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The present work is devoted to the phenology of indi-
vidual f lowering and the construction of structure-dy-
namic models of this process on its basis. The results 
of the study of the f lowering phenology of Campanula 
bononiensis, C. sarmatica and Platycodon grandif lorus 
are presented. The data obtained characterize both the 
phenological (time and duration of f lowering, lifespan 
of individual f lowers) and structural features (degree 
of branching of the inf lorescence, length of f loral 
axes, number of f lowers, order of their blooming) that 
describe the f lowering of a monocarpic shoot. Inf lores-
cences of the species are elongated and multif lorous, 
of the compound type inherent for Campanulaceae, 
and characterized by a high variability of all structural 
features. observation data were processed by standard 
statistical methods and used to construct stochastic 
computer models of f lowering shoots, while omissions 
in data were restored by using the maximum likeli-
hood method. Flowering patterns of the species, due 
to differences in phenological and structural features, 
have been revealed. It has been shown that f lowering 
curves depend on the synchrony in the f lowers bloom-
ing on the main (first-order) axis and lateral (second-
order) axes. C. bononiensis has one asymmetrical 
peak with a broadening on the left, achieved with the 
simultaneous blooming of f lowers in the upper and 
lower parts of the main axis and on lateral axes in the 
middle part of the inflorescence, where the first-order 
f lowers have already f inished blooming (they provided 
the broadening). Flowering curves for C. sarmatica and 
P. grandif lorus are bimodal, with the f irst peak being 
due to the f lowers blooming on the main axis and the 
second one on lateral axes. The constructed models 
reproduce the patterns of individual f lowering well, 
with natural variability, and can be used to simulate 
the f lowering of a group of individuals (population), 
for example, in landscape design. In combination with 
visualization tools, they can be used for augmenting 
plant phenotyping datasets with rendered images 
of synthetic plants for the purpose of training neural 
networks in this f ield.
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Настоящая работа посвящена фенологии индивидуального цве те-
ния и построению на ее основе структурно-динамических мо де-
лей этого процесса. Представлены результаты исследования фено-
логии цветения Campanula bononiensis, C. sarmatica и Platycodon 
grandiflorus. Полученные данные характеризуют фенологические 
признаки (время и продолжительность цветения, длительность 
жизни отдельного цветка) и структурные (степень ветвления 
соцветия, длина осей, число цветков, порядок их распускания), 
описывающие цветение монокарпического побега. Соцветия изу-
ченных видов удлиненные многоцветковые, относятся к характер-
ному для Campanulaceae переходному типу и отличаются высокой 
вариабельностью всех структурных признаков. Результаты наблю-
дений были обработаны стандартными статистическими методами 
и использовались для построения стохастических компьютерных 
моделей цветения побегов, при этом пропуски в рядах наблюде-
ний были восстановлены методом максимального правдоподобия. 
Выявлены паттерны цветения видов, обусловленные различиями 
фенологических и структурных признаков. Показано, что формы 
кривых цветения зависят от согласованности во времени распус-
кания цветков на главной оси (1-го порядка) и боковых осях 2-го 
порядка. У C. bononiensis на кривой цветения отмечается один не-
симметричный пик с уширением слева, достигаемый при одновре-
менном распускании цветков в верхней и нижней частях главной 
оси и на боковых осях в средней части соцветия, где цветки 1-го 
порядка уже отцвели (последние обеспечили уширение). У C. sar-
matica и P. grandiflorus кривые цветения двухмодальные, при этом 
первый пик обусловлен распусканием цветков на главной оси, 
а второй – на боковых осях. Полученные модели с естественной 
вариабельностью воспроизводят картину цветения побегов и 
могут применяться для моделирования цветения группы особей 
(популяции), например, при ландшафтном проектировании. В ком-  
бинации с внешними программами визуализации их можно ис-
пользовать для заполнения баз данных изображений синтетиче-
ских растений на разных стадиях развития, которые применимы, 
например, для обучения нейронных сетей в задачах фенотипиро-
вания.

Ключевые слова: паттерны цветения; модели цветения; 
Campanulaceae; побег; соцветие; декоративные многолетники.
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Цветение – важнейшее событие в сезонном цикле раз-
вития растений, реализация которого в значительной 
степени определяет репродуктивный успех и служит 

одним из критериев адаптации вида к условиям обитания. 
Этот процесс может изучаться на разных уровнях орга-
низации – органном, индивидуальном, популяционном, 
фитоценотическом, каждый из которых характеризуется 
своим набором задач и методов исследования (Левина, 
1981; Primack, 1985; Жмылев и др., 2009).

В интродукции декоративных растений цветение изу­
чается главным образом на уровне особи или группы 
особей и акцентировано на параметрах, обусловливаю-
щих декоративный эффект (сроки, продолжительность 
и интенсивность цветения, длительность жизни цветка, 
структура соцветий и порядок распускания в них цветков), 
а также корреляции этих параметров между собой и с 
экологическими условиями. При этом фенологически-
ми датами начала и конца цветения отдельного цветка 
считаются визуально регистрируемые даты распускания 
и, соответственно, увядания околоцветника (венчика), а 
на более высоких уровнях – даты зацветания первого и 
последнего цветков (Левина, 1981). 

