определенной трехмерной 
геометрической фигурой – цилиндром, овалом, 
конусом  и  т.  д., или с понятной бытовой про­
странственной формой – зонтиком, чашей  и  пр. 
Нередко описание формы заканчивается универ­
сальной и малозначимой формулировкой «крона 
неправильной формы». Биологи и математики, 
пытаясь описать крону, шли по пути моделиро­
вания, и в этом направлении накоплен огром­
ный опыт, касающийся моделирования отдельно 
стоящего дерева (Guedon et al., 2001; Galitskii, 2004) 
и его ветвей (Wilson, 1989, 1993; Costes, Guédon, 
2002; Galitskii, 2013;), сообществ деревьев и их 
связи с произрастанием в определенных условиях 
(Maillette, 1982; Gavrikov, Khlebopros, 2013). Эти 
интересные и убедительные исследования исполь­
зуют разнообразные математические аппараты и 
подходы для описания структуры дерева: дифферен­
циальные уравнения, матрицы, геометрический под­
ход, симуляцию и имитацию внешнего вида, фракта­
лы и L-системы (Prusinkiewicz, Lindenmayer, 2012).

Чаще всего модели опираются на наблюдаемый 
рост побега и высоту ствола дерева. Построение 

единой динамической системы, представляющей 
крону как комплекс соподчиненных простран­
ственно-временных единиц, позволяет по-новому 
подойти к описанию кроны и представляется 
актуальной задачей биоморфологии. Создание 
комплекса признаков, характеризующего крону как 
единую динамическую систему структуры дерева, 
нуждается, на наш взгляд, в привлечении адекват­
ного математического аппарата, требует объедине­
ния подробных морфологических описаний и дли­
тельных многолетних наблюдений онтогенеза.

Применение пространственно-временной систе­
мы единиц к описанию кроны приводит к необхо­
димости введения нескольких пространственных 
и временных шкал, связанных между собой. 
Особого внимания заслуживает проблема выбора 
математического аппарата описания этой связи, в 
простейшем случае, побега и двулетней побеговой 
системы (ДПС).

Целью работы является выяснение логической 
структуры связей побега с другими простран­
ственно-временными единицами кроны дерева, 
в частности, с двулетней побеговой системой.

М а т е р и а л ы  и  м е т о д ы
Основным материалом для данной статьи 

явились ДПС и кроны Acer negundo L. (База дан­
ных ANTREES, свидетельство о государственной 
регистрации баз данных №2016621088 от 9 августа 
2016 года). Были исследованы 34 кроны с описанием 
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следующих признаков: растительное сообщество, 
из которого взято дерево, возрастное состояние, 
высота и диаметр ствола, год появления каждого 
побега, длины всех побегов и длины междоузлий 
побегов основных осей, количество листьев на всех 
побегах дерева, углы ответвления побегов. Для 500 
ДПС были измерены длины всех побегов, и длины 
междоузлий осевых побегов, количество листьев 
на всех побегах, углы ответвления побегов.

Со 100 деревьев подроста Ulmus glabra Huds. 
в естественной дубраве заповедника Белогорье 
были собраны 200 ДПС. С каждого дерева было 
взято по две ДПС: ростовая на оси второго поряд­
ка (массив  Б) и основная на оси третьего поряд­
ка (массив  А). Ростовая ДПС всегда собиралась 
на верхушке основной оси крупной ветви. 
У всех ДПС были измерены длины всех побегов, 
количество и длина междоузлий материнского 
побега, количество листьев на всех побегах, углы 
отклонения боковых побегов от материнского.

На территории европейской части России 
и ближнего зарубежья более 30 лет изучается 
строение кроны древесных растений умеренной 
зоны в естественных насаждениях и интродукции 
(Antonova, Fatyanova, 2016). Исследованы расте­
ния более чем 35 родов различных семейств. Для 
большого количества видов изучение проходило 
в разных возрастных состояниях. Был предложен 
метод выделения ДПС и их классификация (Anton­
ova, 2008; Antonova et al., 2012; Antonova, Fatyano­
va, 2016), а также иерархия пространственно-

временных единиц строения кроны (побег, ДПС, 
эпсион, ветвь от ствола, крона) от метамера до 
многокронового организма (Рис. 1).

Перечислим основные свойства каждой из 
единиц.

Побег дерева рассматривается как самонас­
траивающаяся более или менее целостная система, 
обладающая определенной автономностью и 
свойством полярности. Он происходит из единой 
меристемы, имеет симметрию, в значительной мере 
определяемую работой конуса нарастания, харак­
теризуется определенной длиной, несет некоторое 
количество боковых листовых органов, образует 
некоторое количество пазушных почек разного 
строения, имеет свойство ветвления, проявл­
яющееся большей частью на второй год жизни.

Количество разворачивающихся на нем почек 
определяется положением побега и окружением 
его другими побегами в системе ветви и кроны, 
подобно тому, как дифференциация и специа­
лизация растительной клетки зависит от положения 
относительно соседних клеток и взаимодействия 
с ними в виде натяжения мембран.

