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Исследованы семянки 7 видов Artemisia, относящихся к подсекции Norvegicae секции Abrotanum,
включая 4 подвида A. arctica. Методы исследования: световая, сканирующая и просвечивающая
электронная микроскопия. У семянок представителей подсекции Norvegicae отсутствует паппус, на
площадке прикрепления венчика имеются устьица, вероятно, относяциеся к нектарникам, карпо-
подиум хорошо выражен. В центре карпоподиума часто обнаруживаются выступающие проводя-
щие пучки. Ребра на поверхности перикарпия выражены слабо. Их количество колеблется от (4) 5
до 7 (8). По данному признаку виды и подвиды мало различаются между собой. Ребра состоят из
крупных секреторных каналов, тонкостенных паренхимных клеток и проводящих пучков. В ребрах
отсутствуют гидроциты. Механические клетки в небольшом количестве встречаются в проводящих
пучках. В экзокарпии, наряду с основными клетками, находятся удлиненные сегментированные
клетки, чаще называемые комплексами слизесодержащих клеток. Сегментированные клетки не-
многочисленные, разной длины и бывают заполнены не только слизью, но и маслянистым секре-
том. Виды и подвиды различаются по наличию комплексов слизесодержащих клеток и способности
их наружных стенок к “ослизнению”. В слизи клеток слизесодержащих комплексов имеются стоп-
ки фибрилл, но они не образуют подковообразные структуры, характерные для представителей из
других секций рода Artemisia. Перикарпий в промежутках между ребрами двухслойный. Его клетки
в разной степени облитерированы, чаще облитерируются клетки второго внутреннего слоя. Спер-
модерма экзотестальная, хорошо сохранена. Эндосперм двухслойный.
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Род Artemisia является самым крупным и од-
ним из трудных в систематическом отношении
родов трибы Anthemideae. По мнению И.М. Кра-
шенинникова (Krasheninnikov, 1946), “самой
характерной чертой рода Artemisia является
огромный внутривидовой полиморфизм, та не-
устойчивость, изменчивость морфологических
признаков, которая и обусловливает разноречи-
вость в понимании объема многих видов у различ-
ных авторов, занимающихся вопросами система-
тики рода. Вероятно, это же было одной из при-
чин, почему за последнее столетие не появлялось
полной монографии рода в целом, подводящей
итоги всего накопленного, очень обширного фак-
тического материала” (Krasheninnikov, 1946: 87).

Морфологическое и анатомическое строение
семянок изучалось лишь у немногих видов полы-
ней (Korobkov, 1973, 1981; Ouyahya, Viano, 1990;

Ouyahya, 1995; Huang et al., 2000; Yakovleva et al.,
2002; Amelchenko, 2006; Kreitschitz, 2012; Boyko,
2013). В большинстве работ рассматривается
только поверхность перикарпия, и эти сведения
распределяются по секциям рода. Одни авторы
считают, что анатомическое строение плодовой и
семенной оболочек могут использоваться в каче-
стве таксономических отличий секций, подсек-
ций и отдельных видов (Amelchenko, 2006), дру-
гие – что ни один из типов строения поверхности
семянок не является характерным для какой-ли-
бо отдельной секции (Boyko, 2013). В настоящем
исследовании используются представители более
мелкой таксономической группировки: подсек-
ции Norvegicae (Rydb.) Korobkov секции Abrotanum
(Korobkov, 1981). До настоящего времени нет еди-
ного мнения об объеме подсекции в целом и о
ранге и систематическом положении некоторых
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таксонов в подсекции. И.М. Крашенинников
(Krasheninnikov, 1946), рассматривал комплекс
видов подсекции Norvegicae как отдельный цикл
“Polyanthae”, состоящий из двух серий, а именно:
серии “Subarctica”, в которую он включал A. nor-
vegica, A. subarctica, A. disjuncta и A. punctigera, и
серии “Pacificae”, состоящей из A. arctica. Э. Хуль-
тен (Hulten, 1954) считал, что комплекс A. nor-
vegica Fries – A. arctica Less. очень слабо диффе-
ренцирован на виды и таксоны внутривидового
ранга. Строение сложнорассеченных листьев, ха-
рактерное для некоторых таксонов этого ком-
плекса, варьирует в удивительно широких преде-
лах и встречается в различных таксономических
группах. Созревшие семена, которые могли бы
обладать хорошими характеристиками, редко
встречаются в материале. В связи с этим задача
разделения комплекса на отдельные группы на
основе доступного материала далеко не проста.
Э. Хультен (Hulten, 1954) предложил для решения
таксономических проблем в группе A. norvegica –
A. arctica использовать морфологические особен-
ности зрелых семянок наибольшего числа видов,
собранных в различных пунктах ареала.

В подсекции Norvegicae насчитывается около
15 таксонов видового и внутривидового рангов,
которые представляют морфологически слабо
дифференцированную группу травянистых мно-
голетников с обширным раздробленным аркто-
альпийским ареалом (Hulten, 1954; Ling, 1992,
1995). В горах Центральной и Южной Норвегии,
на севере Шотландии, а также на Полярном и
Среднем Урале встречается A. norvegica Fries (Hul-
ten, 1954). Наибольшее габитуальное сходство с
A. norvegica имеет A. subarctica Krasch., которая
распространена в арктических и горно-таежных
районах Якутии (Korobkov, 1981). Специализиро-
ванным скальным видом подсекции Norvegicae
является A. disjuncta Krasch., встречающаяся в вы-
сокогорьях Восточного Тянь-Шаня Китая и в
Монголии, на песчаных дюнах острова Сахалин
произрастает A. punctigera Krasch. ex Poljak. (Kra-
scheninnikov, 1946). В пределах обширного азиат-
ско-американского ареала A. arctica Less. s.l.
дифференцирована на географические расы и
формы, различающиеся типом опушения или ко-
личеством железистых структур. И.М. Краше-
нинников (Krasheninnikov, 1946) в свое время от-
мечал, что A. arctica является сборным видом, раз-
бивающимся на несколько мелких видов, каждый
со своим обособленным ареалом. К подсекции
Norvegicae (серия Pacificae) следует относить так-
же два небольших горных вида, распространен-
ных в Северной Америке в Скалистых горах, а
именно: густо опушенную A. saxicola Rydb. и ли-
шенную опушения A. parryi A. Gray. На Аляске на
хребте Брукса растет A. comata Rydb. (Rydberg,
1916). В Японии на островах Хоккайдо и Хонсю
произрастает в альпийских условиях A. sinanensis

Yabe, которая принадлежит также к группе род-
ства Pacificae (Ehrendorfer, 1964). По основным
морфологическим признакам все указанные вы-
ше таксоны включаются в подсекцию Norvegicae.

В задачи настоящего исследования входило
выявление основных признаков строения пери-
карпия и спермодермы у видов подсекции Nor-
vegicae секции Abrotanum рода Artemisia, собран-
ных в различных пунктах ареала.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для исследования послужили се-
мянки, выделенные А.А. Коробковым из образ-
цов, хранящихся в Гербарии БИН РАН (LE). Все-
го изучены семянки 7 видов и 4 подвида A. arctica
подсекции Norvegicae секции Abrotanum. Для вы-
явления изменчивости морфологических при-
знаков у A. norvegica и A. subarctica и 3 подвидов
A. arctica взяты семянки растений, произрастаю-
щих в разных точках ареала. Семянки нескольких
редких таксонов подсекции Norvegicae локальных
популяций из высокогорий Северной Америки и
Японии не исследованы.

Artemisia arctica Less. ssp. arctica – 9358-457: Чу-
котский автономный округ, залив Лаврентия,
о. Беннета (Россия), А.А. Коробков, 1969; на во-
сточном побережье, разнотравная луговина на
морской террасе.

A. arctica Less. ssp. beringensis (Hultén) Hultén –
9358-528: Берингово море: Накнек, Аляска
(США), I.L. Norberg, 1946; на морской террасе.

– 9358-530: Остров Уналяшка (США), Г. Ка-
стельский, 1826–1829; на морской террасе.

A. arctica Less. ssp. ehrendorferi Korobkov – 9358-
333: Магаданская обл., Ольский р-н (Россия),
В.Н. Васильев, 1938; разнотравный луг на мор-
ском берегу.

– П-549: Магаданская обл., окрестности
г. Магадана, северный склон Марчеканской соп-
ки (Россия), А.А. Коробков, В.В. Петровский,
1972; на северном склоне, каменистые россыпи
на склоне сопки.

– П-546: Западное побережье Охотского моря,
бухта Нагаева, окрестности г. Магадана (Россия),
А.A. Коробков, В.В. Петровский, 1972; на запад-
ном побережье, луговина по берегу ручья.

– 9358-524: Хабаровский край, Верхне-Буре-
инский р-н, истоки р. Правая Бурея, хребет Дус-
се-Алинь (Россия), А.А. Нечаев, 1978; на днище
кара в осевой части хребта, 1750 м над ур. м., луго-
вина.

A. arctica Less. ssp. psilosantha Hultén – П-334:
Сахалинская обл., о. Парамушир (Россия),
Е.С. Короткевич, 1954; на песчаной морской тер-
расе.
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– П-334а: Северо-западная оконечность о-ва
Кунашир (Россия), В.В. Якубов, 2008; на камени-
стом склоне и скалах у вершины вулкана.

– 9358-335: Северный Сихотэ-Алинь, долина
р. Ботчи, верховья р. Левой Ботчи (Россия),
И.К. Шишкин, 1924; на поляне среди кустов кед-
рового стланика, голец, 1800 м над ур. м.