Одним из способов описания динамики развития как 
растительного сообщества в целом, так и отдельных ор­
ганов растения, являются фенологические кривые, от-
ражающие изменение тех или иных признаков в течение 
вегетационного периода. Наибольшее признание среди 
них получили кривые цветения, параметры которых: вре-
мя начала, средняя дата, максимум, продолжительность, 
синхронность зацветания (дисперсия) и асимметрия от-
ражают филогенетический тип цветения (Rathke, Lacey, 
1985). Ряд исследователей предложили прогностические 
модели фенологического развития, включая цветение, 
для различных таксономических и биоморфологических 
групп растений (Osawa et al., 1983; Chuine et al., 1998; 
Blionis et al., 2001; Normand et al., 2002). Показано, что 
для популяции общий характер кривой цветения описы-
вается кривой плотности обобщенного асимметричного 
нормального распределения, для расчета параметров ко-
торого используется метод максимального правдоподобия 
(Clark, Thompson, 2011). Большинство существующих 
моделей описывают процесс цветения именно на уровне 
популяций, тогда как моделированию индивидуального 
цветения уделяется недостаточное внимание, что было 
отмечено в классической работе (Primack, 1985). Между 
тем фенология цветения обусловлена главным образом 
эндогенными факторами, но сроки его наступления и про-
должительность существенно зависят от экологических 
условий (Серебряков, 1966; Зайцев, 1978; Ausin et al., 2005; 
Erwin, 2007), поэтому актуально изучение этого явления 
на организменном уровне.

Интерес к моделированию развития растений на уров-
не отдельного организма связан также с разработкой в 
последние годы автоматизированных систем фенотипи-
рования растений, которые основаны на распознавании 
образов (Li et al., 2014; Афонников и др., 2016; Zhang et 
al., 2016; Carranza­Rojas et al., 2017). Высокие затраты на 
сбор и аннотацию больших объемов данных, необходимых 
для настройки параметров распознающей нейронной сети, 
ограничивают развитие приложений в этой области. Для 

снижения остроты проблемы можно использовать изо-
бражения, генерируемые компьютером в неограниченном 
количестве по заданной трехмерной модели растения 
(Ubbens et al., 2018). Несмотря на несомненные успехи 
трехмерного моделирования, подходы, основанные на 
правилах и ограничениях и не базирующиеся на реальных 
данных (Prusinkiewicz et al., 1993; Deussen et al., 1998; Ijiri 
et al., 2005), вряд ли можно считать подходящими, по-
скольку они имитируют, а не воспроизводят реальную ва-
риабельность растений в структуре и динамике развития. 
Для решения этой задачи более приемлемыми являются 
развиваемые в последние годы подходы, основанные на 
реальных данных (Neubert et al., 2007; Zhang et al., 2014; 
Zheng et al., 2017).

Среди многообразия травянистых растений, благодаря 
высокой декоративности и значительному содержанию 
различных групп биологически активных веществ, ин-
терес представляют виды семейства колокольчиковых 
(Campanulaceae Juss.) (Растительные ресурсы…, 1991; Ха-
липова, 2005; Scariot et al., 2012). Для семейства характер-
ны многоцветковые соцветия, структура которых сложная 
и весьма вариабельная, что затрудняет их типификацию. 
По мнению большинства авторов (Кузнецова и др., 1992; 
Викторов, 2000; Fomina, 2001; Балобанова, 2017), они 
принадлежат к переходному типу между рацемозными и 
цимозными соцветиями. Это подтверждается наличием 
у некоторых видов обоих типов соцветий, смешанным 
характером распускания цветков, многоцветковостью бо-
ковых осей. В рамках физиономического подхода простые 
соцветия Campanulaceae описываются как кистевидные, 
а сложные – как метельчатые. Соцветия у представите-
лей семейства могут быть закрытыми, если главная ось 
заканчивается терминальным цветком, реже – открыты-
ми. Порядок распускания цветков в них неодинаковый. 
В  простых соцветиях первым раскрывается терминальный 
цветок, вторым – цветок, расположенный в нижней трети 
соцветия, дальнейшее распускание акропетальное или 
дивергентное. Другой вариант: первым зацветает базипе-
тальный или расположенный в нижней трети цветок, далее 
порядок акропетальный или дивергентный, но терминаль-
ный цветок всегда опережает 2–4 нижерасположенных 
цветка. В сложных соцветиях общие закономерности 
цветения сохраняются; на боковых осях терминальный 
цветок раскрывается первым, далее распускание идет, как 
правило, акропетально.

Фенология индивидуального цветения растений опре-
деляется графиком распускания цветков и долговечностью 
отдельных цветков, а также закономерностями, обуслов-
ленными структурой соцветий (степень ветвления, длина 
боковых осей, число цветков, порядок их распускания). 
Исследование этих параметров во взаимосвязи обеспечи-
вает возможность построения структурно­динамических 
моделей цветения особи или ее структурной единицы – 
побега. У травянистых многолетних растений имеется в 
виду побег с соцветием, развивающийся из почки возоб­
новления в течение одного вегетационного периода и на­
зываемый монокарпическим. 

Цель настоящей работы – построение компьютерных 
моделей, основанных на данных наблюдений за цветением 
ряда видов семейства Campanulaceae, и исследование с 
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их помощью паттернов цветения на уровне отдельных 
побегов.