Заложение листовых органов при формиро­
вании почки, зимняя пауза, разворачивание и рост 
весной, период существования с зелеными лис­
тьями, разворачивание боковых побегов – это все 
отрезки временной составляющей жизни побега, 
и они не могут быть игнорированы при работе 
с  ним. Годичный побег (Рис. 1.1) – минимальная 
элементарная единица в строении кроны дерева 

Рисунок 1. Уровни иерархии строения кроны. 1 – побеги разной длины, состоящие из метамеров: а – в верхушечной 
части побега, б – в средней части, в – нижней части побега; 2 – двулетние побеговые системы: а – ростовые, б – ос­
новные, в – узкоконтурные, г – ветвящиеся заполняющие, д – не ветвящиеся заполняющие; 3 – эпсион; 4 – ветви от 
ствола; 5 – кроны: у теневыносливых растений (3 зоны в кроне) и у светолюбивых (2 зоны)
Figure 1. Hierarchy levels of the crown structure. 1 – shoots of different length, consisting of metamers: a – in the apical part 
of the shoot, б – in the middle part, в – in the basal part of the shoot; 2 – biennial shoot systems (BSS): a – growth, б – basic, 
в – narrow contour, г – branching filling, д – non-branching filling; 3 – epsion; 4 – branches from the trunk; 5 – crowns: in 
shade-tolerant plants (3 zones in the crown) and in photophilous plants (2 zones)
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(отчетливо выделяемая и единая в функциональном 
отношении). Качество побегов определяется после­
довательностью метамеров, в том числе свойствами 
боковых почек, формируемых в этих метамерах (An­
tonova et al., 2012). В основе выделения нами годич­
ного побега лежат представления И.А. Грудзинской 
(Grudzinskaya, 1960) об элементарном побеге.

Следующим после побега уровнем в иерархии 
кроны является двулетняя побеговая система (ДПС).

ДПС представляет собой материнский побег 
и развившиеся из его пазушных почек боко­
вые побеги. Базовые характеристики двулетней 
побеговой системы: количественный и качествен­
ный состав боковых побегов (Рис. 1.2). Она также 
обладает определенной геометрией, размерными 
соотношениями боковых побегов между собой и 
с материнским побегом, углами ответвления боко­
вых побегов от материнского, проявлениями акро-, 
мезо- или базитонии, функциональными особенно­
стями боковых побегов, что связано с выполняемы­
ми ею функциями, и позволяет легко идентифициро­
вать ее в кроне. Набор ДПС определяется програм­
мой развития вида и различен для разных онтогене­
тических состояний (Antonova, Fatyanova, 2016).

Эпсион (термин по Antonova et al., 2012) 
(Рис. 1.3) – динамическая единица строения кроны. 
Она представляет собой результат полного развития 
пространственной структуры, основанием которой 
является ДПС. В течение нескольких (вплоть до де­
сятка) лет побеги разных порядков от определенной 
оси (материнского побега) последовательно запол­
няют пространство в окружении этой оси. Одно­
временно с ростом в периферической части эпсиона 
внутренняя часть его побегов постепенно отмирает 
снизу-вверх. Особенности строения эпсиона опреде­
ляют узнаваемый рисунок расположения побегов 
в кроне у каждого вида. В кроне присутствуют 
качественно различные эпсионы, в  основе которых 
лежат материнские побеги разных ДПС.

Ветвь от ствола (Рис. 1.4) – наиболее крупная 
классификационная единица в составе кроны, 
единое в морфогенетическом смысле образование, 
состоящее из побегов, которые происходят из 
одной меристемы материнского побега. Ветви рас­
положены в кроне ярусами (Shitt, Metlitskii, 1940). 
Нижние, средние и верхние ветви дерева формиру­
ются в разных онтогенетических состояниях, име­
ют различия в составе ДПС. Близкое расположение 
ветвей на стволе не означает, что они одинаковые. 
Значимо не только их расположение на разной вы­
соте на стволе и по секторам кроны, но и образо­
вание в разное время.

Крона (Рис. 1.5) описывается как комплекс вет­
вей и ствола. Свойства каждой ветви зависят от того, 

в какой части ствола она образуется, но на более 
высоком уровне регуляции все ветви функци­
онируют совместно. Крона, состоящая из ветвей 
от ствола разного положения, существует как 
единая система, хотя в ней и могут быть выделены 
элементы разных иерархических уровней (Antono­
va, Fatyanova, 2016).

Каждую из единиц можно рассматривать как 
программу развития. Вложенные одна в другую, 
они создают последовательный ход онтогенеза. 
Реализация одной программы запускает следующую, 
создавая нелинейную систему взаимодействий.

Из крон молодых растений четырех видов рода 
Acer L. (A. platanoides L., A. cissifolium (Sieb. et Zucc.) 
K. Koch, A. tegmentosum Maxim., A. henryi Pax.), 
используя вышеназванные свойства, выделили 
ДПС. Затем, смешав эти ДПС в одну выборку 
и применив методы многомерной статистики, 
разделили эти побеговые системы по двум простым 
морфологическим признакам: длине материнского 
побега и длине максимального бокового побега 
(Antonova et al., 2016; Antonova, Bart, 2016). Это 
анализ, в частности, подтверждает существование 
как общих, так и характерных свойств ДПС у каж­
дого из изученных видов.

Полученная типизация совпадает с проведен­
ным ранее морфологическим разделением ДПС по 
большому комплексу линейных, угловых, времен­
ных и функциональных параметров. Было пока­
зано, что всего лишь два признака определяют 
трехмерную геометрию ДПС исследованных видов 
рода Acer. Таким образом, трехмерная ДПС оказы­
вается принципиально двумерной.

Возможность описания модели связи побега 
и ДПС двумя независимыми параметрами делает 
удобным привлечение аппарата случайных процес­
сов. Так, в известной работе (Arato et al., 1962), были 
предложены оценки параметров комплексного 
марковского нормального стационарного (КМНС) 
процесса по его реализациям, позднее А.Г. Бартом 
(Bart, 2003) описана серия моделей кривых про­
должительности жизни, основанных на процессах 
такого типа.

