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Впервые изучены гистогенез тычинки и пыльника, микроспорогенез, развитие и строение стенки
пыльника и пыльцевого зерна у Sedum kamtschaticum Fisch. и S. palmeri S. Watson. Подтверждается су-
ществующая точка зрения, согласно которой в субэпидермальном слое каждого микроспорангия
развивающегося пыльника дифференцируется группа тяжей инициальных клеток (центральная и
латеральные), которые образуют как слои стенки микроспорангия, так и сам археспорий, а затем
париетальные и спорогенные клетки.
Исследование позволило выявить сходство и различия в развитии и строении пыльника у изучен-
ных видов. Черты сходства: двудольный тип формирование стенки микроспорангия, одинаковое
число слоев в сформированной стенке (эпидерма, эндотеций, средний слой и тапетум), симультан-
ный микроспорогенез, преимущественно тетраэдральные тетрады микроспор, 2-клеточные, 3-бо-
роздно-оровые пыльцевые зерна. Аномальная пыльца, характеризующаяся меньшими размерами,
деформацией, слабым формированием цитоплазмы и отсутствием ядра, обнаружена у обоих видов.
Полученные данные могут быть полезными для понимания эволюции структурных признаков
пыльника рода Sedum и сем. Crassulaceae в целом. Изученные нами виды, вероятно, принадлежат к
разным кладам полифилетического рода Sedum и им присущи некоторые черты различия. Хотя у
обоих видов отмечено 2-слойное строение тапетума с латеральных и внутренней частей микроспо-
рангия, у S. palmeri 2-слойный тапетум может быть и с наружной стороны. У S. kamtschaticum с дор-
сальной стороны, где слои стенки спорангия имеют париетальное происхождение, делятся не клет-
ки тапетума, а клетки эндотеция и среднего слоя. Различия между видами касаются также особен-
ностей строения эпидермы, эндотеция и тапетума. Полости эпидермальных клеток у
S. kamtschaticum заполняются танинами, у S. palmeri танины выявляются в виде отдельных глобул.
У S. kamtschaticum специализация клеток эндотеция становится заметной после стадии тетрад мик-
роспор, тогда как у S. palmeri – лишь в период созревания пыльцевых зерен. Несмотря на то, что та-
петум у обоих видов клеточный секреторный, особенности его реорганизации в постмейотический
период различаются: у S. kamtschaticum происходит его реорганизация в амебоидный, а у S. palmeri
тапетум развивается без реорганизации.
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Сем. Crassulaceae J.St.-Hil. (толстянковые)
включает около 1500 видов. Одним из наиболее
крупных родов этого семейства является род Se-
dum L. По оценкам разных исследователей коли-
чество видов, входящих в этот род, не однозначно
и составляет от 100 до 600 (Gontcharova, 2000,
2006; Nikulin, 2017; Byalt, 2018; и др.). В эмбриоло-
гических сводках характеристика сем. Crassulaceae
основывается преимущественно на сведениях по
представителям таких родов, как Sedum, Rhodiola,
Sempervivum и др. Однако эмбриологически виды
этих родов изучены еще недостаточно. Имеются

лишь фрагментарные данные по строению ан-
дроцея, пыльника и микроспорогенезу (Nikitiche-
va, 1985; Kamelina, 2009). Нами подробно изучен
морфогенез андроцея, микроспорогенез, разви-
тие и строение стенки пыльника и пыльцевого
зерна у Kalanchoe nyikae Engl. (Anisimova, 2016).
Исследование позволило выявить сходство и раз-
личия в развитии и строении пыльника и пыльце-
вого зерна у этого вида и ранее изученных пред-
ставителей – Kalanchoe laxiflora Baker, K. tubiflora
(Harv.) Raym.-Hamet и K. rosei Raym.-Hamet et
Perrier (Anisimova, 2011, 2012, 2013, 2014).

СООБЩЕНИЯ
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Сравнительно-эмбриологические и морфоло-
го-анатомические исследования позволяют оце-
нить значимость ряда признаков при решении
спорных вопросов систематики и филогении. Од-
нако морфологическое разнообразие и слабая
изученность не позволяют высказать единое мне-
ние о систематике и филогении семейства в це-
лом, и рода Sedum, в частности (Subramanyam,
1962, 1967; Calie, 1981; Gontcharova, 2000; Proko-
piev, 2008; Gontcharova, Gontcharov, 2009; Mayu-
zumi, Ohba, 2004; Nikulin, 2017; Byalt, 2018; и др.).
Все вышеизложенные факты послужили отправ-
ной точкой для подробного исследования морфо-
генеза и гистогенеза тычинки, развития и строе-
ния пыльника, пыльцевого зерна, микроспороге-
неза у двух представителей рода Sedum –
S. kamtschaticum и S. palmeri. Эти виды эмбриологи-
чески ранее не изучались. Родиной S. kamtschaticum
является Дальний Восток. В естественных усло-
виях вид распространен в Приморском крае, на
Камчатке, Сахалине, а также в Японии, Корее и
Восточном Китае. S. palmeri, родиной которого
является, Мексика, растет в горах Сьерра-Мадре
на высоте около 800 м над ур. м.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для исследования были выбраны два вида Se-
dum из сем. Crassulaceae – S. kamtschaticum Fisch.
(= Phedicus kamtschaticus (Fisch.) t’Hart) (очиток
камчатский) и S. palmeri S. Watson (очиток Паль-
мера).