– 9358-525: Хабаровский край, бассейн р. Тум-
нин, хребет Большой Ян, гора Командная (Рос-
сия), И.Б. Вышин, 1983; на каменистых россыпях
подгольцового пояса.

– 9358-531: о. Хоккайдо (Япония), К. Кондо,
1926; в альпийском поясе.

A. comata Rydb. – 9358-519: Plants of the vicinity
of Point Lay, Alaska (USA), J.H. Thom, 1950; на
краю песчаной речной террасы.

A. disjuncta Krasch. – 2016-03: Баян-Хонгор-
ский аймак, Баян-Гоби сомон, северный макро-
склон хребта Их-Богдын-Нуру, средняя часть
ущелья Их-Пишуг (Монголия), В.И. Дорофеев,
А.А. Коробков, Э. Ганболд, Д. Энхтувшин,
Б. Гантуяа, 2015; на северном макросклоне хребта
в трещинах скал.

A. norvegica Fries. – 9358-523: Plantae Scandina-
viae N. Dovre (Norvegieqe), J.H. Hagelin, 1889; на
скалах и каменистых россыпях.

– 9358-512: Архангельская обл., восточная
часть Большеземельской тундры (Россия),
А.М. Верличенко, 1938; в восточной части тунд-
ры, каменистый склон хребта.

– 9358-520: Северный Урал. Хребет Ураль-
ский. Восточный склон (Россия), Б.А. Тихоми-
ров, 1940; на восточном склоне, сухая кустарнич-
ковая пятнистая тундра на склоне хребта.

– 9358-521: Южный Урал. Пермская губерния
(Россия), П.Н. Крылов, 1846; в каменистой гор-
ной тундре, каменистый склон хребта.

A. punctigera Krasch. ex Poljak. – 9358-337: Саха-
линская обл., о. Сахалин, селение Виахту (Рос-
сия), П.П. Глен, 1861; на песчаной морской тер-
расе.

A. saxicola Rydb. – 9358-527: шт. Юта (США),
E. Neese, 1983; на лугах субальпийской зоны.

A. subarctica Krasch. – 9358-522: Республика
(Саха) Якутия, бассейн р. Индигирки, цепь
гор Улахан-Эрги-Сис, гора Салыр-Тас (Россия),
В.А. Шелудякова, 1936; в горной щебнистой
тундре.

– 9358-526: Республика (Саха) Якутия, Том-
понский р-н, Верхоянский хребет, западный
склон на левом берегу р. Хунхады (Россия),
В.П. Самарин, 1954; на западном склоне, лист-
венничное горное редколесье, 1800 м над ур. м.

– сг-74-67: Якутская АССР, Кондаковские го-
ры, хребет Улахан-Тас, верховья р. Тугучан (Рос-

сия), А.А. Коробков, 1974; в каменистой лишай-
никовой тундре на вершине хребта.

Для исследования с каждого образца брали по
5 семянок и более. Анатомия семянок изучена у
всех видов и подвидов. Поверхность семянок изу-
чали в тех случаях, когда позволяло количество
материала.

Морфологию и ультраскульптуру поверхности
семянок изучали при помощи стереомикроскопа
Stemi 2000-C (Carl Zeiss, Germany) и сканирую-
щих электронных микроскопов (СЭМ) JSM 6390
(Jeol, Япония) и MIRA3 (Tescan, Чехия), анато-
мию – с помощью светового микроскопа (СМ)
Axio Lab.A1 (Zeiss, Германия), оснащенного циф-
ровой видеокамерой AxioCam MRc5 с программ-
ным обеспечением Zen 2011 и просвечивающего
электронного микроскопа (ТЭМ) Libra 120 (Zeiss,
Германия).

Для исследования поверхности использовали
сухие или размоченные в смеси равных частей во-
ды, глицерина и этилового спирта в течение 5–
7 дней семянки. Для СЭМ их фиксировали 2.5%
раствором глутарового альдегида на 0.1 М фос-
фатном буфере pH 7.2–7.4, постфиксировали 1%
раствором осмиевой кислоты в течение двух ча-
сов при комнатной температуре, обезвоживали в
серии спиртов, сушили при критической точке
СО2 (CPD300, Leica, Австрия) и напыляли золото
(Leica EM SCD500, Leica, Австрия).

Для анатомических исследований семянки
фиксировали по общепринятой методике: 3%
глутаровым альдегидом и 2% параформальдеги-
дом на 0.1 М фосфатном буфере pH 7.2–7.4 в тече-
ние нескольких дней и постфиксировали 2% рас-
твором осмиевой кислоты в течение ночи при
+4°С. Материал обезвоживали в серии ацетонов
возрастающих концентраций (от 30% до 100%) и
заключали в смесь эпона и аралдита.

Для изучения морфологии секрета в секретор-
ных каналах семянки замачивали в спиртовом
растворе глицерина на 5–7 дней и затем фиксиро-
вали раствором глутарового альдегида и раство-
ром осмиевой кислоты, как указано выше, обез-
воживали в серии спиртов и заключили в смолу
Spurr.

Полутонкие (толщиной 1–2 мкм) и ультратон-
кие (толщиной 60 нм) срезы получали с помощью
ультрамикротома Ultracut E (Reichert-Jung, Ав-
стрия). Полутонкие срезы окрашивали 0.5% рас-
твором толуидинового синего на 1% тетраборате
натрия, ультратонкие срезы контрастировали
цитратом свинца.

При действии на срезы семянок раствором то-
луидинового синего происходит окрашивание
клеточных стенок в синий, кутикулы в голубой
цвета, в результате метахромазии слизистое ве-
щество окрашивается в розовый или фиолетовый
цвета (O’Brien et al., 1964; Lillie, 1969). Содержи-
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мое секреторных каналов и маслянистый секрет
(масло, смола) в клеточных стенках и на поверх-
ности семянок, как правило, не поддаются дей-
ствию толуидинового синего и сохраняют свой
исходный цвет (желтый или коричневый). Спе-
циальной окраски на смолы (масло) мы не прово-
дили и определяли наличие секрета в клеточных
стенках и полостях клеток экзокарпия, а также на
поверхности перикарпия по их цвету.

По возможности в работе проводили совмеще-
ние данных, полученных с помощью СЭМ, СМ и
ТЭМ.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Поверхность перикарпия. С поверхности пери-
карпий зрелых сухих семянок складчато-борозд-
чатый (рис. 1A, C), у размоченных семянок по-
верхность более гладкая (рис. 1B, D). Клетки пе-
рикарпия в основном ориентированы вдоль
длинной оси семянки (рис. 1E, F). На поверхно-
сти отдельных клеток имеется слабо выраженная
(рис. 1G) или более крупная ребристость (рис.
1H), ориентированная вдоль (рис. 1G, H) или по-
перек оси клеток (рис. 1F) (табл. 1). У представи-
телей одного и того же таксона из разных мест
произрастания отмечается разное расположение
ребристости на поверхности клеток, у некоторых
таксонов на разных клетках семянки встречаются
одновременно оба варианта расположения реб-
ристости. Например, семянки A. arctica ssp. ehren-
dorferi из Магаданской области (9358-333) и бухты
Нагаева окрестности Магадана (П-546) имели
только продольную морщинистость, а из Хаба-
ровского края (9358-524) – и продольную и попе-
речную морщинистость. У A. norvegica продоль-
ная и поперечная морщинистость отмечена у эк-
земпляров из Северного и Южного Урала, а у
экземпляров из Норвегии и Архангельской обла-
сти – только продольная (табл. 1).

В перикарпии сухих семянок некоторых видов
отмечены “комплексы слизесодержащих клеток”
(Yakovleva et al., 2002), представляющие собой
удлиненные клетки, состоящие из множества
мелких сегментов (рис. 1I) (табл. 1). Они находят-
ся на одном уровне с основными более коротки-
ми клетками перикарпия.

Карпоподиум у большинства видов кольцеоб-
разный, симметричный (рис. 1J, K) и немного бо-
лее узкий, чем сама семянка. Карпоподиумы со-
стоят из нескольких рядов выпуклых прямоуголь-
ных или слегка вытянутых в продольном или
поперечном направлении клеток (табл. 1). Клет-
ки последнего ряда карпоподиума часто удлине-
ны в направлении длинной оси семянки. У одних
видов карпоподиум четко выражен, как, напри-
мер, у A. arctica ssp. ehrendorferi 9358-333 или A. co-
mata, у других – он выражен не четко, например,

у A. arctica ssp. psilosantha П-334 и П-334а. В цен-
тре площадки карпоподиума у некоторых таксо-
нов (A. subarctica сг-74-67, 9358-526, 9358-522,
A. norvegica 9358-520, 9358-521, A. arctica ssp. psi-
losantha 9358-531, A. arctica ssp. beringensis 9358-
530, A. saxicola) находится выступающий прово-
дящий пучок (рис. 2A, B).

Апикальная часть семянки имеет неглубокое
чашеобразное углубление с закругленными края-
ми, в центре которого располагается диск – пло-
щадка прикрепления венчика (рис. 2C). У неко-
торых видов и географических рас A. arctica на
площадке прикрепления венчика имеется кольцо
с одним рядом устьиц (рис. 2D) (табл. 1). Паппус
у всех изученных представителей подсекции Nor-
vegicae отсутствует.

