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Как и проростки, ювенильные растения однопо-
беговые, моноподиально нарастающие. На розеточ-
ном побеге развертывается 2–3 чешуевидных и 2–3 
ассимилирующих листа. Число листьев на побеге год 
от года увеличивается. Боковые почки закладываются 
в пазухах двух первых зеленых листьев годичного по-
бега. Осевая часть годичного побега ежегодно втяги-
вается в почву и утолщается. Главный корень вет-

вится в апикальной части. Длительность состояния 
2–3 года (рис. 6).

Имматурное состояние наступает на 3–4-й год 
после развертывания пазушных почек, расположен-
ных на прошлогоднем годичном приросте в пазухах 
двух первых настоящих листьев. Образуется куст, со-
стоящий из главного и боковых розеточных побегов 
первого и второго порядков, несущих каждый по 3 
чешуевидных и 3–4 настоящих зеленых листа. После 
их отмирания на осевой части розеточных побегов 
сохраняются остатки черешков, образующие своеоб-
разную “муфту”, которая защищает нереализованные 
почки. Годичный прирост главного и боковых побе-
гов не более 1.0–1.5 мм, что приводит к очень скучен-
ному расположению побегов. Их максимальное число 
достигает 5–6. Диаметр куста не превышает 10 мм. 
Главный корень увеличивается до 10–15 см дл., вет-
вясь с образованием боковых корней II–III порядков. 
Его базальная часть и гипокотиль утолщаются. Дли-
тельность состояния 3–4 года. 

У виргинильных растений формируется плоская 
округлая подушка до 2 см в диам. Верхушечная почка 
главного побега часто отмирает. Подушка состоит из 
2 моноподиально нарастающих скелетных осей, обра-
зованных самыми нижними боковыми побегами вто-
рого порядка. Каждая скелетная ось подушки пред-
ставляет собой систему из 5–6(8) побегов разных по-
рядков, оси которых увеличиваются в диаметре. За 
счет контрактильной деятельности главного корня 
часть скелетной оси располагается в почве. На го-

Рис. 4. Схема функционально-зональной структуры три-
циклического монокарпического полурозеточного побега 
Rhinactinidia eremophila:
1, 2 – листья: 1 – чешуевидные, 2 – ассимилирующие; 3, 4 – поч-
ка: 3 – живая, 4 – отмершая; 5 – соцветие. НЗТ – нижняя зона 
торможения, ЗВ – зона возобновления, СЗТ – средняя зона 
торможения, ЗСЦ – зона соцветия.

Рис. 5. Строение разветвленной скелетной оси Rhinactinidia 
eremophila:
1–4 – побег: 1 – многолетний розеточный, 2 – отмерший, 3 – 
однолетний годичный полурозеточный, 4 – отмерший годич-
ный полурозеточный; 5 – почка возобновления; 6, 7 – листья: 
6 – чешуевидные, 7 – ассимилирующие.

Рис. 6. Онтогенез Rhinactinidia eremophila.
Онтогенетические состояния: p – проросток, j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, 
g2 – средневозрастное (зрелое), g3 – старое генеративное, ss – субсенильное.
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дичном побеге, как правило, развертывается 3–4 че-
шуевидных и столько же ассимилирующих листьев. 
Ежегодное ветвление и незначительный годичный 
прирост розеточных побегов определяют их косовер-
тикальное направление роста. Некоторые боковые 
побеги и почки из-за их близкого расположения мо-
гут отмирать. Между побегами скапливаются остатки 
отмерших листьев. Одновременно с утолщением глав-
ного корня происходит постепенное разрушение па-
ренхимы сердцевинных лучей в его базальной части и 
отслаивание коры. Внешняя целостность корня при 
этом сохраняется. 