материалы и методы
Объектами исследования послужили колокольчик болон-
ский Campanula bononiensis L., колокольчик сарматский 
C. sarmatica Ker­Gawl. и ширококолокольчик крупноцвет-
ковый Platycodon grandif lorus (Jacq.) A. DC. из коллекции 

декоративных растений природной флоры Центрального 
сибирского ботанического сада СО РАН (Новосибирск) 
(рис. 1). Это оригинальные красивоцветущие многолет­
ники с продолжительным и обильным цветением, впол не 
адаптированные к условиям лесостепной зоны Запад­
ной Сибири (Фомина, 2012). Они характеризуются летне­
цве тущим феноритмотипом с летними сроками на ча ла 
цветения у Campanula (конец июня – середина июля) и 

Fig. 1. General view of the inflorescences: a, Campanula bononiensis; b, C. sarmatica; c, Platycodon grandiflorus; d, inflorescence 
scheme for the Campanulaceae family (hts, total shoot height; hinflor, inflorescence height).
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позднелетними – у Platycodon (вторая половина июля). 
У всех видов ежегодно формируются удлиненные веге-
тативно­генеративные побеги с терминальными много-
цветковыми соцветиями.

Морфометрические показатели цветения и структуру 
соцветий каждого вида исследовали в течение четырех­
шести лет. При описании соцветий использовали обще-
принятые методические подходы (Федоров, Артюшенко, 
1979; Кузнецова и др., 1992). Фенологию индивидуального 
цветения изучали в 2007 г. на трех учетных побегах каждо-
го вида. Наблюдения проводили регулярно, как правило, 
каждые три дня в течение всего периода цветения. Для 
каждого генеративного органа на побеге отмечали фазы 
бутонизации, начала цветения (раздвижение лопастей 
венчика), цветка, конца цветения (увядание и побурение 
венчика) и завязи (начало формирования плода). Нумера-
ция цветков осуществлялась по порядку их расположения 
на главной оси соцветия сверху вниз, точно так же – на 
боковых осях: коротких – цветоножках и удлиненных – 
паракладиях (см. рис. 1, г). На уровне побега динамику 
цветения отмечали по следующим фенофазам: начало 
(распускание первого цветка), полное цветение (распусти-
лось около половины цветков, появились первые завязи) 
и конец (последние 1–2 цветка).

Пропущенные данные в наблюдениях восстановлены 
методом максимального правдоподобия (см. ниже), при 
этом минимизация функции максимального правдоподо-
бия выполнена с помощью алгоритма Бройдена – Флет-
чера – Гольдфарба – Шанно (BFGS), реализованного в 
библиотеке GSL (Galassi et al., 2009). Все графики и 
диаграммы построены в графической утилите gnuplot 
(Williams, Kelley, 2013). Схематические структуры по-
бегов получены с использованием пакета расширения 
TikZ для системы верстки документов LaTeX (Tantau, 
2010). Все расчеты, связанные с получением стандартных 
статистических параметров моделей и непосредственно 
с моделированием, сделаны в оригинальной программе 
на языке C++ в ОС Linux.

Восстановление пропущенных данных
Собранный исследовательский материал представляет 
собой совокупность записей, каждая из которых включает 
значения: идентификатор цветка, фазу развития, дату на-
блюдения. Поскольку наблюдения проводились в среднем 
раз в три дня, то из таких данных нельзя определенно 
сказать, когда началась и когда закончилась та или иная 
фаза развития каждого цветка. В лучшем случае известен 
промежуток времени между соседними датами наблю-
дений, который содержит дату смены фаз, а в худшем 
случае известна только одна из границ этого промежут-
ка. Возникает вопрос, как уточнить имеющиеся данные 
и получить наиболее вероятные значения стандартных 
статистических параметров, таких как среднее значение 
продолжительности каждой фазы и ее среднеквадратич-
ное отклонение.

Способ восстановления пропущенных данных про-
демонстрируем на примере произвольной фазы φ. Путь 
мы имеем множество F объектов, состоящее из цветков 
выбранного вида растений, общим объемом в N элементов. 
Для любого i­го объекта из множества F у нас имеются 

следующие данные: τ(i)
   α1  – последняя дата, когда фаза φ для 

объекта i еще не наблюдалась, τ(i)
   α2  – первая дата, когда объ-

ект i  был обнаружен в заданной фазе φ, τ(i)
   β1  – последняя 

дата наблюдения фазы φ и τ(i)
   β2  – первая дата, когда объ-

ект i был обнаружен в следующей фазе развития φ′ ≠ φ. 
То есть для каждого объекта есть четыре значения, пред-
ставляющие границы двух интервалов: [τ(i)

   α1 , τ(i)
   α2 ] – интер-

вал появления фазы φ и [τ(i)
   β1 , τ(i)

   β2 ] – интервал завершения 
фазы φ. Таким образом, продолжительность фазы φ для 
i­го объекта составляет от τ(i)

   β1  – τ(i)
   α2  до τ(i)

   β2  – τ(i)
   α1  дней.

Допустим, что продолжительность Δt фазы φ для объек­
тов множества F подчиняется нормальному распределе-
нию с плотностью вероятности P(Δt |μσ), с неизвестными 
средним значением μ и среднеквадратичным отклонени­
ем σ. Для получения статистических параметров μ и σ 
воспользуемся методом максимального правдоподобия.