При размачивании семянок в водно-спирто-
вом растворе глицерина перикарпий расправля-
ется, делается прозрачным, и становятся видны
некоторые детали строения, неразличимые при
изучении сухих семян. Так у A. norvegica 9358-523
и A. subarctica 9358-522 при рассматривании с
помощью стереомикроскопа в прозрачном пе-
рикарпии видны реброподобные уплотнения,
тянущиеся вдоль семянки (при сканировании
поверхности уплотнения не наблюдаются). В
апикальной части семянки уплотнения изгиба-
ются, образуя краевой валик. При исследовании с
помощью СЭМ становятся более заметными
комплексы слизесодержащих клеток (рис. 2E, F, I).
Их содержимое набухает (рис. 2E) и комплексы
приподнимаются над поверхностью перикарпия.
Содержимое комплексов, разрывает наружную
клеточную стенку и становится четче видно сег-
ментированность. Содержимое сегментов в од-
них случаях представляет собой сплошную массу
(рис. 2G), в других – в разрывах клеточных стенок
мы видим множество более мелких образований
(рис. 2H). Эти комплексы у разных видов разли-
чаются по длине: у одних видов имеются только
короткие (рис. 2F), у других – длинные и корот-
кие, и только у одного вида (A. comata) они дли-
ной во всю семянку (рис. 2I). Содержимое других
клеток, сходных с комплексами слизепроизводя-
щих клеток, т.е. также сегментированных, не раз-
бухает, и эти комплексы остаются плоскими и
плохо видны (табл. 1). На поверхности семянок
многих видов обнаруживаются пузыри разных
размеров (рис. 2J, K). Клеточные стенки отдель-
ных клеток образуют вздутия (рис. 2L) (табл. 2).
У некоторых видов на поверхности семянок от-
мечаются небольшие площадки со сморщенной
поверхностью (рис. 2A, O).

На поверхности семянок у ряда видов имеются
железки, чаще двухрядные (рис. 2M). Железки,
как правило, немногочисленные, распределены
по всей поверхности семянки. Их много только у
A. arctica ssp. ehrendorferi П-549. У A. arctica ssp. psi-
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Рис. 1. Общий вид и фрагменты поверхности семянок представителей подсекции Norvegicae.
Общий вид сухих (A, C) и размоченных (B, D) семянок A. norvegica 9358-512 (A, B) и A. subarctica 9358-522 (C, D); фраг-
менты поверхности перикарпия: клетки ориентированы вдоль длинной оси семянки A. arctica ssp. ehrendorferi П-546 (E) и
A. arctica ssp. psilosantha П-334 с ребристостью, ориентированной поперек оси клеток (F); слабо выраженная ребри-
стость A. subarctica 9358-522 (G) и более крупная ребристость A. arctica ssp. psilosantha 9358-525 (H), ориентированные
вдоль оси семянок; удлиненные слизесодержащие комплексы A. arctica ssp. psilosantha 9358-525, состоящие из мелких
сегментов (I); общий вид карпоподиумов A. subarctica 9358-526 (J) и A. arctica ssp. psilosantha-9358-335 (K). 1 – ребри-
стость, 2 – слизесодержащие комплексы, 3 – карпоподиум.
Масштабные линейки, мкм: B – 500; A, C-E – 200; J, K – 50; I – 20; F–H – 10.
Fig. 1. Achenes and pericarp surface in the subsection Norvegicae members.
Dry (A, C) and soaked in water/alcohol solution (B, D) achenes of A. norvegica 9358-512 (A, B) and A. subarctica 9358-522 (C,
D); pericarp surface: cells outstretched along achene axis, A. arctica ssp. ehrendorferi П-546 (E), and cells having ribs perpendic-
ular to cell axis, A. arctica ssp. psilosantha П-334 (F); f lattened ribs, A. subarctica 9358-522 (G), and pronounced ribs, A. arctica
ssp. psilosantha 9358-525 (H), outstretched along achene axis; elongated mucilage-containing cell complexes composed of small
modules, A. arctica ssp. psilosantha 9358-525 (I); carpopodium: A. subarctica 9358-526 (J) and A. arctica ssp. psilosantha 9358-
335 (K). 1 – ribbing, 2 – mucilage-containing cell complexes, 3 – carpopodium.
Scale bars, μm: B – 500; A, C-E – 200; J, K – 50; I – 20; F–H – 10.
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losantha 9358-531 железки сосредоточены в обла-
сти прикрепления венчика, а у экземпляров
A. norvegica из разных мест произрастания желез-
ки располагаются на верхушке семянки или на
карпоподиуме (рис. 2N) (табл. 1). Волосков на пе-
рикарпии мы не встретили ни у одного таксона.

ПОПЕРЕЧНЫЕ И ПРОДОЛЬНЫЕ СРЕЗЫ

На поперечных срезах видно, что в экзокарпии
представителей подсекции Norvegicae встречается
как минимум 2 типа клеток: основные клетки
эпидермы и клетки, производящие слизь, с раз-
ной структурой наружных клеточных стенок. Пе-
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рикарпий у изученных видов в основном состоит
из двух слоев клеток (рис. 3A). У отдельных видов
отмечаются участки с 3 слоями клеток (например,
у A. punctigera). В области ребер перикарпий мно-
гослойный (рис. 3B, C) и, как правило, плотно
прилегает к спермодерме. У нескольких предста-
вителей (A. arctica ssp. arctica, A. arctica ssp. ehren-
dorferi П-549, A. arctica ssp. psilosantha 9358-531,
A. disjuncta) с боков ребер находятся крупные по-
лости (рис. 3C). С помощью ТЭМ в этих местах
обнаруживается тонкая клеточная стенка, тяну-
щаяся от перикарпия к спермодерме, и простира-
ющаяся вдоль наружных клеточных стенок экзо-
тесты (рис. 3D, E) (вероятно, это тонкостенные
сильно вытянутые клетки, остатки молодого пе-
рикарпия). Клетки перикарпия разных видов бы-
вают в разной степени облитерированы. В боль-
шей степени облитерируются клетки второго
внутреннего слоя (рис. 3D, F, G, H).

Клеточные стенки перикарпия. Основные
клетки экзокарпия слизи не содержат, а их на-
ружная клеточная стенка в разной степени утол-
щена, плотная (рис. 3G, I), иногда состоит из не-
скольких слоев (рис. 3I, J). У ряда видов имеются
клетки с сильно разбухающими наружными кле-
точными стенками. Эти клеточные стенки слабее
окрашиваются толуидиновым синим по сравне-
нию с клеточными стенками основных клеток
эпидермы, а в ТЭМ они выглядят электронно-
прозрачными (рис. 3K). Очевидно, стенки состо-
ят практически только из углеводов и не содержат
белков или фенольных соединений, которые ста-
новятся электронно-плотными при подготовке
материала для ТЭМ. Разбухающие клеточные
стенки отмечаются и у клеток слизепроизводя-
щих комплексов. У изученных представителей
имеются клетки, у которых разбухает только на-
ружная часть наружной клеточной стенки пери-
карпия (рис. 3L). В этом случае разбухшая масса
окрашивается толуидиновым синим в фиолето-
вый цвет, что свидетельствует о наличии пекти-
нов (O’Brien et al., 1964; Lillie, 1969). Такие кле-
точные стенки отмечаются у подавляющего числа
видов (табл. 2). У ряда видов наружные клеточные
стенки изнутри имеют дополнительный, более
светлый, слой (вероятно, вторичное утолщение).
Этот слой толуидиновым синим окрашивается в
голубой цвет и бывает утолщенным или очень
тонким. На радиальные и внутренние тангенталь-
ные клеточные стенки дополнительный слой
практически не распространяется. Замечено, что
у таксонов, произрастающих на лугу или морской
террасе, дополнительный слой у клеточных сте-
нок не образуется (табл. 2).

Слизесодержащие структуры. В перикарпии
они, как правило, находятся в экзокарпии
(рис. 4A–D) и имеются не у всех представителей
подсекции Norvegicae (табл. 1). У ряда видов
слизь, вероятно, имеется и во втором слое пери-

карпия, клетки которого большей частью облите-
рированы (A. norvegica, A. saxicola). Иногда внут-
ренние стенки клеток второго слоя перикарпия
разрываются, и слизь заполняет пространство
между перикарпием и спермодермой. У A. arctica
ssp. arctica слизесодержащих клеток в перикарпии
не встречено, но слизистый слой отмечен в тесте
(рис. 4E). В тесте слизистый слой, вероятно, име-
ется и у A. norvegica 9358-520, A. arctica ssp. ehren-
dorferi 9358-524, A. subarctica 9358-522.

На поперечных срезах слизесодержащие
структуры в разной степени возвышаются над ос-
новными, не содержащими слизи, клетками и
представляют собой слизепроизводящие ком-
плексы (рис. 2E–I). Между собой сегменты, сла-
гающие слизевой комплекс, разделены тонкими
клеточными стенками (рис. 4F). У представите-
лей подсекции Norvegicae встречаются слизепро-
изводящие комплексы, сегменты которых содер-
жат только слизь (рис. 4A, B) и сегменты с фиб-
риллярным веществом, погруженным в слизь
(рис. 4B–D, F). У изученных представителей под-
секции Norvegicae на поперечных срезах видно,
что в слизевых комплексах может образовываться
несколько рядов слизи, разделенных тончайши-
ми клеточными стенками. В одних случаях на по-
перечных срезах комплекс состоит из 3–5 узких
сегментов (рис. 4B), т. е. можно сказать, что они
многорядные. В этом случае они практически не
отличаются от продольных срезов комплексов
слизепроизводящих клеток (рис. 4F), они разли-
чаются только количеством входящих в их состав
сегментов. В других случаях ряды слизи с содер-
жащимся в них фибриллярным веществом распо-
лагаются друг над другом (рис. 4C, D) и так же
разделены клеточными стенками. Это уже не
многорядные, а многоярусные слизепроизводя-
щие комплексы. Встречаются и комбинирован-
ные слизесодержащие комплексы: многорядно-
многоярусные (рис. 4D). В то же время, у отдель-
ных представителей подсекции отмечаются
клетки, у которых слизь, вероятно, отложена не в
периплазмтическое пространство, а в вакуоль
(рис. 4G) (A. arctica ssp. psilosantha 9358-525, A. arc-
tica ssp. ehrendorferi П-549). При намачивании эти
клетки не разбухают и не увеличиваются в разме-
рах.