Ковариационная функция КМНС процесса имеет 
вид (Arato et al., 1962; Bart, 2003; Alekseeva, 2012):

S(t) = σ2 exp (– η t) cos τ t, t>0,

где вещественные параметры σ2, η и τ будут 
интерпретированы ниже.

Для получения модельной кривой F(t) приме­
няется двойное частичное (обобщенное) обраще­
ние функции S с параметром частичности γ (Bart, 
2003; Alekseeva, 2012):

Fγ (t) = γ╖ S(t – T
0)
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На рисунке 3 приведена теоретическая модель 
кривой продолжительности жизни макропобега 
(«кривая саногенеза» (Bart, 2003)) для γ=0, γ=1 
и γ=0,5. Точное определение макропобега будет 
дано ниже, а здесь скажем, что в нашей модели 
она будет иметь смысл теоретической кривой 
оценки вероятности дорастания побега на дереве 
до момента t. Параметр γ имеет смысл стратегии, 

с которой побег осуществляет свое развитие. При 
этом F0 – максимально быстрое старение, F1 – мак­
симально длительное омоложение, F0,5 – промежу­
точный вариант.

В монографии А.Г. Барта (Bart, 2003) вво­
дится понятие устойчивых регуляций в системе, 
и, в частности, показано, что только выбор пара­
метра γ  =  1/  m , где m – натуральное число, для 
устойчивости процесса необходимо, чтобы распре­
деление значений F(j), j=1,…, m, было обобщен­
ным геометрическим распределением:

F( j│q, γ ) = qγj - qγj+1, γj = [  ].

В нашей модели это соответствует устойчи­
вости процесса управления ростом побега со 
стороны всего дерева.

Р е з у л ь т а т ы  и  о б с у ж д е н и е
Большинство математических моделей, приме­

няемых для формализаций биологических процес­
сов, в основе имеют готовые модули, созданные 
и опробованные на практике в физике, механике, 
химии, информатике. Биологические принципы 
часто оказываются не заложены в исходный 
формализм и отдаются на откуп симуляционной 
части биологической модели или апробации пос­
ледней. Более того, даже язык математического 
аппарата модели был сформирован под влиянием 

Рисунок 2. Совместная диаграмма рассеяния признаков длины материнского побега L и максимальной длины d бо­
кового побега ДПС 4 видов рода Acer (разметка осей в масштабах десятичного логарифма, мм)
Figure 2. A joint diagram of the signs scattering of the mother shoot length L and the maximum length d of the lateral shoot 
of the BSS of 4 species of Acer (marking the axes in the scale of the decimal logarithm, mm)

Рисунок 3. Теоретическая модель кривой продолжи­
тельности жизни макропобега (кривая саногенеза).
F0 – максимально быстрое старение, F1 – максималь­
но длительное омоложение, F0,5 – промежуточный 
вариант с (m=2)
Figure 3. Theoretical model of the lifetime curve of the 
macroshoot (curve of sanogenesis). 
F0 – maximally rapid aging, F1 – maximally long 
rejuvenation, F0.5 – intermediate version with (m = 2)

j–m
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задач физики и механики и подразумевает, что 
биологический процесс происходит в одном «лабо­
раторном» времени наблюдателя. Тем не менее, 
основным исходным понятием в биологии является 
онтогенез, который подразумевает, что развитие 
организма происходит в своем, внутреннем, времени. 
То есть изначально существуют два времени, кото­
рые необходимо учесть при построении модели.

При реконструкции процессов, формирующих 
крону дерева и ее части, выделим те принципы, 
которые исходно должны быть учтены в ее основ­
ном математическом выражении. Наиболее сущест­
венными, на наш взгляд, являются следующие 
4 принципа:

Принцип отражений.
Взаимодействие между структурными едини­

цами кроны дерева характеризуются определённой 
программной жесткостью. Н.П. Кренке (Kren­
ke, 1940) писал о процессах старения и омоложе­
ния в развитии побега, идущих одновременно. 
В то время как активизируется один процесс, дру­
гой находится в пассивной («латентной») стадии.

Остановимся на формулировке принципа, 
предложенной А.Г. Бартом с соавторами (Bart et al., 
1993): в жестко зарегулированной системе реализа­
ции двух процессов – воздействия на систему и от­
ветного ее противодействия – являются (возможно, 
обобщенными) взаимно-обратными функциями.

Сопоставление времени действия и времени 
ожидания действия в общем виде известно в теории 
случайных процессов (Dynkin, 1963; Feller, 1984). Из 
практических соображений, связанных с этим зерка­
лом, Р.A. Фишер (Fisher, 1956) ввел фидуциальный 
подход в статистике. Практическое моделирование 
таких процессов представлено А.Г.  Бартом (Bart, 
2003) на основе процедуры обобщенного обраще­
ния функций. Один из описанных им подходов мы 
возьмем за основу предлагаемой нами модели.

Основная программа развития кроны дерева.
Побегу и кроне в целом присуща программа 

максимального развития, и ее реализация проис­
ходит при взаимодействии двух процессов: омоло­
жения и старения. Н.П. Кренке (Krenke, 1940) 
особо отмечал, что итоговое развитие побега есть 
«результат борьбы и единства его старения и омоло­
жения». Понятия борьбы и единства означают, что 
существуют и другие причины, оказывающие влия­
ние как на старение, так и на омоложение, и управ­
ляющие развитием побега. Как установлено в наши 
дни такой причиной и является общая генетическая 
(в широком смысле) программа развития побега.