Если начало фазы для i­го объекта происходит в момент 
времени  τ(i)

    α  ∈ [τ(i)
   α1 , τ(i)

   α2 ] и завершение – в момент времени  
τ(i)
    β  ∈ [τ(i)

   β1 , τ(i)
   β2 ], то продолжительность фазы равна Δt (i) =  

= τ(i)
    β  – τ(i)

    α . Вероятность наблюдения такого случая со-
гласно нормальному распределению равна

P(τ(i)
    α , τ(i)

    β  |μ, σ) = 1
σ√2π

 exp – τ(i)
    β  – τ(i)

    α  – μ
2σ2

 .

Оценка полной вероятности того, что все N объектов 
будут иметь заданные для них значения τ(i)

    α  и τ(i)
    β , равна

P(τ(1)
    α , τ(1)

    β , τ(2)
    α , τ(2)

    β , …, τ(N )
    α , τ(N )

    β  |μ, σ) = 
N
∏
i = 1

P(τ(i)
    α , τ(i)

    β  |μ, σ).

Полученная оценка вероятности P(τ(1)
    α , τ(1)

    β , τ(2)
    α , τ(2)

    β , …, 
τ(N )
    α , τ(N )

    β  |μ σ) является функцией правдоподобия для дан-
ной задачи. Ее максимизация относительно неизвестных 
значений параметров позволяет найти такое распреде-
ление, которое наилучшим способом описывает данные 
наблюдений.

Заметим, что в вычислениях удобней искать не макси-
мум функции P, а минимум логарифма этой функции с 
обратным знаком, т. е. функции L2:

L2 = – ln(P(τ(1)
    α , τ(1)

    β , τ(2)
    α , τ(2)

    β , …, τ(N )
    α , τ(N )

    β  |μ, σ)),
или, раскрывая логарифм,

L2 = N ln(σ) + 1
2σ2

N
∑
i = 1

(τ(i)
    β  – τ(i)

    α  – μ)2.

Для обеспечения условия, что переменные τ(i)
    α и τ(i)

    β  при-
надлежат известным из наблюдений временным интерва-
лам: τ(i)

    α  ∈ [τ(i)
   α1 , τ(i)

   α2 ] и τ(i)
    β  ∈ [τ(i)

   β1 , τ(i)
   β2 ], добавим к функции 

L2 регуляризационный член Lreq вида

Lreq = 
Creq

2   

N
∑
i = 1

(τ(i)
    α  – τ(i)

   α1 )2, if  τ(i)
    α  < τ(i)

   α1  
N
∑
i = 1

(τ(i)
    α  – τ(i)

   α2 )2, if  τ(i)
    α  > τ(i)

   α2  

0, otherwise

 +

                                           + 

N
∑
i = 1

(τ(i)
    β  – τ(i)

   β1 )2, if  τ(i)
    β  < τ(i)

   β1  
N
∑
i = 1

(τ(i)
    β  – τ(i)

   β2 )2, if  τ(i)
    β  > τ(i)

   β2  

0, otherwise

  , 
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где коэффициент регуляризации Creq > 0 является произ-
вольным положительным вещественным числом. Регу-
ляризационный член Lreq не влияет на значение целевой 
функции L = L2 + Lreq, если все коэффициенты τ(i)

    α  и τ(i)
    β  

удовлетворяют необходимым условиям, однако за выход 
переменных из заданных диапазонов налагает на нее 
«штраф» ½ Creq Δτ2

   i , квадратично зависящий от «степе-
ни на рушения» Δτ2

   i .
Аргументы {τ(1)

    α , τ(1)
    β , τ(2)

    α , τ(2)
    β , …, τ(N )

    α , τ(N )
    β , μ, σ}, при 

которых функция L, называемая также функцией по-
терь, достигает минимума, являются решением данной  
задачи:

{τ(1)
    α , τ(1)

    β , τ(2)
    α , τ(2)

    β , …, τ(N )
    α , τ(N )

    β , μ, σ} = argmin(L2 + Lreq).

Результаты и обсуждение

Особенности цветения
По результатам наших многолетних исследований струк-
туры соцветий, порядка распускания в них цветков, про-
должительности цветения отдельного цветка и соцветия 
в целом получены следующие характеристики видов. 

Campanula bononiensis. Соцветие – закрытая или от-
крытая фрондулезная кисть (см. рис. 1, а). Ветвление до 
осей 2­го порядка, на отдельных побегах возможно фор­
мирование единичных осей 3­го порядка в нижней части 
соцветия. Число узлов в зоне соцветия варьирует в преде-
лах 15–80. Верхняя часть главной оси несет цветки только 
1­го порядка (8–29 шт.). Далее по направлению вниз в 
узлах соцветия появляется по 1–5 боковых цветков. Форма 
кисти колосовидная за счет сильно удлиненной главной 
оси, коротких боковых осей (цветоножек) и сближенных 
узлов соцветия. В редких случаях отмечается развитие 
удлиненных боковых осей (до 16 см) в нижней части со-
цветия, несущих до 6–13 цветков или один верхушечный 
цветок. В первом случае парциальное соцветие может 
быть как закрытым, так и открытым. При развитии группы 
удлиненных паракладиев соцветие приобретает форму 
кистевидно­метельчатого. Цветение начинается в средней 
части или нижней трети соцветия и распространяется ди­
вергентно, одновременно с ростом главной оси. Цветение 
многоцветковых паракладиев акропетальное. Распускание 
цветков дружное: максимум достигается спустя 3–5 дней 
от начала цветения; в фазу полного цветения, в зависи­
мо сти от развитости соцветия, одновременно раскрыты 
12–39 цветков. Продолжительность жизни одного цветка 
составляет 2–4 дня, продолжительность цветения побе-
га – 15–25 дней.