Слизь также встречается в отдельных секре-
торных ходах у A. saxicola и A. subarctica сг-74-67.
У A. saxicola в секреторном ходе находятся слизь и
капли масла, а в экзокарпии этому ходу соответ-
ствует довольно крупная слизесодержащая клет-
ка (рис. 4H).

На продольных срезах A. arctica ssp. psilosantha
9358-525 и A. subarctica 9358-526 встречаются ком-
плексы клеток, объединенные единой клеточной
стенкой, но заполненных не слизью, а масляни-
стым секретом.
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Секреторные структуры перикарпия. Почти у
всех изученных видов имеются секреторные ка-
налы (табл. 1), только у одного образца A. arctica
ssp. ehrendorferi П-549 секреторные каналы отсут-
ствовали, а на поверхности перикарпия имелись
многочисленные железки (табл. 1).

Секреторные каналы у изученных образцов
находятся в ребрах под клетками экзокарпия.
Клетки экзокарпия, находящиеся над каналами,
облитерированы (рис. 3B; рис. 4M) или не обли-
терированы (рис. 3C; рис. 4H, L). У A. norvegica и
A. comata над каналами имеются слизесодержа-
щие комплексы (рис. 4J, M). Виды различаются
по количеству и распределению ребер с секретор-
ными каналами у семянок (табл. 1). Ребра равно-

мерно (A. norvegica 9358-512, 9358-520, A. arctica,
A. disjuncta) или неравномерно (A. norvegica 9358-
523, A. subarctica 9358-522) распределены по пери-
ферии семянки (рис. 4I-K). На поперечных сре-
зах видно, что перикарпий в области ребер плот-
но прилегает к семенной кожуре (рис. 3B, C;
рис. 4L), в межреберных участках у большинства
видов перикарпий примыкает к семенной кожуре
не плотно (рис. 3C, F, H). Клетки перикарпия,
входящие в состав ребра, немногочисленные,
тонкостенные и, как правило, облитерированы.
Секреторные каналы занимают большую часть
поперечного среза (или объема) ребра (рис. 3B, C;
рис. 4H–L). С поверхности перикарпия и на про-
дольных срезах видно, что вещество, находящее-
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ся в секреторных каналах, распределено по их
длине неравномерно. Вероятно, в связи с этим не
во всех каналах на поперечных срезах мы обнару-
живали содержимое. Каналы в ребрах одиночные
(рис. 3C; рис. 4H-J, M) или собраны по два–три
(рис. 3B; рис. 4K) (табл. 1). У некоторых видов на
месте секреторных каналов отмечаются группы
клеток, заполненных секретом, а полость отсут-
ствует (A. arctica ssp. ehrendorferi, A. punctigera,
A. subarctica). Ходы изнутри выстланы уплощен-
ными секреторными (эпителиальными) клетка-
ми (рис. 3I). Содержимое, находящееся в эпите-
лиальных клетках секреторного канала, выделя-
ется в полость канала через клеточные стенки в
результате их разрыхления.

Секрет в каналах бывает однородным (рис. 3C)
(A. disjuncta, A. punctigera, A. arctica 9358-457, 9358-
524, П-546, 9358-333, 9358-531, 9358-525; A. nor-
vegica 9358-523, 9358-521; A. subarctica 9358-522,
9358-526) и/или состоящим из пластинок (A. arc-
tica 9358-333, П-334; A. subarctica сг-74-67; A. nor-
vegica 9358-512, 9358-523), или пористым (рис. 5A)
(A. norvegica 9358-520, 9358-521; A. saxicola). Цвет
секрета у видов также различается: он может быть
желтым или коричневым, или при окрашивании
толуидиновым синим полутонких срезов стано-
вится голубоватым, или зеленоватым (табл. 1),
что, вероятно, свидетельствует об их разном хи-
мическом составе. Различается цвет секрета и у
представителей одного и того же таксона, собран-
ных в разных точках ареала. Секрет содержится
не только в полости, но и в эпителиальных клет-

ках канала, а также паренхимных клетках пери-
карпия, окружающих секреторный канал.

Помимо секрета в секреторных каналах и
окружающих клетках, в перикарпии отмечено на-
копление маслоподобного содержимого в кле-
точных стенках и полости клеток экзокарпия.
В тесте оно обнаружено в экзотесте: в полости
клеток и/или в наружных клеточных стенках (не
включая кутикулы) (табл. 1). Содержимое поло-
стей клеток экзокарпия и экзотесты и клеточных
стенок не всегда совпадает по цвету с секретом
секреторных каналов (табл. 1).

Каналы всегда соседствуют с проводящими
пучками. Количество каналов (или групп кана-
лов, если они собраны по 2–3) равно количеству
проводящих пучков в перикарпии.

Проводящие пучки и механические клетки. Чис-
ло проводящих пучков различно у представите-
лей разных таксонов (у A. arctica ssp. arctica, A. arc-
tica ssp. psilosantha, A. disjuncta, A. punctigera, A. sax-
icola, A. subarctica (кроме образца, собранного в
бассейне р. Индигирки) оно равно 6, у A. arctica
ssp. ehrendorferi и A. arctica ssp. beringensis – 5, у
A. comata – 8, и колеблется у A. norvegica из разных
мест произрастания от 6 до 8). Проводящие пучки
располагаются среди паренхимных клеток в реб-
рах непосредственно под одиночными секретор-
ными каналами или между сдвоенными каналами
(рис. 3B, C; 4M; 5A) и содержат у разных видов от
1 до 8 трахеальных элементов (рис. 5B, C). В еди-
ничных случаях встречаются проводящие пучки,