В молодое генеративное состояние растение пе-
реходит на 11–14-й год жизни. Как и у ряда других 
травянистых подушковидных растений (Борисова, 
1962), у R. eremophila возможны три варианта перехо-
да к цветению: 1) верхушечная почка главного побега 
отмирает и первым зацветает нижний боковой по-
бег второго порядка; 2) первым зацветает главный 
побег (побег I порядка), затем самые нижние побеги 
II порядка; 3) главный и боковой побег II порядка за-
цветают одновременно. Наиболее часто встречаемый 
вариант – первый. Главный и нижние боковые побеги 
II порядка – полурозеточные, полициклические. Го-
дичный побег в год цветения – полурозеточный. Пос-
ле первого цветения растения переходят к симпо-
диальному нарастанию. Возобновление и ветвление 
осуществляются за счет почек зоны возобновления, 
расположенной на укороченной базальной части по-
следнего годичного прироста монокарпического по-
бега. Обычно трогаются в рост 1–2 почки, остальные 
становятся спящими. В этом состоянии формируется 
несколько (3–4) разветвленных скелетных осей, каж-
дая из них образована побегами II–VI порядков и не-
сет до 15 побегов, из которых половина цветет. По-
душка незначительно увеличивается в размерах (до 
3–4 см в диам.), в центре располагается несколько от-

мерших боковых побегов. Главный корень утолщает-
ся до 0.5–0.8 см и интенсивно ветвится в апикальной 
части, образуя пучок боковых корней I–III порядков. 
В базальной части он расщепляется на продольные 
тяжи, которые связаны со скелетными осями.

В средневозрастном генеративном состоянии диа-
метр подушки 7(10) см, реже больше, она ста новится 
неровной. Число скелетных осей может достигать 
8–10, а побегов – 140–270. Большинство монокарпи-
ческих побегов цветет. Высота годичного полурозе-
точного побега составляет 6–10 см и определяется 
погодными условиями. В более влажные годы побеги, 
как и розеточные листья, увеличиваются в размерах. 
В цент ре подушки находятся не только отмершие бо-
ковые побеги, но и отдельные скелетные оси. При 
усилении роста одной из скелетных осей образуются 
подушки флаговой формы с односторонним нараста-
нием. Партикуляция корня усиливается и часто при-
водит к перекручиванию тяжей. Непартикулирующая 
часть глав ного корня утолщается до 1.0–1.5 см, ниж-
них боковых корней – до 0.5 см (см. рис. 6). 

Старение особей определяется появлением и рас-
ширением в центре подушки области отмерших побе-
гов и скелетных осей. У старых генеративных расте-
ний диаметр подушки увеличивается до 15 см, и она 
приобретает вытянутую или неправильную форму, 
плотность ее сохраняется. Живые побеги (2–5 генера-
тивных и 30–50 вегетативных) располагаются по всей 
периферии подушки или сосредоточены в одной из ее 
частей. Партикуляция захватывает 2/3 корня.

У субсенильных и сенильных растений розеточ-
ные побеги сосредоточены не только на периферии 
скелетных осей. Одиночные побеги могут разверты-
ваться в любой части подушки, где сохранились спя-
щие почки. Число побегов сокращается до 20–25(30). 
В этих состояниях возможны полная партикуляция и 
образование клона из нескольких живых партикул, 
несущих от 3 до 8 розеточных побегов.

Точно определить продолжительность жизни 
особей R. eremophila из-за партикуляции корня и от-
мирания ветвей каудекса не представляется возмож-
ным. Вероятно, длительность онтогенеза этого вида 
не менее 50 лет.