Крона, состоящая из огромного количества 
побегов разной величины, заполняет огромное 

пространство. Заполнение пространства заставляет 
организм постоянно решать проблему перехода 
пространства во время и обратно. Здесь мы 
имеем в виду то, что развитие длинного побега 
позволяет за короткое время захватить очень 
большое пространство, которое затем осваивают 
многочисленные мелкие боковые побеги, 
развивающиеся на нем.

При развитии эпсиона хорошо видно, как 
ежегодно образующиеся боковые побеги стано­
вятся все меньше в размерах. С другой стороны, 
в пределах кроны организму необходимо разме­
щать достаточное количество листовых пластинок. 
Образуя мелкие побеги, ветви, не форсируя собы­
тия, могут развиваться и заполнять пространство 
длительное время. Значительной трудностью в 
описании процесса формирования кроны является 
параллельное протекание процессов разного 
уровня, причем каждый уровень строения кроны 
живет в своем времени (Рис. 4, 5).

Рисунок 5 иллюстрирует распад первичных 
эпсионов на Ulmus laevis Pall., сопутствующий появ­
лению новых. Это приводит к «дроблению време­
ни» – появлению нескольких «новых времен», в каж­
дом из которых происходит программный процесс 
появления новых эпсионов и исчезновение старых.

Принцип: задержка развития как единственная 
альтернатива смерти.

Развитие побега проходит в течение вегета­
ционного сезона, имеет большое количество эта­
пов, и, как следствие, некоторое количество морфо­
логически выраженных зон. Иными словами, 
иерархические единицы кроны более высокого 
уровня не могут усовершенствовать сложившуюся 
веками программу развития более низких единиц. 
Старшие единицы могут только тормозить раз­
витие определенных фаз в реализации этой прог­
раммы. Получающиеся при этом побеги будут 
мелкими и с частично исчезнувшими зонами (по 
отношению к максимальной программе их разви­
тия). Формирование таких побегов позволяет 
растению приспособиться к жизни в неблаго­
приятных условиях, например, при нехватке ресур­
сов. Организм в целом не погибает, справляясь 
с трудностями среды.

С позиций омоложения процесс выглядит 
таким образом: торможение процесса старения 
есть успешное развитие нового побега, нужного 
старшей единице строения кроны. Это приводит к 
развитию длинных, хорошо обеспеченных водой, 
минеральными солями и органикой побегов, 
большой величины.

Таким образом, в жизни побега присутствуют 
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два разнонаправленных временных процесса, 
два времени. Один из них естественно считать 
в «прямом» времени – это развитие с точки зрения 
наблюдателя, а второй – в обратном времени  – 
времени ожидания этапов. Подобный взгляд 
разработан в математической теории случайных 
процессов (Dynkin, 1963; Feller, 1984).

Управляющая и подчиненные структурные 
единицы кроны порождают собственное время 
взаимодействия, в котором омоложение и старение 
у каждой из них идут в противоположном направ­
лении по отношению друг к другу. Так, например, 
появление новых побегов на дереве омолаживает 
дерево целиком, так как многие функции начинают 
выполнять более молодые побеги. Старые же побеги 
оказываются функционально старше, что и означает, 
что каждый побег в отдельности при этом стареет.

Вместе с принципом основной программы 
развития структурной единицы принцип задержки 
развития позволяет нам считать, что вариант 
развития ДПС (или его материнского побега) 
близкий к основному программному варианту 
реализуется на наиболее развитых ростовых ДПС.

Зеркало начала и конца роста побега.
Зеркальная несимметричность физического 

мира появилась в физике после статьи T.D. Lee 
and С.N. Yang (1956). На сегодняшний день в 
физике насчитывают пять основных типов зеркал 
(Novozhilov, 1972), по которым классифицируют 
элементарные частицы. Их проявления связанны 

Рисунок 5. Выделены первичные эпсионы оси U. laevis
Figure 5. Selected primary epsions of the axis of U. laevis

Рисунок 4. Развитие побега в двулетнюю побеговую систему, эпсион и ветвь от ствола на примере Tilia cordata Mill.
1 – побег, 2 – ДПС ростового типа, 3 – эпсион (в красном контуре), 4 – ветвь от ствола (красный контур – последо­
вательность эпсионов молодой ветви, синий – начавшийся процесс отмирания мелких побегов), 5 – ветвь от ствола 
зрелого дерева (красный контур – эпсионы, образовавшиеся на осях второго и третьего порядка; синий контур – про­
цесс отмирания мелких побегов)
Figure 4. Development of shoot into a BSS, epsion and branch from the trunk by the example of Tilia cordata Mill.
1 – shoot, 2 – BSS of growth type, 3 – epsion (in the red contour), 4 – branch from the trunk (the red contour – sequence of 
young branch epsions, the blue contour – dying off of small shoots), 5 – branch from the trunk of mature tree (the red contour 
– epsions formed on the second and third order axes, the blue contour – the process of dying off small shoots)
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с  физическими микро- или макромиром.
В биологии зеркала намного ближе к исследо­

вателю. Поясним это на примере развития побега.
Полярность побега упоминают, когда хотят 

подчеркнуть морфо-физиологическую асимметрию 
его концов. В то же время, сам факт уменьшения 
длин междоузлий, других метамеров и  размеров 
различных зон от середины побега к его краям 
не вызывает сомнений. Возникают две естест­
венные системы кодирования междоузлий на 
побеге: от начала и от конца. Последняя, например, 
играет важную роль при описании типов ДПС 
различных видов деревьев (Antonova et al.,  2012). 
Статистический «макропобег» (то есть набор 
актуальных свойств, характерных для всех побегов 
выделенного массива данных) обладает двумя 
противоположными представлениями, которые 
часто характеризуют его по-разному. Так естес­
твенный процесс старения побега удобнее рас­
сматривать с точки зрения первых стадий форми­
рования побегов и их кластеризации (Antonova, 
Bart, 2015), то есть там, где этот процесс наиболее 
интенсивен. Процесс омоложения по Н.П. Кренке 
(Krenke, 1940) отчетливее проявляется при совме­
щении последних междоузлий побегов (Antonova, 
Bart, 2015), из которых, например, у исследуемых 
видов растут наиболее развитые боковые побеги.