Рис. 2. Общий вид и фрагменты поверхности семянок представителей подсекции Norvegicae.
Карпоподиум A. arctica ssp. psilosantha 9358-531 с выступающим проводящим пучком и клетками перикарпия со смор-
щенной поверхностью (A); проводящий пучок в карпоподиуме семянки A. subarctica 9358-522 (B); апикальная часть
семянки A. arctica ssp. ehrendorferi 9358-333 с площадкой прикрепления венчика (C); фрагмент площадки прикрепле-
ния венчика A. arctica ssp. psilosantha 9358-335 с одним рядом устьиц (D); комплексы слизесодержащих клеток на по-
верхности семянок A. norvegica 9358-520 и 9358-521 (E, F); содержимое слизесодержащих комплексов после размачи-
вания семянок A. norvegica 9358-521 в виде сплошной массы (G) и A. norvegica 9358-512 в виде мелких образований (H);
общий вид семянок A. comata со слизесодержащими комплексами после размачивания (I) и A. arctica ssp. psilosantha П-
334 с пузырями на поверхности (J); фрагменты перикарпия A. arctica ssp. psilosantha П-334 с пузырями разных размеров
(K) и A. arctica ssp. psilosantha 9358-335 с клеточными стенками, имеющих вздутия (L); железки на поверхности пери-
карпия A. arctica ssp. psilosantha 9358-531 (M), карпоподиум A. norvegica 9358-512 с железками (N); клетки перикарпия
Artemisia sp. со сморщенной поверхностью (O). 4 – сморщенная поверхность клетки, 5 – проводящий пучок, 6 – пло-
щадка прикрепления венчика, 7 – устьице, 8 – пузырь, 9 – вздутие на поверхности клетки, 10 – железка. Остальные
обозначения как на рис. 1.
Масштабные линейки, мкм: F, J – 500; I – 200; C, E, H, N – 100; A, K – 50; D, G, L, M, O – 20; B – 10.
Fig. 2. Achenes and pericarp surface of the subsection Norvegicae members.
Carpopodium with exserted vascular bundle and pericarp cells with wrinkled surface, A. arctica ssp. psilosantha 9358-531 (A); vas-
cular bundle in carpopodium, A. subarctica 9358-522 (B); apical part of the achene with corolla attachment area, A. arctica ssp.
ehrendorferi 9358-333 (C); fragment of corolla attachment area with one row of stomata, A. arctica ssp. psilosantha 9358-335 (D);
complexes of mucilage-containing cells on the achene surface, A. norvegica 9358-520 and 9358-521 (E, F); contents of mucilage-
containing complexes in soaked achenes, in the form of a solid mass, A. norvegica 9358-521 (G), and in the form of small forma-
tions, A. norvegica 9358-512 (H); soaked achenes with mucilage-containing complexes, A. comata (I), and with bubbles on the
surface, A. arctica ssp. psilosantha П-334 (J); pericarp with bubbles of various size, A. arctica ssp. psilosantha П-334 (K), and with
cell walls having bulgings, A. arctica ssp. psilosantha 9358-335 (L); glands on the achene, A. arctica ssp. psilosantha 9358-531 (M),
carpopodium with glands, A. norvegica 9358-512 (N); pericarp cells with wrinkled surface, Artemisia sp. (O). 4 – wrinkled surface
of the cell, 5 – vascular bundle, 6 – corolla attachment area, 7 – stoma, 8 – bubble, 9 – bulging of the cell surface, 10 – gland.
For the other notations, see Fig. 1.
Scale bars, μm: F, J – 500; I – 200; C, E, H, N – 100; A, K – 50; D, G, L, M, O – 20; B – 10.
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Рис. 3. Фрагменты поперечных срезов семянок представителей подсекции Norvegicae.
Двухслойный перикарпий A. arctica ssp. ehrendorferi П-546 (A); многослойные участки перикарпия A. subarctica 9358-
526 (B) и A. arctica ssp. arctica (C) в районе ребер; клеточная стенка, соединяющая перикарпий и тесту у A. disjuncta (D)
и A. arctica ssp. ehrendorferi П-549 (E); фрагменты перикарпия с облитерированными клетками второго слоя A. arctica
ssp. psilosantha П-334 (F) и A. arctica ssp. ehrendorferi П-549 (G); фрагменты перикарпия A. arctica ssp. ehrendorferi 9358-
333 с облитерированными клетками первого и второго слоя (H); многослойная наружная клеточная стенка пери-
карпия A. arctica ssp. ehrendorferi П-549 (I); фрагмент перикарпия A. saxicola с многослойной наружной клеточной
стенкой (J); электронно-прозрачная наружная клеточная стенка перикарпия A. arctica ssp. psilosantha 9358-335 (K);
фрагмент перикарпия A. saxicola с разбухающей наружной частью наружной клеточной стенки (L). 11 – секреторный
ход, 12 – клеточная стенка, соединяющая перикарпий и тесту, 13 – перикарпий, 14 – теста, 15 – эндосперм, 16 – кле-
точная стенка, 17 – разбухающая (ослизняющаяся) наружная часть клеточной стенки, a – первый ряд клеток, b – вто-
рой ряд клеток, c – эпителиальные клетки, * – полость. Остальные обозначения как на рис. 1.
Масштабные линейки, мкм: J – 50; A-C, F, H, L – 20; D – 10; E, G, I, K – 5.
Fig. 3. Transverse sections of the achenes in subsection Norvegicae.
Transverse section of double-layered pericarp, A. arctica ssp. ehrendorferi П-546 (A); multilayered parts of pericarps of A. subarc-
tica 9358-526 (B) and A. arctica ssp. arctica (C) in the region of ribs; cell wall connecting the pericarp and the testa in A. disjuncta (D)
and A. arctica ssp. ehrendorferi П-549 (E); obliterated cells in the second layer of pericarp, A. arctica ssp. psilosantha П-334 (F),
and A. arctica ssp. ehrendorferi П-549 (G); fragment of pericarp with obliterated cells in the first and second layers, A. arctica ssp.
ehrendorferi 9358-333 (H); multi-layered outer cell wall of pericarp, A. arctica ssp. ehrendorferi П-549 (I); fragment of pericarp
with multi-layered outer cell wall, A. saxicola (J); electronically translucent outer cell wall of pericarp, Artemisia ssp. psilosantha
9358-335 (K); fragment of pericarp with sliming outer part of outer cell wall, A. saxicola (L). 11 – secretory canal, 12 – cell wall
connecting the pericarp and the testa, 13 – pericarp, 14 – testa, 15 – endosperm, 16 – cell wall, 17 – sliming outer part of the cell
wall, a – the first cell layer, b – the second cell layer, c – epithelial cells, * – cavity. For the other notations, see Fig. 1.
Scale bars, μm: J – 50; A-C, F, H, L – 20; D – 10; E, G, I, K – 5.
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Рис. 4. Фрагменты поперечных и продольных срезов семянок представителей подсекции Norvegicae.
Слизесодержащие комплексы: в экзокарпии A. norvegica 9358-520 (A), однорядные и многорядные A. norvegica 9358-521 (B),
многоярусные и многорядно-многоярусные A. norvegica 9358-512 (C, D); клетка со слизью в тесте A. norvegica 9358-520 (E);
продольный срез слизесодержащего комплекса в перикарпии A. norvegica 9358-521 (F); клетки перикарпия A. arctica
ssp. psilosantha 9358-525 со слизью в вакуолях (G); фрагмент перикарпия A. saxicola с секреторным ходом и слизесодер-
жащей клеткой (H); поперечные срезы семянок: A. norvegica 9358-521 с равномерным расположением секреторных хо-
дов (I), A. norvegica 9358-523 с секреторными ходами на противоположных сторонах семянки (J), A. subarctica 9358-522
с односторонним расположением секреторных ходов (K); фрагменты поперечных срезов перикарпия: ребро A. disjunc-
ta с одиночным секреторным ходом (L); ребро A. norvegica 9358-523 с секреторным ходом и слизесодержащими клет-
ками в экзокарпии (M). 18 – однорядные слизесодержащие комплексы, 19 – многорядные слизесодержащие ком-
плексы, 20 – многоярусные слизесодержащие комплексы, 21 – слизесодержащая клетка, 22 – слизь, d – фибрилляр-
ное вещество. Остальные обозначения как на рис. 1, 2, 3.
Масштабные линейки, мкм: I – 200; J, K – 100; E, H, L – 50; A-F – 20; M – 2.5; G – 2.
Fig. 4. Transverse and longitudinal sections of achenes in the subsection Norvegicae members.
Mucilage-containing complexes in exocarp, A. norvegica 9358-520 (A), one- and multi-row ones, A. norvegica 9358-521 (B),
multi-tiered and multi-row multi-tiered, A. norvegica 9358-512 (C, D); cell of testa containing mucilage, A. norvegica 9358-
520 (E); longitudinal section of mucilage-containing complex in pericarp, A. norvegica 9358-521 (F); pericarp cells containing
mucilage in vacuoles, A. arctica ssp. psilosantha 9358-525 (G); fragment of pericarp with secretory canal and mucilage-containing
cell, A. saxicola (H); transverse sections of achenes: with evenly spaced secretory canals, A. norvegica 9358-521 (I), with secretory
canals at the opposite sides of the achene, A. norvegica 9358-523 (J), with secretory canals on one side of the achene, A. subarctica
9358-522 (K); transverse sections of pericarp: rib with solitary secretory canal, A. disjuncta (L); rib with secretory canal and mu-
cilage-containing cells in exocarp, A. norvegica 9358-523 (M). 18 – one-row mucilage-containing complexes, 19 – multi-row
mucilage-containing complexes, 20 – multi-tiered mucilage-containing complexes, 21 – mucilage-containing cell, 22 – muci-
lage, d – fibrillar substance. For the other notations, see Figs. 1–3.
Scale bars, μm: I – 200; J, K – 100; E, H, L – 50; A-F – 20; M – 2.5; G – 2.
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не связанные с секреторными каналами (A. nor-
vegica 9358-523 и A. comata). У трахеальных эле-
ментов отмечается сильное развитие вторичных
утолщений (рис. 5B, C). Механическая ткань вы-
ражена слабо. Отдельные ее элементы сосредото-
чены в проводящих пучках (рис. 5D). У A. comata
и A. subarctica сг-74-67 отмечены крупные относи-
тельно тонкостенные механические клетки.
Только у A. comata они располагаются с двух сто-
рон от проводящего пучка, не связанного с секре-
торными ходами (рис. 5E), а у A. subarctica сг-74-
67 они рядом с секреторными образованиями (хо-
дами и группами клеток, заполненных секретом).
Следует отметить, что на поперечных срезах до-
вольно трудно отличить трахеальные элементы от
механических клеток, так как форма и толщина
клеточных оболочек механических клеток и тра-
хеальных элементов сходны.

Семенная кожура. Спермодерма имеется у всех
исследованных представителей подсекции Nor-
vegicae. Клетки экзотесты в разной степени обли-
терированы, внутренние клетки спермодермы
облитерированы полностью (рис. 3F, H; 4L; 5A, F,
H, I, J). У двух видов на поверхности клеток экзо-
тесты обнаруживается заметной толщины кути-
кула (рис. 5F) (A. arctica ssp. psilosantha 9358-335,
9358-525, A. norvegica 9358-523). Относительно ча-
сто на поперечных срезах встречается проводя-
щий пучок, состоящий из трахеальных элементов
числом от 4–5 до 17–20. В этом месте спермодер-
ма состоит из большего числа клеток (рис. 5G, H).
В клеточных стенках и полостях клеток экзотесты
практически у всех видов и их разновидностей
обнаруживается коричневатое вещество (табл. 2),
которое, очевидно, определяет цвет семянок (при
намачивании семянок видно, что клетки пери-
карпия прозрачные). Отмеченный нами цвет се-
менной кожуры совпадает с цветом семянок, ука-
занным Коробковым в разделе “Систематиче-
ский конспект рода Artemisia …” (Korobkov, 1981).
Э.В. Бойко (Boyko, 2013) также отмечает, что цвет
семянок определяется окраской эпидермы семе-
ни, а плодовая оболочка прозрачная.

Эндосперм плотно примыкает к спермодерме,
между ними всегда имеется кутикула, сформиро-
ванная клетками эндосперма. У большинства ви-
дов он состоит из двух слоев клеток, в некоторых
случаях отмечается три слоя (в частности, у
A. norvegica 9358-512). Второй слой клеток, как
правило, облитерирован (рис. 3F, 4A; 5A, F, I, J).

ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенного исследования мы
получили новые данные о морфологии и анато-
мическом строении семянок представителей под-
секции Norvegicae секции Abrotanum.

На площадке прикрепления венчика у A. arcti-
ca ssp. beringensis, A. arctica ssp. ehrendorferi, A. arc-
tica ssp. psilosantha, A. norvegica, A. subarctica об-
наружены устьица, которые, скорее всего, от-
носятся к нектарному кольцу, окружающему
основание столбика – стилоподиум. У представи-
телей Artemisia наличие нектарников в известной
нам литературе не отмечалось. Однако местопо-
ложение нектарников и устьиц с ними связанны-
ми известно у представителей сложноцветных
(Alexandrov, Savchenko, 1951) и, особенно у видов
Anthemideae, где площадка прикрепления венчи-
ка может называться нектарником или стилопо-
диумом (Oberprieler et al., 2009).