При анализе структуры двух ценопопуляций 
R. eremophila выявлено, что плотность особей в цено-
популяции сильно колеблется и зависит от располо-
жения ценопопуляции и погодных условий. При до-
статочной влажности почвы плотность особей увели-
чивается за счет хорошего прорастания семян и 
приживаемости всходов (ЦП 1 – в среднем 21.8 осо-
би/м2, ЦП 2 – в среднем 110.2 особи/м2). Исходя из 
биологических особенностей вида, абсолютный мак-
симум в онтогенетическом спектре должен прихо-
диться на средневозрастные генеративные особи, так 
как длительность этого состояния наибольшая в он-
тогенезе особи. Однако в изученных ценопопуляциях 
в онтогенетическом спектре наблюдаются два пика 
(рис. 7), которые соответствуют ювенильным и сред-

Рис. 7. Онтогенетическая структура ценопопуляций Rhi-
nactinidia eremophila.
ЦП 1 – ценопопуляция 1; ЦП 2 – ценопопуляция 2. Онтогене-
тическое состояние: j – ювенильное, im – имматурное, v – вир-
гинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – средневозрастное 
(зрелое), g3 – старое генеративное, ss – субсенильное.
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невозрастным генеративным особям, причем доля 
ювенильных составляет от 38 (ЦП 1) до 81 % (ЦП 2). 
Наличие большой доли ювенильных растений гово-
рит о хорошей всхожести семян этого вида. Однако 
90–95 % ювенильных особей гибнет в первый год 
жизни и только небольшая их часть переходит в им-
матурное состояние. Так, в ЦП 2 плотность ювениль-
ных особей в среднем составляла 89 растений/м2, а 
имматурных – только 1–2 особи/м2. Семенное возоб-
новление нерегулярное, что подтверждается онтоге-
нетической и пространственной структурой популя-
ционных локусов: на плакорных участках в спектре 
преобладают генеративные особи (до 56.53 %), а доля 
прегенеративных, в том числе и ювенильных, со-
кращается вдвое. Высокая смертность ювенильных и 
значительная продолжительность жизни (не менее 
30 лет) генеративных особей определяют устойчивый 
максимум на средневозрастных генеративных особях. 
Численность старых растений в ценопопуляциях не-
велика, их плотность не превышает в среднем 0.3–
1.5 особи/м2, что свидетельствует о быстром отми-
рании особей в этих состояниях. Преобладание 
 ювенильных особей отразилось и на состоянии цено-
популяций: по классификации Л.А. Животовского 
(2001) они молодые (ω = 0.09–0.29; Δ = 0.21–0.49). Вы-
сокая численность генеративных растений и перио-
дическая инспермация обеспечивают их устойчивое 
семенное самоподдержание. Таким образом, состоя-
ние изученных ценопопуляций не вызывает в настоя-
щий момент опасений. 

Одним из лимитирующих факторов для нормаль-
ного развития вида R. eremophila в условиях естест-
венного произрастания является, вероятно, перевы-
пас. При интенсивной пастбищной нагрузке в опус-
тыненных высокогорных степях иссушение верхнего 
горизонта почвы будет препятствовать семенному 
возобновлению, а механическое воздействие приво-
дить к полной партикуляции подушки и сокращению 
общей продолжительности жизни особей. 

При изучении биологических особенностей вида 
R. eremophila мы уточнили данные биоморфологии, 
которые имеют значение и для систематики. Ранее во 
всех обработках монографов рода в диагнозах как ро-
да, так и видов жизненная форма характеризовалась 
неверно, например, “многолетние растения с толстым 
деревянистым многоглавым корневищем” (Тамамшян, 
1959: 130) или “все три вида имеют толстое многогла-
вое корневище” (Новопокровский, 1949: 28). В настоя-
щий момент мы склонны рассматривать род Rhinacti-
nidia Novopokr. отдельно от рода Aster L. s. l. и, в том 
числе, на основании особой жизненной формы – тра-
вянистой подушки. Считаем уместным привести но-
менклатурную цитату и уточненный диагноз для рода.

Rhinactinidia Novopokr. 1948, в Тр. Бот. ин-та АН 
СССР сер. 1,7: 114, 134 in textu., nom. sol.; Бочанцев, 
1986, в Новости сист. высш. раст. 23: 178 /nom. 
restituendum/; Королюк, 1997: 28 ≡ Rhinactina Less., 
1831, Linnaea 6: 119, non Willd., 1807; Nees, 1832(33): 
176 – Krylovia Schischk., 1949, во Фл. Зап. Сиб. 11: 2670; 
non Chachlov, 1939; Тамамшян, 1959, во Фл. СССР 25: 
129 – Borkonstia Ignatov, 1983, Бюл. МОИП, отд. биол. 
88,5: 105, non superfl . 