Campanula sarmatica. Соцветие – закрытая однобокая 
фрондулезная кисть, простая или с ветвлением осей до 
2­го порядка (см. рис. 1, б). В сложных кистях верхние 
3–9 цветков 1­го порядка, ниже образуются боковые цвет-
ки в числе 1–2, затем в числе 3–5, т. е. наиболее развитые 
боковые оси (до 13.5 см длиной) расположены в нижней 
части соцветия. Последнее состоит из 6–19 узлов. Порядок 
цветения побега различный, часто базипетальный. Иногда 
цветение начинается с терминального цветка, сопровож­
даемого 3–4 цветками в нижней трети соцветия, далее 
идет дивергентно. На паракладиях порядок цветения сме-
шанный. В целом цветение побега растянутое, при этом 
темпы распускания цветков в верхней половине соцветия 
могут существенно опережать их появление в нижней. 
Длительность жизни одного цветка составляет 2–4 дня, 
продолжительность цветения побега – около 15 дней.

Platycodon grandif lorus. Соцветие – закрытая фрондоз-
ная кисть с ветвлением осей до 2­го порядка (см. рис. 1, в). 
Число узлов соцветия варьирует в пределах 4–17. На 
главной оси до зоны ветвления развивается 2–5 цветков, 
на боковых осях их число не превышает 1–3. Порядок цве-
тения всех осей побега базипетальный. Лишь на главной 
оси отмечается некоторое нарушение последовательности 
распускания, когда 1–3 цветка под терминальным отстают 
от нижерасположенных цветков. Характер распускания 
постепенный, при этом длительность жизни одного цвет-
ка составляет 7–10 дней, т. е. значительно больше, чем у 
видов Campanula. Это обусловливает продолжительное, 
около 1.5 месяца, цветение побега.

Некоторые показатели, характеризующие цветение и, 
следовательно, декоративные качества исследованных 
видов, приведены в табл. 1. Объем выборки для расчета 
параметров составлял от 10 до 50 измерений. Вариабель-
ность большинства показателей высокая, особенно каса-
ющихся соцветий – их высоты и числа цветков, тогда как 
размеры цветков менее изменчивы.

модели цветения побегов
Возможность построения структурно­динамических мо­
делей цветения побегов основывается на метамерности 
организации последних и наличии устойчивых взаимо­
связей между положением цветков в соцветии и временем 
их распускания. В силу высокой вариабельности всех при-
знаков растений в процессе роста и развития, подоб ные 
модели неизбежно являются стохастическими, причем 
наблюдаемые повторяемости структуры в них описыва­ 
ются функциями распределения случайных вели чин, а 

table 1. Morphometric indices of flowering in species of the Campanulaceae family

Index C. bononiensis C. sarmatica P. grandiflorus

M ± m lim (V, %) M ± m lim (V, %) M ± m lim (V, %)

Total shoot height, cm 111.7 ± 4.8 55–170 (28.8) 65.3 ± 2.3 36–90 (21.4) 49.7 ± 2.5 31–70 (21.5)

Inflorescence height, cm 39.0 ± 2.2 12–81 (38.7) 41.3 ± 2.7 15–73 (39.6) 16.4 ± 1.8 8–35 (47.2)

Flowers per inflorescence 112 ± 10 34–267 (51.1) 12 ± 1 6–25 (42.2) 9 ± 1 4–16 (42.9)

Corolla height, cm 1.72 ± 0.02 1.5–2.0 (8.2) 3.08 ± 0.11 2.5–3.5 (11.1) 5.28 ± 0.18 3.7–6.7 (14.7)

Corolla diameter, cm 1.74 ± 0.04 1.1–2.2 (15.3) 3.85 ± 0.07 3.4–4.1 (5.6) 7.00 ± 0.30 4.5–9.1 (17.9)
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взаи мосвязи «положение цветка – время его распуска­
ния» – регрессионными зависимостями. Особое поло­
жение в соцветии занимает терминальный цветок, рас­ 
пускание которого не подчиняется закономерностям, от ­
меченным для остальных цветков, поэтому он учитыва-
ется в модели отдельно. 