По-видимому, подобные «зеркала» в коди­
ровке метрических признаков свойственны любой 
пространственно-временной единице кроны дере­
ва, в частности, и ей самой. Так, крона в целом 
у A.  negundo формируется на генеративной 
стадии G1, когда уже дерево имеет наиболее пол­
ный состав всех типов структурных единиц.

Для составления базы данных характеристик 
побегов всей кроны или ее части удобно использовать 
две противоположные кодировки побегов в кроне.

Обе кодировки сопоставляют произвольному 
побегу код, однозначно определяющий его положе­
ние на дереве, не зависящее от порядка общего спис­
ка имен и позволяющее представлять данные в виде 
прямоугольной таблицы в реляционной базе данных.

Благодаря понятию порядка ветвления все 
побеги на дереве можно разделить на «линейные» 
и «боковые».

Первая из кодировок (Antonova, Bart, 2015) – на­
зовем ее кодировкой снизу – строит код следующим 
образом. Если двигаться от ствола, то к  побегу 
по дереву ведет единственный кратчайший путь. 
Первое поле в имени побега есть число, равное 
количеству лет дерева, которое придется «пройти» 
по стволу до первого «поворота» на боковой побег. 
Второе поле занимает буква, лучше  – русского 
алфавита, где их 33 (или хотя  бы 31), обозначающая 

уровень (междоузлие) на побеге, начиная сверху, 
на котором произошел поворот. Вследствие 
супротивного расположения побегов на A. negundo 
повернуть можно только направо или налево 
по ходу движения (Рис. 6). Этим направлениям 
соответствует знак третьего поля имени. Само 
третье поле содержит число лет «хода» до поворота 
на следующий боковой побег и так далее.

Сумма чисел в имени без учета знака равна 
возрасту побега в годах, начиная с «первого» года, 
выбранного на стволе.

Для построения имени побега на деревьях с не­
супротивным расположением боковых побегов, воз­
можно, придется завести дополнительные поля между 
буквами и числами для конкретизации поворотов.

Для альтернативной кодировки, которую естес­
твенно назвать кодировкой сверху, для всех осей 
дерева кроме ствола удобно ввести понятие материн­
ского побега оси. Оно обозначает побег, боковой 
узел которого является основанием данной оси.

Первым символом такого кода является знак 
плюс или минус в зависимости от того, с какой 
стороны ось подходит к своему материнскому 
побегу. Для побега в стволе дерева это поле может 
быть пропущено или всегда выбрано «плюсом». 
Второе поле кода – число, равное возрасту побега 
в годах (текущий год принимается за 1). Затем 
идет поле с буквой, символизирующей уровень 
оси побега, то есть уровень на последнем предке 
побега, на котором изменилась ось, и соот­
ветствующий основанию этой оси. Знак третьего 
поля соответствует направлениям поворота оси: 
например, налево всегда – минус, а направо – плюс. 
Само третье поле содержит возраст упомянутого 
предка, несущем основание оси побега. И так далее 
до ствола дерева.

Для U. glabra, имеющего очередное плагиотроп­
ное расположение побегов, кодировка не меняется. 
При этом, сколько бы ни было на побеге боковых 
побегов, при буквах с четными номерами в алфавите 
всегда будут стоять плюсы, а при нечетных – минусы, 
или наоборот, в зависимости от конкретного побега.

Последовательность цифр в таком коде побега 
возрастает, возраст побега равен первому числу кода.

Такая кодировка, использующая нумерацию 
«сверху», зеркальная к предыдущей «снизу», 
более удобна при практическом сборе побегов, так 
как обычно проще выяснить возраст конкретного 
побега, чем количество лет, отделяющих его 
от основания дерева. Да и сама нумерация не зависит 
ни от выбора начального побега в  основании, ни 
от возраста всего дерева и позволяет единообразно 
кодировать как целые деревья, так и их блоки: 
ветви от ствола, элементы кружева кроны и другие.
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В обоих способах кодирования общее коли­
чество букв в итоговом имени побега (то есть 
«поворотов») равны порядку ветвления побега.

Напомним, что кодировка «снизу» начиналась 
с выбора «первого», начального побега в основании 
дерева. Если такой побег в основании выбран, или, 
что то же самое, выбран максимальный возраст 
ствола, то обе зеркальные кодировки какого-либо 
фиксированного побега на дереве легко могут быть 
переписаны одна в другую.

Например, побегу, представленному на 
схематическом рисунке 6 (выделен красным), 
соответствует нижний код: «1Б+1А-2Г-2» и 
верхний: «-2Г+4A-6Б+7».

Таким образом, мы имеем зеркало в кроне: 
верхняя и нижняя кодировка. Это аналог прямого и 
обратного времени, соответствующего двойственным 
процессам: например, процессу образования узла на 
побеге и процессу ожидания этого события.

Рассмотрим побег как процесс полета лета­
тельного аппарата (самолета, дрона). В этом про­
цессе есть начало и конец – то есть взлет и посадка. 
Это две обязательные стадии процесса. У побега 
они соответствуют этапу инициации заложения 
почки, из которой разовьется побег, и этапу, пред­
шествующему заложению почки следующего года, 
то есть окончанию роста побега.