Тип рода – Rhinactinidia limoniifolia (Less.) Novo-
pokr. ex Botsch. 

Многолетние травянистые подушки 10–35 см 
 высотой. Корзинки гетерогамные и гетерохромные 
(реже гомохромные), одиночные или в сложных со-
цветиях. Листочки обертки 3–4-рядные, опушенные, 
по краю перепончатые, иногда перепончато-реснит-
чатые, продолговатые или ланцетные, наружные в 
верх ней части притупленные. Цветоложе слегка вы-
пуклое, ячеистое, ячейки по краю коротко неравно-
мерно белопленчатые, в середине точечно-ямчатые. 
Цветки диска обоеполые, трубчатые; венчик обычно 
желтый (редко фиолетовый). Краевые цветки одно-
рядные, пестичные, с сине-фиолетовым язычком, в 
количе стве 10–15. Апикальные придатки пыльников 
узкотреугольные, острые. 

ВЫВОДЫ
1. Rhinactinidia eremophila (Bunge) Novopokr. ex 

Botsch. – редкий вид, произрастающий на территории 
Южной Сибири, Средней Азии и Монголии. Вид на-
ибольшую активность проявляет в сообществах опус-
тыненных степей Юго-Восточного Алтая и Юго-За-
падной Тувы, нередко является содоминантом в низ-
котравных полынно-дерновинно-злаковых степях 
верхней части степного пояса в экстрааридных реги-
онах Алтая и Тувы.

2. Жизненная форма изученного вида – плотная 
неукореняющаяся травянистая подушка до 12–14 см 
в диам. Побеговая система состоит из симподиально 
нарастающих разветвленных скелетных осей, кото-
рые образованы полициклическими монокарпичес-
кими побегами. Вегетативные побеги розеточные, 

генеративные – полурозеточные. Годичный прирост 
побегов не превышает 1–2 мм. Растения летнезеле-
ные, с раннелетним ритмом цветения.

3. Онтогенез вида полный, его продолжитель-
ность более 50 лет. Подушка начинает формироваться 
в виргинильном состоянии. Видимая частичная пар-
тикуляция впервые проявляется в молодом генера-
тивном состоянии, а полная – в субсенильном. Обра-
зовавшиеся партикулы быстро отмирают.

4. Онтогенетический спектр изученных популя-
ций имеет двухвершинный характер с пиками на юве-
нильных и средневозрастных генеративных особях. 
По классификации “дельта–омега” ценопопуляции 
молодые. Хорошее семенное самоподдержание и до-
статочная доля генеративных особей обеспечивают 
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устойчивое состояние изученных популяций. При 
умеренной пастбищной нагрузке можно предполо-
жить отсутствие угрозы для данного редкого красно-
книжного вида.

5. Уточнена методика получения анатомических 
срезов для изучения побеговой и корневой систем 
травянистых подушек на примере R. eremophila.

6. Изученные биоморфологические особенности 
вида R. eremophila необходимо учитывать для целей 
систематики. Так, характеризуя жизненную форму в 
диагнозах, следует писать “травянистая подушка”.

Приносим искреннюю благодарность А.А. Крас-
никову за критическое обсуждение и помощь в полу-
чении анатомических срезов в Центре коллективного 
пользования микроскопических исследований ЦСБС 
СО РАН. 

Работа выполнена в рамках проекта “Разработ-
ка системы комплексной индикации процессов опус-
тынивания для оценки современного состояния эко-
систем Сибири и Центральной Азии, создание на ее 
основе прогнозных моделей и системы мониторинга” 
программы РАН “Проблемы опустынивания”.
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