Параметры модели получены статистической обра-
боткой имеющегося массива данных наблюдений (более 
4 300 контрольных точек) и представлены в виде пар 
M ± σ (среднее значение  ± среднеквадратическое откло-
нение). Дополнительно для каждого параметра указано 

число точек n, использованных для их получения. Для 
тех параметров, при расчете которых было доступно не 
более трех точек, их число не указано. В табл. 2 и 3 для 
каждого признака учетного побега приведены парамет ­ 
ры его функции плотности распределения, а в табл. 4 – 
набор коэффициентов a и b линейных регрессионных 
отношений t = a + bx для каждой взаимосвязи «положение 
цвет ка x – время его распускания t ». Параметры модели 
описывают:
• структуру соцветия учетного побега – число цветков на 

главной оси (1­го порядка), число цветков на боковых 
осях 2­го порядка (см. табл. 2);

• динамику цветения учетного побега – число и локали-
зацию цветков, распускающихся первыми; период от 
начала цветения первых цветков до начала цветения 
последних в различных зонах соцветия; среднюю про-
должительность жизни цветка (см. табл. 3);

• регрессионные отношения между временем распуска-
ния цветков на осях 1­го и 2­го порядков и их положе-
нием в соцветии (см. табл. 4).
При построении регрессионных зависимостей исполь-

зовались относительные величины, как по положению 
цветков, так и по времени распускания: положение цвет-
ков на главной оси отсчитывалось от нетерминального 
цветка, зацветающего первым; положение цветков на осях 
2­го порядка – от цветка на верхушке оси; время распу-
скания цветков на главной оси – относительно времени 
распускания первого нетерминального цветка; время рас-
пускания цветков на осях 2­го порядка – от времени рас-
пускания цветка на верхушке соответствующей оси. Все 
коэффициенты регрессии получены при нормировании 
массивов точек к единичным интервалам по абсциссе и 
ординате. Используемые нормировки позволяют макси-
мальным образом свести друг к другу данные с различных 
учетных побегов при заметном снижении дисперсии, 
которая остается неучтенной регрессионными прямыми. 
Коэффициенты детерминации (R2), которые показывают 
долю учтенной регрессионными прямыми дисперсии, для 
цветков на главной оси в зоне выше первого цветущего 

table 4. Regression parameters of shoots examined associated 
with flowering dynamics

Index C. bononiensis C. sarmatica P. grandif lorus

   M ± σ [n]    M ± σ [n]    M ± σ [n]

aup    0.78 ± 0.07 [74]    1.31 ± 0.03 [11]    2.31 ± 0.01 [7] 

bup –0.68 ± 0.12 [74] –1.32 ± 0.01 [11] –2.27 ± 0.01 [7]

adown    0.05 ± 0.08 [24]    0.25 ± 0.01 [13]    0.68 ± 0.15 [24]

bdown    0.86 ± 0.06 [24]    0.42 ± 0.01 [13]    0.41 ± 0.19 [24]

a2    0.50 ± 0.15 [187]    0.57 ± 0.06 [40]    0.23 ± 0.17 [37]

b2 –0.68 ± 0.04 [187] –0.40 ± 0.15 [40]    0.26 ± 0.46 [37]

Designat ions :  a, b, coefficients in the regression equation t = a + bx; 
aup, bup are coefficients of the regression equation describing the order of 
efflorescence on the ascending axis above the branching zone calculated 
with respect to nstart  (Table  3); adown, bdown, ditto, below the branching 
zone; a2, b2, coefficients of the regression equation describing the order 
of efflorescence on lateral axes calculated with respect to the start of ef-
florescence on the axis.

table 2. Structural indices of shoots examined

Index C. bononiensis C. sarmatica P. grandif lorus

M ± σ [n] M ± σ [n] M ± σ [n]

n1 44.0 ± 11.9 11.7 ± 8.2 12.3 ± 2.9

n2 62.3 ± 29.6 15.7 ± 12.7 15.3 ± 6.2

k1 2.3 ± 1.1+ [81] 2.0 ± 1.0+ [23] 1.6 ± 0.5 [28]

ninflor 13.0 ± 4.0 5.6 ± 1.2 1.7 ± 0.5

nparac 30.8 ± 14.5 8.0 ± 5.7 11.7 ± 1.9

nsingle 0.7 ± 0.9 0.3 ± 0.4 0.7 ± 0.5

Designat ions :  n1, the number of flowers on the ascending axis (1st order); 
n2, number of flowers on 2nd-order axes; k1, mean number of flowers on 
2nd-order axes; ninflor, mean number of flowers on the ascending axis to the 
inflorescence branching; nparac, mean number of 2nd-order axes; nsingle, mean 
number of flowers on the ascending axis below the inflorescence branching. 
For each index, values averaged over examined shoots are presented.

table 3. Flowering-related indices of shoots examined

Index C. bononiensis C. sarmatica P. grandif lorus

M ± σ [n]    M ± σ [n]    M ± σ [n]

nstart 31.3 ± 5.1    8.7 ± 0.6       4.7 ± 0.2

wstart 11.3 ± 3.1    3.3 ± 1.7       2.0 ± 0.8

Δtterm    8.9 ± 4.8 –0.3 ± 0.4    –7.6 ± 3.4

Δtup 14.0 ± 2.2    5.0 ± 3.6       9.4 ± 3.4

Δtdown 15.1 ± 3.4    3.8 ± 3.0    16.2 ± 3.4

Δt2 13.0 ± 3.0    9.9 ± 2.1    26.8 ± 3.0

Δtflower    3.7 ± 1.0 [324]    3.5 ± 0.5 [82]       6.9 ± 2.9 [84]

Δtbud    5.4 ± 1.5 [202]    3.7 ± 0.5 [54]    13.2 ± 4.0 [70]