Показаны два способа выделения секрета из
каналов. Выше мы отмечали, что у ряда видов на
поверхности перикарпия встречаются пузыри
(табл. 2) (рис. 2J, K). Это сгустки смолы, вышед-
шей на поверхность путем диффузии, как у дру-
гих представителей Anthemideae (Savchenko,
1949). Известно, что секрет может продвигаться
через клеточные стенки без их изменения (Ko-
lalite, 2001; Kolalite et al., 2003). У изученных пред-
ставителей подсекции Norvegicae отмечается и
другой способ выделения секрета: в результате
разрыхления внутренних стенок эпителиальных
клеток секреторных каналов. Подобное выведе-
ние секрета характерно и описано у растений, вы-
деляющих эфирные масла (Muravnik, 2007). Из-
вестно, что в секрете секреторных ходов семянок
подсекции Norvegicae содержится эфирное масло,
которым богаты представители трибы Anthemideae
(Denisova, 1989).

Определены структуры, разбухающие при на-
мокании семени (рис. 3K). На поверхности пери-
карпия сухих семянок с помощью СЭМ выявле-
ны клетки со сморщенной поверхностью (рис. 2A,
O). На поперечных срезах у одиночных клеток эк-
зокарпия и у клеток слизепроизводящих ком-
плексов ряда видов отмечены разбухающие на-
ружные клеточные стенки (табл. 2). Такие кле-
точные стенки описаны нами ранее у A. subarctica
(Yakovleva et al., 2002) и показано, что в них содер-
жится незначительное количество цементирую-
щего их вещества, соединений кремния. Мы по-
лагаем, что сморщенные поверхности сухих семя-
нок соответствуют разбухающим наружным
клеточным стенкам, которые при фиксации ма-
териала для анатомических исследований разбу-
хают, поглощая влагу из применяемых реагентов.

Ребра у представителей подсекции Norvegicae
по своему строению сильно отличаются от ребер,
встречающихся у большинства представителей
трибы Anthemideae (Alexandrov, Savchenko, 1949,
1951; Melikyan, Muradyan, 1975). Ребра у исследо-
ванных представителей подсекции Norvegicae
практически не заметны на поверхности пери-
карпия сухих семянок. У размоченных семянок
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Рис. 5. Поперечные срезы семянок представителей подсекции Norvegicae.
Фрагмент поперечного среза семянки A. norvegica 9358-520 с пористым секретом в канале (A); проводящие пучки пе-
рикарпия: A. arctica ssp. ehrendorferi П-549 с двумя трахеальными элементами (B); A. disjuncta с сильно утолщенным вто-
ричным утолщением трахеального элемента (C); A. norvegica 9358-521 (D) и A. comata (E) (пучок не связан с секретор-
ным ходом) с механическими клетками; кутикула на поверхности семенной кожуры A. arctica ssp. psilosantha 9358-335 (F);
многокомпонентные проводящие пучки семенной кожуры A. subarctica 9358-526 (G) и A. norvegica 9358-521 (H); фраг-
менты семенной кожуры и эндосперма A. arctica ssp. ehrendorferi 9358-524 (I) и A. arctica ssp. psilosantha П-334 (J); фраг-
мент перикарпия Dendranthema naktogense с ослизняющейся наружной частью утолщенной наружной клеточной стен-
ки (K). 23 – трахеальный элемент проводящего пучка, 24 – механическая клетка, 25 – кутикула. Остальные обозначе-
ния как на рис. 1, 2, 3.
Масштабные линейки, мкм: A, K – 50; E, G–J – 20; B–D, F – 5.
Fig. 5. Transverse sections of achenes in the subsection Norvegicae members.
Part of achene transverse section with porous secretion within the canal, A. norvegica 9358-520 (A); vascular bundles of pericarp:
containing two tracheary elements, A. arctica ssp. ehrendorferi П-549 (B), massive secondary thickening of the tracheary element,
A. disjuncta (C), containing mechanical cells, A. norvegica 9358-521 (D) and A. comata (E) (vascular bund not related to secretory
canal); cuticle on the surface of the seedcoat, A. arctica ssp. psilosantha 9358-335 (F); multicomponent vascular bundles of seed-
coat, A. subarctica 9358-526 (G) and A. norvegica 9358-521 (H); seedcoat and endosperm, A. arctica ssp. ehrendorferi 9358-524
(I) and A. arctica ssp. psilosantha П-334 (J); swelling outer part of thickened outer cell wall in pericarp, Dendranthema naktogense
(K). 23 – tracheary element of vascular bundle, 24 – mechanical cell, 25 – cuticle. For the other notations, see Figs. 1–3.
Scale bars, μm: A, K – 50; E, G–J – 20; B–D, F – 5.
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они проявляются в виде реброподобных тяжей,
слегка выступающих над поверхностью. Ребра
представителей подсекции Norvegicae состоят из
1–3 секреторных ходов, расположенных под эк-
зокарпием, нескольких более или менее облите-
рированных тонкостенных паренхимных клеток
и слабо развитого проводящего пучка, находяще-
гося под секреторными каналами, в состав кото-
рого иногда входят механические клетки. Гидро-
цитов, толстостенных паренхимных клеток, ме-
ханических клеток, образующих обкладку
проводящего пучка, всех этих элементов, харак-
терных для ребер представителей трибы Anthe-
mideae (Alexandrov, Savchenko, 1949; Melikyan,
Muradyan, 1975) мы не встретили ни у одного из
представителей подсекции Norvegicae.

Впервые у представителей подсекции Norvegi-
cae в перикарпии обнаружено несколько вариан-
тов слизепроизводящих структур. В первую оче-
редь к ним относятся комплексы слизесодержа-
щих клеток с разрывающимися (A. comata, A. nor-
vegica 9358-521) и не разрывающимися (A. arctica
ssp. arctica, A. arctica ssp. psilosantha, A. norvegica,
A. punctigera, A. subarctica) наружными клеточны-
ми стенками. У последних наружные клеточные
стенки бывают не разбухающими (A. arctica ssp.
arctica, A. norvegica) и разбухающими (A. arctica
ssp. psilosantha, A. norvegica, A. punctigera, A. subarc-
tica). Ранее было отмечено (Yakovleva et al., 2002),
что разрываются наружные клеточные стенки в
результате отсутствия в них цементирующего ве-
щества (например, соединений кремния в
аморфной форме). Клеточные стенки, пропитан-
ные соединениями кремния, не разрываются,
или разбухают, если кремний в них находится в
незначительных количествах. Препятствовать
разрыву клеточных стенок может и относительно
толстая кутикула (Yakovleva et al., 2002). Среди
комплексов слизесодержащих клеток представи-
телей подсекции Norvegicae нами отмечены мно-
горядные и многоярусные. На фотографиях, по-
лученных с помощью СЭМ, у размоченных семя-
нок встречаются комплексы, состоящие из
сегментов, содержащих сплошную массу (рис. 2G),
и состоящие из множества мелких образований
(рис. 2H). Эти же комплексы на поперечных сре-
зах семянок выглядят совершенно по-другому.
На рисунке 4B слева находится клетка, описан-
ная как содержащая сплошную массу, а справа –
как с множеством мелких образований. Полага-
ем, что эти клетки правильнее интерпретировать,
как однорядную (слева) и пятирядную (справа).
Многоярусные слизесодержащие комплексы с
помощью СЭМ нам, к сожалению, не удалось
увидеть. Вероятно, многорядные и многоярусные
слизепроизводящие комплексы образуются и у
других представителей рода Artemisia, об этом
свидетельствуют рисунки в некоторых работах
(например, Yakovleva et al., 2002: рис. 1б;

Amelchenko, 2006: рис. 7–10, 14, 17, 20–22, 33, 35).
У отдельных представителей подсекции Norvegi-
cae отмечаются клетки, у которых слизь отложена
не в периплазматическое пространство, а в ваку-
оль (рис. 4G). Слизь может появляться и в резуль-
тате ослизнения наружной части наружной кле-
точной стенки перикарпия (рис. 3L).

Наличие слизесодержащих комплексов с
ослизняющимися и неослизняющими наружны-
ми клеточными стенками отмечается не только у
видов Artemisia (Korobkov, 1973; Yakovleva et al.,
2002; Kreitschitz, 2012; Boyko, 2013), но и у многих
других видов. Приведем несколько примеров.
Разрываются (“ослизняются”) наружные клеточ-
ные стенки слизепроизводящих клеток в пери-
карпии и семенной кожуре у Anastatica hierochunti-
ca L., Anthemis chia L., Arabidopsis thaliana (L.)
Heynh., Capsella bursa-pastoris (L.) Medik., Cardaria
draba Desv., Carrichtera annua (L.) Prantl, Goodenia
ovata Sm., ряда видов Lepidium, Matricaria lamellata
Bunge, у видов Plantago, многих видов Stroganowia,
Tanacetum umbelliferum Boiss., не разрываются (“не
ослизняются”) – у многих видов Stroganowia, Tri-
dactylina kirilovii (Turcz) Sch. Bip., Sisymbriuym sub-
spinescens Bunge, Stubendorffia aptera Lipsky, Urtica
dioica L. (Alexandrov, Savchenko, 1949, 1951; Yakov-
leva, Kravtzova, 1999; Karpova et al., 2010; Karpova,
Yakovleva, 2010, 2012; Yakovleva et al., 2010; Kreit-
schitz, 2009; и др.). Слизь комплексов с разрываю-
щимися (“ослизняющимися”) наружными кле-
точными стенками образует слизистый чехол на
поверхности семянки. A. Kreitschitz (Kreitschitz,
Valles, 2007; Kreitschitz, 2009, 2012) так же как и
другие авторы (Alexandrov, Savchenko, 1949, 1951;
Korobkov, 1981; Huang et al., 2000, 2008; Yang et al.,
2011, 2012) считает, что формирование слизистой
оболочки является приспособлением для накоп-
ления влаги в засушливых условиях произраста-
ния. Относительно “не ослизняющихся” клеток
существует мнение, что их появление связано с
переходом растений от засушливых мест произ-
растания в более влажные. Запасенная в “не
ослизняющихся” клетках вода может служить для
начальных стадий прорастания (Kreitschitz, 2012),
или она является необходимой для поддержания
покоя или дозревания семян (Karpova, Yakovleva,
2012). К этой же категории, вероятно, можно от-
нести клетки со слизью в вакуоли (рис. 4G).
Слизь этих клеток, возможно, спасает семянки от
промерзания, препятствуя образованию льда.