Имея в виду, что побегу присуща программа 
максимального развития, мы можем сказать, что ее 
реализация происходит во взаимодействии двух про­
цессов: омоложения и старения Кренке (Krenke, 1940). 

Итак, у каждого побега взаимодействуют три 
причины, управляющих его ростом: программа 
развития, старение, омоложение – на которые ока­
зывает существенное влияние окружающая среда.

В общем виде дерево 
имеет медленное начало 
развития кроны на стволе. 
В любом случае в начале 
жизни кроны побегов мало. 
Затем развитие приводит к 
появлению более длинных, 
но соотношение длинных 
побегов к общему числу 
побегов, образующихся за 
год, в этот период макси­
мально по отношению к 
другим периодам в  жизни 

кроны. Так продолжается до стадии G1  и имен­
но у виргинильных растений наблюдается макси­
мум образования длинных побегов. С появ­
лением генеративных органов быстрое развитие 
побегов тормозится, и количество длинных 
побегов относительно их общего числа умень­
шается. Последующая фаза развития кроны харак­
теризуется образованием большого количества 
мелких и средних побегов, причем количество 
первых постоянно возрастает.

Если представить целое дерево вариационными 
рядами его побегов по длине и количеству листьев, 
то после быстрого убывания в самом начале 
обе полученные кривые сразу же переходят в 
«длинный хвост» почти не меняющихся значений. 
При этом форма кривых мало зависит от условий 
произрастания дерева.

Под кривой продолжительности жизни макро­
побега относительно некоторой совокупности побе­
гов будем понимать нормированный вариационный 
ряд побегов этой совокупности, рассматриваемый 
как функция количества междоузлий на них или их 
длин. На рисунке 7 изображены обе эти кривые для 
макропобега отдельно стоящего дерева A. negundo 
стадии G1 из базы данных ANTREES.

Большое количество сходных по размеру мел­
ких побегов на дереве часто побуждало иссле­
дователей выбирать только их в качестве материала 
для работы (например, оценка влияния загрязнений, 
других внешних воздействий). Крупные же побеги, 
которых намного меньше, составляют скелет дерева 
и растут на его вершине. Их труднодоступность, 
незначительное количество на дереве, и важность 
для построения кроны приводит к тому, что при их 
удалении дерево сильно страдает и меняет форму 
кроны. Все это нередко становится причиной того, 
что их не включают в исследование.

Между тем, приспособление дерева к ухуд­
шению внешних условий по-разному отражается на 
крупных и мелких побегах. Во-первых, происходит 
сокращение количества мелких побегов при незна­
чительном уменьшении их размеров. Во-вторых, 
что проявляется намного ярче, происходит сущест­
венное сокращение как количества, так и размеров 
средних и длинных побегов.

Как было показано L. Maillette (1982) и B.F. 
Wilson (1989) исследование одних лишь почек и по­
бегов дерева не позволяет восстановить его структу­
ру. Необходимо учитывать свойства более крупных 
комплексов побегов. Это направление стало осо­
бенно бурно развиваться после выхода в свет кни­
ги F Halle и R.A.A. Oldemann (1970) об архитектуре 
строения растений. В России это направление полу­
чило развитие в работах Л.Е. Гацук (Gatsuk, 2008), 

Рисунок 6. Схема зеркальной кодировки побега в кроне 
дерева. Кружки соответствуют уровню бокового побега 
на материнском, а отрезки – границам побегов 
Figure 6. Scheme of the mirror coding of the shoot in the 
tree crown. Circles indicate the level of lateral shoot on the 
mother shoot, and segments – the boundaries of shoots
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И.А Гетманец (Getmanets, 2008), М.Т. Мазуренко 
и А.П. Хохрякова (Mazurenko, Khokhryakov, 1991), 
Н.П. Савиных (Savinykh, 2012) и др.

В архитектуре дерева пространственно-времен­
ных единицы образуют четкую иерархию, каждый 
уровень которой существует в своем простран­
ственном и временном масштабе. Взаимодействие 
всех уровней побеговых систем определяет разви­
тие дерева. Основной пространственно-временной 
единицей является ДПС. На рисунке 8 показаны 
наиболее часто встречающиеся типы ДПС в кронах 
деревьев умеренной зоны на примере A. negundo.

Для сравнения ДПС «ростового» (Б), 
«основного» (В) и «заполняющего» типов на 
рисунке 8 приведены их графики изменения длин 
междоузлий на материнском побеге.

График длин междоузлий материнского 
побега ДПС на рисунке 9 дополнен изображением 
боковых побегов, развивающихся на материнском 
побеге в его верхних концевых междоузлиях. 

В нижней части побега (зона I) вместо почек 
присутствуют только мелкие бугорки, затем в зоне 
быстрого увеличения длин междоузлий (II) закла­
дываются только крайне мелкие (впоследствии – 
спящие) почки. На плато кривой (III) развиваются 
мелкие почки, частично вырастающие в короткие 
боковые побеги. Нисходящая часть кривой (IV) не­
сет основную часть боковых побегов.