Designat ions :  nstart, order number of the nonterminal flower that 
effloresced first; wstart, the number of flowers efflorescing concurrently 
with nstart ; Δtterm, time from the efflorescence of nstart to the start of the 
terminal flower efflorescence, a negative value indicates that the terminal 
flower effloresced first; Δtup, time from the efflorescence of nstart to the 
efflorescence of the last flower on the ascending axis above the branching 
zone; Δtdown, time from the efflorescence of nstart to the efflorescence of 
the last flower on the ascending axis below the branching zone; Δt2, 
time from the efflorescence of the first flower on 2nd-order axes to the 
efflorescence of the last on the same axes; Δtflower, mean lifetime of one 
flower; Δtbud, mean duration of bud development. For each index, values 
averaged over examined shoots are presented. 
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нетерминального цветка равны R2
    up  = {0.742, 0.927, 0.774}; 

на них же, но в зоне ниже этого цветка R2
    down = {0.880, 

0.269, 0.386}; для цветков на осях 2­го порядка R2
    2 = {0.354, 

0.200, 0.035} – для C. bononiensis, C. sarmatica и P. grandi-  
f lorus соответственно. Все расcчитанные коэффициенты, 
за единственным исключением R2

    2 для P. grandif lorus, 
значимы по t­критерию Стьюдента. Значения коэффици-
ентов детерминации показывают, что последовательность 
распускания цветков у всех исследованных видов только 
в верхней части соцветия с хорошей точностью подчи-
няется линейному соотношению, а в нижней части и для 
цветков 2­го порядка эти зависимости ослабевают (так, 
для P. grandif lorus зацветание цветков 2­го порядка хао­  
тично).

Несмотря на то что часть учетных данных описывается 
асимметричными распределениями, в модели асиммет­
ричность не учитывается. Параметры модели, полученные 
из таких распределений, помечены символом «+». До-
полнительно следует отметить наличие систематической 
ошибки в параметре Δtbud (средняя продолжительность 
развития бутона) в силу неопределенности даты начала 
бутонизации.

Алгоритм генерации случайного модельного побега 
из функций распределения и регрессионных отношений 
состоит из следующих шагов:
1) генерация структуры соцветия – число цветков на оси 

1­го порядка до зоны ветвления соцветия ninflor и ниже 
этой зоны nsingle, число осей 2­го порядка nparac и цветков 
на каждой из них k1 (единичные цветки на осях 3­го по-
рядка не были учтены) согласно соответствующим 
распределениям; 

2) генерация порядкового номера нетерминального цвет-
ка, зацветающего первым nstart, и числа цветков wstart, 
одновременно цветущих с ним;

3) для каждого цветка (сперва для всех цветков 1­го по-
рядка, затем для цветков 2­го порядка):
а) генерация даты начала цветения tstart, что включает:

– расчет относительного расстояния x до цветка, 
цветущего первым;

– выбор регрессионного отношения в зависимости 
от зоны локализации;

– получение допустимого диапазона и генерация слу-
чайной даты начала цветения tstart в этом диапазоне;

б) генерация продолжительности жизни Δtflower;
в) генерация продолжительности фазы бутонизации 

Δtbud и установка даты ее начала путем обратного 
сдвига от даты начала цветения tstart;

4) прохождение по циклу всех возможных дат развития 
побега и извлечение на каждую дату текущей фенофазы 
для каждого цветка (в случае неопределенности фазы 
для ранних дат считается, что бутон еще не сформи-
ровался, а для поздних дат – что он перешел в фазу 
завязывания плода).
Проверка адекватности полученной модели сделана пу-

тем сравнения кривых цветения, полученных из учетных 
данных и моделированием. Для моделирования использо-
вались выборки из 1 000 случайных модельных побегов. 
Размер выборки подбирался таким, чтобы обеспечить 
повторяемость характера кривых цветения, построенных 
на разных выборках. Набор данных, необходимых для 

построения диаграмм и схем цветения (массив записей, 
определяющий локализацию каждого цветка на побеге и 
на каждую дату – фазу его развития), получался усредне-
нием. Кривые цветения получены суммированием числа 
раскрытых цветков на каждую дату. Результаты расчетов 
для C. bononiensis, C. sarmatica и P. grandif lorus, включая 
также для сравнения результаты наблюдений учетных 
побегов, представлены на рис. 2–4.

На всех рисунках для диаграмм и кривых цветения ис-
пользуется единая ось абсцисс, на которой указано время 
в днях от начала цветения побега. Кривые цветения при-
вязаны к левой оси ординат, показывают число открытых 
цветков nf на заданную дату и получены сглаживанием с 
помощью кубических сплайнов. Диаграммы привязаны к 
правой оси ординат и указывают диапазоны дат цветения 
каждого цветка. Значения на правой оси ординат, обо-
значающие номера цветков, возрастают в направлении 
сверху вниз, поскольку их нумерация начинается от 
терминального цветка. Начало цветения ts отмечается 
кружком, а его продолжительность Δt – отрезком соответ-
ствующей длины. Цветки, локализованные на побегах 1­го 
и 2­го порядков, дополнительно различаются с помощью 
верхнего индекса i = {1, 2}. Цветки, локализованные на 
побегах 2­го порядка, привязаны по оси ординат к со-
ответствующему номеру цветка 1­го порядка. В правой 
части рис. 2–4 приведены схемы соцветий тех же побегов 
в динамике цветения: a – начало, b – полное, c – конец. 
В левой части рисунков сделана привязка фаз цветения по 
датам к кривым цветения. Схемы соцветий используются 
для визуализации результатов наблюдений и данных, сге-
нерированных моделью. Усреднение данных для модель-
ного побега приводит к снижению уровня детализации 
кривых цветения.