Многоярусные слизесодержащие комплексы
сходны со слизепроизводящими клетками ли-
стьев. Эти клетки имеют два или более слоя сли-
зи, разделенных клеточной стенкой (Yakovleva,
1988). Мы полагаем, что образование нескольких
слоев слизи, разделенных клеточными стенками,
связано с ритмами развития растения. У A. nor-
vegica в связи с суровыми условиями произраста-
ния (например, сильное колебание суточных тем-
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ператур), созревание семянок и соответственно
секреция слизи происходят в несколько этапов,
что и отражается в строении слизепроизводящих
клеток. Каждый этап секреции слизи завершает-
ся достраиванием клеточной стенки, разделяю-
щей слои слизи (Yakovleva, 1990).

У двух таксонов (A. arctica ssp. psilosantha 9358-
525 и A. subarctica 9358-526) в сегментированных
клетках, сходных с комплексами слизесодержа-
щих клеток, содержимое имеет другую морфоло-
гию. У A. arctica ssp. psilosantha в семянках отмеча-
ются сегментированные клетки, как содержащие
слизь, так и содержащие масло. Имеется еще не-
сколько таксонов, у которых на поверхности от-
мечаются сегментированные клетки, а на попе-
речных срезах слизь не обнаруживается. К ним
относятся – A. arctica ssp. psilosantha П-334, A. sub-
arctica сг-74-67, A. arctica ssp. ehrendorferi П-546 и
9358-524 (табл. 1). Возможно, что и у них вместо
слизи в сегментированных клетках находится
масло. То, что структура слизесодержащего ком-
плекса на поверхности семянок может сохранять-
ся, но слизеобразование в клетках не наблюдает-
ся, отмечает и Э.В. Бойко (Boyko, 2011). В связи с
приведенными выше примерами, полагаем, что
следует с осторожностью применять термин
“комплексы слизесодержащих клеток” при опи-
сании поверхности семянок не только представи-
телей рода Artemisia, но и всей трибы Anthemideae.
Предлагаем заменить термин “комплексы слизе-
содержащих клеток” на более нейтральный тер-
мин “сегментированные клетки” (табл. 1), и при-
менять этот термин при описании клеток поверх-
ности перикарпия без проверки наличия слизи в
клетках на поперечных или продольных срезах.
При определении же наличия того или иного ве-
щества, писать “сегментированные слизесодер-
жащие клетки” или “сегментированные маслосо-
держащие клетки”. Относительно многорядных и
многоярусных комплексов слизесодержащих
клеток, будет проще сказать: однорядные сегмен-
тированные слизесодержащие клетки (рис. 2G,
рис. 4A, B) или многорядные (рис. 2H, рис. 4B)
и/или многоярусные (рис. 4C, D) сегментирован-
ные слизесодержащие клетки.

Относительно исследованной в настоящей
статье группы Norvegicae, мы полагаем, что незна-
чительное развитие слизепроизводящих клеток
совместно с выступающей на поверхность пери-
карпия смолой, скорее всего, служат защитой се-
мянки от пересыхания при сильном ветре и сухо-
сти условий произрастания (табл. 2), а также для
прикрепления к субстрату (табл. 2). При смачива-
нии семянки перед прорастанием содержимое
секреторных каналов, имеющихся практически у
всех исследованных видов, выходит в районе пло-
щадки прикрепления венчика и прикрепляет се-
мянку к субстрату (Яковлева, собственные на-
блюдения). Для поглощения воды при прораста-

нии у этой группы растений, вероятно,
выработался свой механизм: в центре карпоподи-
ума, через который появляется корешок, у них
имеется проводящий пучок с сосудами. Возмож-
но, через эти сосуды и происходит поступление
воды в семянку, необходимой для прорастания.
Ослизняющиеся наружные части наружных кле-
точных стенок перикарпия также могут участво-
вать в поддержании определенной влажности се-
мянок, в производстве дополнительного тепла
при прорастании семянок, так как считается, что
процесс набухания слизи связан с тепловыми из-
менениями в ней. A. Kreitschitz (Kreitschitz, 2009)
сообщает, что во время гидратации пектина и
связывания частиц воды, производится опреде-
ленное количество тепла и это может увеличить
температуру и влиять на развитие растений, в том
числе и на прорастание (Kreitschitz, 2009).

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА СЕМЯНОК 
ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ ПОДСЕКЦИИ 

NORVEGICAE

На основании полученных данных была разра-
ботана общая характеристика семянок подсекции
Norvegicae и выделены признаки, отличающие
эту подсекцию от других таксонов рода Artemisia.
Постоянным для всех исследованных видов под-
секции Norvegicae является: отсутствие волосков
на перикарпии, у всех исследованных видов отме-
чен хорошо выраженный карпоподиум, в центре
которого находится выступающий проводящий
пучок, состоящий из трахеальных элементов; у
основания стилоподиума имеются устьица, веро-
ятно, принадлежащие нектарникам; сегментиро-
ванные слизесодержащие клетки имеются не у
всех представителей секции, они ориентированы
вдоль длинной оси семянки, расположены не ре-
гулярно и относительно короткие; на поверхно-
сти перикарпия кутикула тончайшая или она от-
сутствует; ребра на поверхности сухих семянок
практически не заметны; у размоченных семянок
они проявляются в виде реброподобных тяжей,
слегка выступающих над поверхностью, и по
строению отличаются от ребер других представи-
телей трибы Anthemideae. В ребрах представите-
лей подсекции Norvegicae находятся эфиромас-
личные ходы в количестве 1–3, проводящие пучки
и тонкостенные паренхимные клетки. Гидроци-
ты отсутствуют. Механические клетки в неболь-
шом количестве встречаются в проводящих пуч-
ках. Перикарпий между ребрами двухслойный,
при этом клетки второго слоя полностью облите-
рированы. Сегментированные клетки могут быть
со слизью и/или маслом. Сегментированные сли-
зесодержащие клетки бывают однорядные и/или
многорядные и многоярусные. В семянках от-
дельных представителей подсекции в слизи сег-
ментированных слизесодержащих клеток обна-
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руживаются стопки фибрилл, но подковообраз-
ные структуры они не образуют, как это было
показано для представителей других секций рода
Artemisia (Yakovleva et al., 2002). Слизь образуется
еще и в результате “ослизнения” наружной части
наружной клеточной стенки перикарпия. Спер-
модерма хорошо выражена, многослойная, экзо-
тестальная. В клеточных стенках и полостях кле-
ток экзотесты содержатся маслянистые вещества.
Можно сказать, что у исследованных представи-
телей подсекции Norvegicae большую значимость
в жизнеобеспечении семянок имеют секреторные
образования (секреторные ходы и сегментиро-
ванные клетки, содержащие масло), а слизесо-
держащие сегментированные клетки занимают
второстепенное значение в отличие от других
представителей рода Artemisia (Boyko, 2013). По
числу ребер таксоны подсекции Norvegicae разли-
чаются незначительно (табл. 1). У A. norvegica из
разных мест произрастания число ребер колеб-
лется от 6 (у норвежской формы) до 8 (у экзем-
пляров с Южного Урала). Обнаружено, что у под-
видов A. arctica (ssp. beringensis, ssp. ehrendorferi,
ssp. psilosantha), экземпляры которых произраста-
ли во влажных условиях (табл. 2), количество ре-
бер в семянках постоянно и равно 5 (табл. 1). У эк-
земпляров, произраставших в сухих условиях
(табл. 2), подвидов A. arctica (ssp. beringensis, ssp.
psilosantha), а также у видов A. norvegica и A. subarc-
tica количество ребер больше и колеблется от 6 до
7 (табл. 1). У A. arctica ssp. ehrendorferi, произрас-
тавшей в сухих условиях на северном склоне
Марчеканской сопки, самое низкое количество
ребер (4), этот же образец отличается от осталь-
ных экземпляров рядом признаков строения се-
мянки (см. ниже). У A. norvegica с Южного Урала
(9358-521) наоборот самое большое количество
ребер (8) у семянки в отличие от экземпляров это-
го же вида, произраставших в сухих условиях.
A. norvegica с Южного Урала, так же как и преды-
дущий образец A. arctica ssp. ehrendorferi, отлича-
ется от остальных экземпляров этого же вида ря-
дом признаков (см. ниже). Наши данные совпада-
ют с данными В.Г. Александрова и М.И. Савченко
(Alexandrov, Savchenko, 1949), о том, что количе-
ство пучков в перикарпии может быть непостоян-
ным у видов одного рода, зависит от условий про-
израстания и не может быть использовано как си-
стематический признак. Основываясь на цвете
секрета и полагая, что цвет секрета определяется
его химическим составом, можно сказать, что со-
став секрета у представителей разных видов под-
секции Norvegicae не одинаков. Окраской секрета
могут различаться представители одного вида и
подвида из разных мест произрастания, в частно-
сти, A. arctica ssp. ehrendorferi, A. arctica ssp. psi-
losantha, A. norvegica, A. subarctica. То, что химиче-
ский состав секрета в разных местах обитания мо-
жет меняться, отмечается для вида A. annua L.