В полной мере представленной зональностью 
обладают только материнские побеги самых 
развитых типов ДПС (А, Б на Рис. 8). В графиках 
междоузлий материнских побегов более мелких 

Рисунок 8. Типы ДПС A. negundo и диаграммы длин 
междоузлий типов Б (1), В (2) и Г (3). 
По оси абсцисс меняется номер междоузлия от основа­
ния к верхушке, по оси ординат – длина междоузлия в мм
Figure 8. Types of BSS of A. negundo and diagrams of the 
lengths of internodes of types Б (1), B (2) and Г (3). 
The number of internodes from the base to the top changes 
along the abscissa axis, along the ordinate axis – the length 
of the internode in mm

Рисунок.7. Нормированные кривые продолжительности жизни макропобега дерева A. negundo, построенные по ко­
личеству междоузлий (N) и их длинам (L) для всех побегов дерева. По оси абсцисс меняется номер побега в вариаци­
онном ряду всех побегов дерева, по оси ординат – значения показателя N или L, нормированное на их максимальное 
значение 
Figure. 7. Normalized curves of the lifetime of the macroshoot of the tree A. negundo, constructed from the number of 
internodes (N) and their lengths (L) for all tree shoots. On the abscissa axis, the shoot number in the variational series of all 
tree shoots changes, along the ordinate axis – the values of N or L normalized to their maximum value
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типов ДПС сокращены, или полностью отсутствуют 
зоны II, III, IV.

Рисунок 10 схематически иллюстрирует пред­
лагаемую нами параметрическую модель различ­
ных видов ДПС A. negundo в двух простых случаях.

Диаграмма длин междоузлий отражает только 
результат (траекторию в фазовом пространстве) 
процесса развития побега. По Н.П. Кренке (Krenke, 
1940) его развитие происходит в двух разных шка­
лах времени.

Шкала длин междоузлий убывающей геоме­
трической прогрессией разбивается на отрезки 
реальной и латентной стадий роста побега, следу­
ющие друг за другом. Для материнских побегов, 

наиболее развитых ДПС нижняя граница первого 
латентного интервала достаточно высока. На 
рисунке 10 схематично изображены нижние гра­
ницы первых латентных интервалов материн­
ских побегов менее развитых типов ДПС: α1 – 
«основной» и α2 – «заполняющей». Так, в первом 
случае зона II сразу переходит в IV, а во втором – 
зона I сразу переходит в V. Таким образом, различ­
ные типы ДПС оказываются недоразвившимися 
ДПС «ростового» типа. Модель выявляет огромное 
разнообразие форм «заполняющих» ДПС, кото­
рое нивелируется их малыми размерами. Выбор 
номера междоузлия от начала побега в качестве 
меры времени развития побега на кривой продол­
жительности жизни макропобега соответствует 
представлению о внутреннем онтогенетическом 
времени побега (Guedon et al., 2001). С точки зре­
ния побега – это омоложение.

В качестве некоррелированных признаков, 
характеризующих динамику роста побега как 
КМНС процесса, были выбраны 2 признака: длины 
междоузлия и соответствующего максимального 
бокового побега на нем. Они были заменены на свои 
главные компоненты. По полученным факторам F1 
и F2 в первых трех точках были построены оценки 
ковариационной функции процесса. Полученные 
оценки теоретической кривой F для дерева A. negun-
do приведены в таблице 1.

На рисунке 11 представлен результат оценки 
кривой продолжительности жизни макропобега 

Рисунок 10. Схема моделирования побегов как недораз­
витого материнского побега «ростовой ДПС»; 
α1 и α2 – границы первых латентных интервалов мате­
ринских побегов «основной» и «заполняющей» ДПС. 
Ось x – номера междоузлий от начала побега, y – длины 
междоузлий материнского побега 
Figure 10. Scheme of shoots modeling as an underdeveloped 
mother shoot of «growth BSS»; α1 and α2 – boundaries of 
the first latent intervals of the mother shoots of the «main» 
and «filling» BSS. The x-axis – the internode numbers from 
the base of the shoot, y – the lengths of the internodes of the 
mother shoot

Таблица 1. Оценки параметров кривой продолжи­
тельности жизни макропобега дерева A. negundo.
Table 1. Estimates of the parameters of the lifetime 
curve of the macroshoot of a tree A. negundo.

τ σ2 η Τ d q Tкр
0,47 1,8824 1,319 13,37 11,5 0,000001 4,5

Примечание. τ – период задержки торможения роста 
макропобега (интенсивность омоложения), 1/σ2– 
нормирующий множитель до доли от нуля до единицы, 
η – интенсивность старения, T – период роста в единицах 
времени (в междоузлиях), d – длина латентной стадии 
роста (в междоузлиях), q – максимальный параметр 
стратегии роста побега, Tкр – момент начала латентной 
стадии роста (в междоузлиях).
Note: τ – the retardation period of growth of the macroshoot 
(the intensity of rejuvenation), 1/σ2– the normalizing factor 
to a fraction from 0 to 1, η – the aging intensity, T – the 
period of growth in time units (in internodes), d – length 
of the latent stage of growth (in internodes), q – maximum 
parameter of shoot growth strategy, Tкр – the moment of 
the beginning of the latent stage of growth (in internodes).

Рисунок 9. Схема расположения зон материнского по­
бега «ростовой» ДПС A. negundo. Ось x – номера междо­
узлий от начала побега, y – длина междоузлий материн­
ского побега. Пунктир соответствует границам зон (от I 
до V), а сплошные линии – длинам боковых побегов в 
соответствующих узлах материнского побега на второй 
год развития 
Figure 9. Diagram of the zones of the mother shoot of the 
«growth» BSS of A. negundo. The x-axis – the internode 
numbers from the base of the shoot, y – the lengths of the 
internodes of the mother shoot. The dotted lines indicates 
boundaries of the zones (from I to V), and the solid lines – 
the lengths of lateral shoots in the corresponding nodes of 
the mother shoot in the second year of development



Строение крон древесных растений умеренной зоны на примере Acer negundo и Ulmus glabra

33Бюллетень Ботанического сада-института ДВО РАН. 2018. Вып. 19

относительно целого дерева A. negundo по номерам 
междоузлий и оценка его теоретической кривой. 