C. bononiensis (рис. 2). Наблюдается качественное сов­
падение диаграмм и кривых цветения для учетного и 
модельного побегов с коэффициентом корреляции между 
кривыми цветения 0.83. Общий характер кривой цвете-
ния – один несимметричный пик с уширением (до 3 дней) 
с левой стороны. Уширение обусловлено распусканием 
цветков, локализованных на главной оси соцветия. Пик 
достигается при одновременном распускании цветков в 
верхней и нижней частях главной оси и на боковых осях 
в средней части соцветия, где цветки 1­го порядка уже 
отцвели. При этом максимум цветения смещен к концу 
кривой; период от начала цветения до максимума равен 
10 дням, а от максимума до конца цветения – 4.

C. sarmatica (рис. 3). Наблюдается качественное сов­
падение диаграмм и кривых цветения для учетного и 
модельного побегов с коэффициентом корреляции между 
кривыми цветения 0.77. Общий характер кривой цветения 
двухмодальный, причем первый пик обусловлен цветени-
ем главной оси, а второй – осей 2­го порядка. В случае 
простой кисти кривая цветения будет одновершинной. 
Распускание растянутое, поскольку цветки на боковых 
осях зацветают после того, как большая часть их на 
главной оси отцвела. Из­за отсутствия наложения пиков 
характер кривой цветения заметно отличается от таковой 
для C. bononiensis. Максимумы цветения не смещены, с 
равными промежутками (4 дня) от начала цветения до 
первого максимума, от первого максимума до второго 
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Fig. 2. Graphs and flowering curves (left), inflorescence schemes (right) of C. bononiensis for (A) an examined shoot and  
(B) a model shoot. Flowering phenophases: a, beginning; b, maximum; c, end.

Fig. 3. Graphs and flowering curves (left), inflorescence schemes (right) of C. sarmatica for (A) an examined shoot and (B) a model 
shoot. Flowering phenophases: (a) beginning, (b) maximum, (c) end.
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и от второго максимума до конца цветения. Совпадение 
между структурами учетного и модельного побегов не-
сколько хуже, чем у C. bononiensis. Не воспроизводится 
пропорция в числе цветков на осях 2­го порядка в верхней 
и нижней частях соцветия. Это связано с простотой моде-
ли, в которую не были включены регрессии, описывающие 
подобную зависимость.

P. grandif lorus (рис. 4). Наблюдается качественное со-
впадение диаграмм и кривых цветения для учетного и 
модельного побегов с коэффициентом корреляции 0.65. 
Общий характер кривой цветения, как и для C. sarmatica, 
двухмодальный. Первый пик обусловлен распусканием 
цветков 1­го порядка, второй – цветков на боковых осях. 
В отличие от C. sarmatica, отмечается сильная задержка 
цветения всего побега после распускания терминального 
цветка. Первый максимум смещен на 28 дней от начала 
цветения, период между пиками равен 12 дням, тогда 
как период от второго максимума до конца цветения со-
ставляет всего 4 дня.

Заключение
Исследована индивидуальная фенология цветения тра-
вянистых многолетних растений Campanula bononiensis, 
C. sarmatica и Platycodon grandif lorus в связи с особенно-
стями структуры соцветий. Выявлены паттерны цветения 
видов, характеризуемые фенологическими признаками 
(время и продолжительность цветения, длительность жиз-
ни отдельного цветка) и структурными (степень ветвления 
соцветия, длина боковых осей, число цветков, порядок 

их распускания). С использованием этих параметров 
построены компьютерные модели цветения структурной 
единицы особи – монокарпического побега. Основанием 
для построения таких моделей являются, во­первых, 
метамерность побега и его флоральной зоны, которая 
описывается функциями распределения случайных ве-
личин (стохастически); во­вторых, наличие устойчивых 
взаимосвязей между положением цветков в соцветии и 
временем их распускания, описываемое регрессионными 
зависимостями.

Созданные на базе реальных данных модели с естест­
венной вариабельностью воспроизводят картину цвете­
ния побегов и могут быть расширены. Например, возмож-
но моделирование цветения группы особей (популяции) 
при проектировании декоративных композиций путем 
генерации множества побегов и различных дат начала 
цветения для них. На основании сгенерированных схем 
соцветий с использованием программ визуализации воз-
можно построение баз данных синтетических изобра­
жений, которые могут применяться для ряда задач, в том 
числе для обучения нейронных сетей в автоматизирован-
ных системах фенотипирования растений, основанных 
на распознавании образов. Кривые цветения отражают 
эндогенную ритмику этого процесса у исследованных 
видов, но реализованную при адаптации к конкретным 
экологическим условиям, и потому могут рассматриваться 
как новый фенотипический признак для описания био-
морф. Использованные в работе методические подходы 
применимы для построения моделей цветения других 

Fig. 4. Graphs and flowering curves (left), inflorescence schemes (right) of P. grandiflorus for (A) an examined shoot and (B) a model 
shoot. Flowering phenophases: (a) beginning, (b) maximum, (c) end.
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полезных растений в рамках изучения и сохранения био-
разнообразия. 
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