(Zhigzhitzhapova et al., 2014). У большинства так-
сонов подсекции Norvegicae во всех секреторных
ходах одной семянки встречается одинаково
окрашенный секрет, однако у некоторых пред-
ставителей (A. arctica ssp. beringensis – остров Уна-
ляшка, A. arctica ssp. psilosantha – Северный Си-
хотэ-Алинь, A. norvegica – Южный Урал) в разных
секреторных ходах одной семянки содержится
секрет с разной окраской. Вероятно, это свиде-
тельствует о высокой специализации видов, поз-
воляющей им приспосабливаться к широкому
спектру неблагоприятных условий.

Морщинистость поверхности перикарпия у
одних видов подсекции Norvegicae является по-
стоянным признаком, а у других видов этот при-
знак варьирует. Так, экземпляры A. arctica ssp.
beringensis, A. arctica ssp. psilosantha и A. subarctica
из разных мест сбора не различались по морщи-
нистости, а виды A. arctica ssp. ehrendorferi и A. nor-
vegica, собранные в разных точках ареала, разли-
чались направлением морщинистости (продоль-
ная или продольная и поперечная на одном
образце) (см. табл. 1). Вероятно, исходная форма
морщинистости – продольная, а появление дру-
гих видов морщинистости является более позд-
ним приобретением. Про экземпляры с двумя ви-
дами морщинистости, можно предположить об
их гибридном происхождении.

Согласно определению примитивности и про-
двинутости типов строения семянок сложноцвет-
ных (Melikyan, Muradyan, 1975) исследованные
таксоны подсекции Norvegicae являются высоко
специализированными и приспособленными к
суровым условиям произрастания. Критериям
высокоспециализированного вида соответствуют
следующие признаки: перикарпий редуцирован
(состоит из 2 слоев клеток), имеются эфиромас-
ляные каналы, слизепроизводящие клетки, во-
лоски (только на околоцветнике). Спермодерма
многослойная, хорошо сохраняется и согласно
А.П. Меликян и Л.Г. Мурадян (Melikyan, Muradyan,
1975) в связи с редукцией слоев перикарпия несет
функцию механической защиты. В связи с содер-
жанием маслянистых веществ в стенках и поло-
стях клеток экзотесты, спермодерма может слу-
жить еще для защиты зародышей от холода.

Среди изученных представителей подсекции
Norvegicae по строению перикарпия выделяются
американские виды A. arctica ssp. beringensis, A. co-
mata и A. saxicola. Так A. saxicola стоит согласно
полученным данным ближе к предковым формам
рода Artemisia, таким как Dendranthema (Tzvelev,
1961). У A. saxicola хорошо развито ослизнение на-
ружных клеточных стенок основных клеток экзо-
карпия (рис. 3L), что, вероятно, является дерива-
том предковых форм (рис. 5K). Только у A. saxico-
la отмечается связь слизесодержащей клетки с
ребром, в котором находится секреторный ход со
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слизью и маслом (рис. 4H). Связь “ослизняю-
щихся” (слизепроизводящих) клеток с ребрами,
проводящими пучками и, вероятно, секреторны-
ми ходами описана у представителей группы
Chrysantheminae, к которой относится Dendran-
thema (Alexandrov, Savchenko, 1949; Melikyan, Mu-
radyan, 1975). Наиболее близко к A. saxicola стоят
виды, также имеющие ослизняющиеся наружные
клеточные стенки экзокарпия (A. arctica ssp. arcti-
ca, A. arctica ssp. ehrendorferi, A. arctica ssp. psi-
losantha, A. subarctica, A. norvegica). A. comata,
выделяется длинными (длиной во всю семянку)
“ослизняющимися” содержащими слизь сег-
ментированными клетками, проводящими пуч-
ками, не связанными с секреторными ходами, и
широкопросветными механическими клетками
(рис. 5E). У A. arctica ssp. beringensis мы не обнару-
жили полностью зрелых семянок, несмотря на то,
что сборы проводились в конце вегетационного
сезона. Вероятно, A. arctica ssp. beringensis в связи
с суровыми условиями произрастания перешел
на вегетативную форму размножения.

Проведенные исследования растений, собран-
ных в различных точках ареала, показали в боль-
шинстве случаев, что различия в анатомическом
строении семянок незначительные. Вместе с тем
обнаружено, что семянки некоторых растений,
собранных в разных пунктах, различаются по
своему строению. Например, среди образцов
A. arctica ssp. ehrendorferi выделяется П-549, со-
бранный на северном склоне Марчеканской соп-
ки. У него отсутствуют секреторные ходы, на по-
верхности перикарпия имеется множество желе-
зок, проводящие пучки мелкие. Слизь у этого
экземпляра находится в полости клетки, предпо-
ложительно в вакуоле, а не в периплазматическом
пространстве, как у большинства изученных ви-
дов. Среди экземпляров A. arctica ssp. psilosantha
выделяется образец П-334 с острова Парамушир.
У него нет слизевых клеток, наружные клеточные
стенки не ослизняются. У этого образца отмечено
и самое большое количество ребер – 7 (табл. 1).
Сегментированные клетки на поверхности пери-
карпия имеются, но в полостях клеток находится
масло. В клетках экзотесты маслянистое веще-
ство отмечено, как в клеточных стенках, так и в их
полостях. У других образцов A. arctica ssp. psilosan-
tha маслянистое вещество найдено только в кле-
точных стенках экзотесты. У этого же экземпляра
П-334 отсутствует проводящий пучок, связанный
с карпоподиумом. Аналогичная картина имеет
место и в случае A. norvegica с Южного Урала
(9358-521). Образцы семянок этого вида отлича-
ются от остальных наличием смешанной морщи-
нистости на перикарпии (продольная и попереч-
ная), большим количеством ребер (8) в перикар-
пии, образованием разноокрашенного секрета в
разных секреторных ходах, сегментированными
слизесодержащими клетками с разрывающимися

наружными клеточными стенками, и самым мно-
гоклеточным карпоподиумом (7–11 рядов кле-
ток).

Таким образом, проведенное исследование
выявило ряд морфолого-анатомических особен-
ностей строения семянок у представителей под-
секции Norvegicae секции Abrotanum рода Artemisia.
Эти особенности могут представлять интерес как
для понимания путей структурной адаптации по-
лыней к различным условиям жизни, так и для
решения некоторых вопросов систематики и эво-
люции в роде Artemisia. В то же время следует от-
метить, что к использованию структурных осо-
бенностей семянок следует относиться с осто-
рожностью. Семянки некоторых растений могут
существенно отклоняться по своему строению от
семянок остальных представителей этого же вида
или подвида. Возможно, это свидетельствует о
высокой пластичности представителей рассмат-
риваемой группы растений, которая позволяет
им заселять самые разные условия обитания.
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PECULIARITIES OF ACHENE STRUCTURE IN MEMBERS OF GENUS 
ARTEMISIA SECTION ABROTANUM SUBSECTION NORVEGICAE 

(ASTERACEAE)
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a Komarov Botanical Institute RAS 
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The goal of this study included the revealing of the most significant diagnostic traits in the structure of peri-
carp and spermoderm in the species of the genus Artemisia section Abrotanum subsection Norvegicae. The
achenes of 7 species and 4 A. arctica subspecies subsection Norvegicae were studied. In 2 species and 3 A. arc-
tica subspecies, the achenes were taken from plants growing in differnt sites of their ranges. A comprehensive
morphological and anatomical study of pericarp and spermoderm was performed using stereomicroscope,
light, and scanning and transmission electron microscopes.
The achenes of the subsection Norvegica members have no pappus, glands are found, the stomata on the co-
rolla attachment site are probably related to nectaries, carpopodium is well shaped. In the center of the car-
popodium, protruding conductive bundles with vessels are often found, that probably absorb water during
germination. The ribs scarcely protrude above the pericarp surface. The number of ribs in the achenes ranges
from (4) 5 to 7 (8); the species and subspecies differ little in their number. The ribs include large secretory
channels, thin-walled parenchymal cells and vascular bundles. No hydrocytes were found in the ribs. Me-
chanical cells are found in small numbers in the vascular bundles. In the exocarp, along with the main cells,
there are elongated segmented cells, more often referred to as complexes of mucilage-containing cells. The
segmented cells are few, of different lengths and contain not only mucilage but oil secretion in several taxa.
The species and subspecies differ by the presence or absence of mucilage-containing cell complexes and the
“sliming” (turning into mucilage) of their outer cell walls. There are stacks of fibrils within the mucilage in
the cells of mucilage-containing complexes but they are not U-shaped as they are in other sections of Arte-
misia. The pericarp is two-layered between ribs. Its cells are obliterated to various degrees, with the cells of
the second inner layer being obliterated more often. The spermoderm is exotestal, well preserved. The endo-
sperm is two-layered. In the studied members of the section Abrotanum subsection Norvegicae, the secretory
(oil-containing) structures are important in the life support of achenes, but mucilage-containing complexes
are of minor importance, unlike other Artemisia. It is proposed to rename the term “complexes of mucilage-
containing cells” into “segmented cells”, and to use this term when describing the cells of the pericarp surface
without checking the presence of mucilage in the cells on transverse or longitudinal sections. When determin-
ing the presence of a substance, write “segmented mucilage-containing cells” or “segmented oil-containing
cells”.

Keywords: Artemisia, subsection Norvegicae, achenes, morphology, anatomy, secretory canals of pericarp,
mucilage-containing complexes, systematics
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