Для массива, составленного из побегов целого 
дерева молодой генеративной стадии (то есть 
макропобега), параметры, d и Ткр характеризуют 
продолжительность и начало латентной стадии 
старения макропобега этого дерева.

Начало этого периода Tкр соответствует 
номеру междоузлия, который отделяет группу 
побегов с наименьшим количеством междоузлий. 
Такие побеги расположены, как правило, в нижней 
части крупных материнских побегов, эфемерны и 
несут листовую массу и генеративные органы. Их 
существовании управляется только материнским 
побегом породившей их ДПС.

Конец скрытой стадии, длина которой равна 
d, соответствует номерам междоузлий на наиболее 
длинных побегах дерева.

Тскр = Ткр + d = 15,5 (междоузлий).
В таблице 1 параметр q есть коэффициент 

подобия фрагментов теоретической кривой через 
период Т. Небольшое значение параметра гово­
рит, прежде всего, об игнорировании моделью 
периодических смен стадий процесса (дроблении 
времени) в середине кривой жизни макропобега. 
Выделенная латентная фаза и по началу, и по длине 
довольно точно соответствует разнице между груп­
пами материнских побегов для «заполняющих» и 
«ростовых» ДПС.

Для массивов А и Б были также построены 
оценки параметров теоретической кривой продол­

Рисунок 11. Совместный график кривой продолжи­
тельности жизни макропобега на дереве A. negundo по 
номерам междоузлий и оценка теоретической кривой 
Figure 11. Joint graph of the lifetime curve of the 
macroshoot on A. negundo tree by internode numbers and 
estimate of the theoretical curve

Таблица 2. Оценки параметров кривой 
продолжительности жизни макропобега массива 
Б вида U. glabra.
Table 2. Estimates of the parameters of the lifetime 
curve of the macroshoot of array B of the form U. glabra.

τ σ2 η Τ d q Tкр
1,217 1,9655 1,44 5,162 4,4 0,0006 4

Обозначения соответствуют таблице 1. Notations 
correspond to table 1.

С учетом самоподобия ковариационной функ­
ции процесса кривые А и Б на рисунке после масшта­
бирования должны соответствовать участкам А и 
Б теоретической кривой для всего дерева U. glabra 
(Рис. 12). На этом же рисунке мы можем увидеть 
неплохое согласие масштабированных кривых с 
реальными кривыми продолжительности жизни 
макропобегов для массивов А и Б, что говорит об 
адекватности модели в целом.

жительности жизни. В таблице 2 приведены харак­
теристики массива Б ростовых ДПС.

Выборочным кривым продолжительности 
жизни массивов А и Б на теоретических 
кривых целого дерева U. glabra соответствуют 
ниспадающие участки А и Б. 

Рисунок 12. Совместные графики кривых продолжи­
тельности жизни макропобега по длинам побегов мас­
сивов А и Б деревьев U. glabra и оценки их теорети­
ческих кривых. Ось x – номера междоузлий; y – доля 
побегов, доросших (вероятность дорасти) до длины x
Figure 12. Joint graphs of the lifetime curves of a 
macroshoot along the lengths of shoots of arrays A and B 
of U. glabra trees and estimates of their theoretical curves. 
The x-axis – the number of internodes; y – the proportion 
of shoots that have grown (the probability of growing) to 
the length of x
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В ы в о д ы
Появление в исследовании многоуровневых 

биологических систем кривых типа времени 
жизни не случайно. Они представляют особый 
тип данных в статистике: значения имеют не 
пространственный, а временной смысл. При одно­
временном, с точки зрения наблюдателя, тече­
нии нескольких онтогенетических процессов 
структурных единиц кроны, сочетающиеся 
в  одном онтогенезе структурной единицы более 
высокого уровня, исследователю не обойтись 
без неоднократного отражения (в нашем случае 
функционального обращения) пространственных 
характеристик во временные. При описании кроны 
как многоуровневой пространственно-временной 
структуры неизбежно сталкиваешься с переходом 
пространства во время и наоборот.

Сформулированы четыре важных биологи­
ческих принципа, которые позволяют создать базу 
для построения моделей архитектуры кроны. Это 
принцип отражений, принцип основной программы 
развития структурной единицы, принцип задержки 
развития как единственной альтернативы смерти, 
и наконец, принцип зеркальности начала и конца 
роста побега. Эти принципы прекрасно согласуются 
с многолетним опытом исследования роста и струк­
туры крон деревьев и должны находиться в основе 
применяемого математического аппарата.

Введенная в работе кривая продолжительности 
жизни макропобега дерева отражает влияние раз­
личных пространственно-временных единиц кроны 
дерева на развитие побегов. Построенная модель 
позволяет выделить зоны макропобега (в номерах 
междоузлий) на основе его связи с дочерней ДПС. 

Исследование поддержано грантом РФФИ, 
проект №16-04-01617.
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Structure of crowns of woody plants of temperate zone of 
Acer negundo and Ulmus glabra as an example

© I.S. Antonova , V.A. Bart

The tree crowns of Acer negundo and Ulmus glabra, were investigated in different age states and 
in different points of the areal. The model of zonality of shoot based on the relationships between 
development processes of shoot and other space-time structural units of the crown (biennial 
shoot systems, epsion, etc.) is suggested. Developmental delay (latent stage) is considered to be 
an alternative of aging process of shoot. The model uses the mathematical apparatus of partial 
inverse functions, estimation of parameters of covariance function of complex normal stationary 
Markovian process by its multidimensional trajectories.
Keywords:  crown, shoot systems, shoot zonality, reflection principle, partial inverse functions.
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