Материалом для изучения послужили расте-
ния коллекции Ботанического сада Петра Вели-
кого Ботанического института им. В.Л. Комарова
РАН. Изученные виды различаются условиями
произрастания. S. kamtschaticum произрастает в
открытом грунте, а S. palmeri – в условиях оран-
жереи. Бутоны и цветки на разных стадиях разви-
тия фиксировали в смеси FAA (70° этиловый
спирт, 40% формалин, ледяная уксусная кислота
в пропорции 100:7:7), затем проводили инфиль-
трацию парафином. Срезы толщиной 10–12 мкм
окрашивали фуксин-сернистой кислотой по
Фельгену (ядра клеток) с подкраской гематокси-
лином по Эрлиху (цитоплазма) и алциановым си-
ним (клеточные стенки), сафранином по Карти-
су, генциан–виолеттом по Ньютону с подкраской
оранжем “G” в гвоздичном масле, крахмал опре-
деляли с помощью спиртового раствора йода и
йодистого калия (Pausheva, 1974). Средний раз-
мер пыльцевых зерен вычисляли с помощью
электронной таблицы Excel программы Microsoft
Office (2003). Выборка составляла 90 шт. Строе-
ние пыльцевых зерен изучено с помощью скани-
рующего электронного микроскопа Jeol JSM-
6390 LA в Центре коллективного пользования
БИН РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ
У Sedum kamtschaticum и S. palmeri цветки

5-членные. Андроцей включает 10 тычинок, ко-
торые располагаются в два круга (наружные и
внутренние). Тычинки обоих кругов состоят из
тычиночной нити и пыльника (табл. I, 3–6). В
цветке они закладываются асинхронно – сначала
возникают наружные тычинки, расположенные
против чашелистиков, затем внутренние, лежа-
щие против лепестков. Вскрывание пыльников у
тычинок проходит в той же последовательности
(табл. I, 2). Первыми закладываются тычинки на-
против чашелистиков, затем напротив – лепест-
ков. В бутонах пыльники наклонены к стилоди-
ям. К моменту раскрывания цветков тычиночные
нити удлиняются, что обеспечивает свободное
расположение тычинок внутри венчика и чашеч-
ки (табл. I, 1, 2).

Пыльник. Каждая тычинка закладывается в
виде меристематического бугорка на цветоложе.
Постепенно тычинки увеличиваются в размерах,
приобретая цилиндрическую форму (рис. 1, 1, 2).
Затем начинается дифференциация тычинки на
пыльник и тычиночную нить. Пыльники – тет-
распорангиатные (рис. 2, 2а; 3, 1а; 4, 1а; табл. II,
1, 2; III, 2; IV, 3), асимметричные, трапециевид-
ной формы, при этом адаксиальная сторона уже
абаксиальной (табл. II, 2; III, 2). Апикальная
часть пыльника округлая и слегка заостренная в
области надсвязника (табл. I, 4–6; III, 6). В ба-
зальной части пыльник не срастается с тычиноч-
ной нитью (длина свободной части тек у S. palmeri
составляет 10–15%, а у S. kamtschaticum – 30–40%
от длины теки; табл. I, 3–4; III, 4), его края опуска-
ются и окружают тычиночную нить, т.е. пыльник
базификсный. Тычиночная нить на уровне вхожде-
ния в пыльник имеет цилиндрическую форму. К
основанию она уплощается и становится овальной
на поперечном срезе (табл. I, 3, 4, 6). К моменту
вскрывания пыльников эпидермальные клетки ты-
чиночных нитей заполнены танинами, а их наруж-
ные тангентальные стенки утолщены.

Связник у исследованных видов в средней ча-
сти пыльника более широкий. На ранних стадиях
развития его клетки не отличаются от других кле-
ток пыльника. В период формирования стенки
микроспорангия они увеличиваются в размерах
за счет вакуолизации. Толщина связника разли-
чается у изученных видов. В средней части пыль-
ника с абаксиальной стороны до проводящего
пучка она варьирует от 5 до 14 у S. kamtschaticum и
от 3 до 8 слоев клеток у S. palmeri. Стенка связника
с абаксиальной стороны тоньше. Ее толщина со-
ставляет 3–8 слоев клеток у S. kamtschaticum и
2‒5 слоев клеток у S. palmeri.

Надсвязник выявлен у обоих видов (лучше
выражен у S. palmeri) и имеет вид небольшого
бугорка. Его клетки крупные, сильно вакуоли-
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зированые и окружены клетками, заполненны-
ми танином.

Каждая лопасть пыльника становится микро-
спорангием. Особое значение для формирования

тетрад гаплоидных микроспор и мужских гамето-
фитов (пыльцевых зерен) имеет стенка микро-
спорангия. В ходе развития происходят измене-
ния в ее строении, сопряженные с процессами

Таблица I. Строение цветка и тычинок у Sedum kamtschaticum.
1, 2 – строение цветка, андроцей из 2 кругов тычинок, пыльники наружных тычинок на стадии вскрывания; 3–6 –
строение тычинки (продольные срезы): на стадии тетрад микроспор (3), перед вскрыванием (4), во время вскрывания
пыльников (5, 6). Масштабные линейки, мкм: 1, 2 – 150, 3, 6 – 100, 4, 5 – 50.
Plate I. Structure of f lower and stamens in Sedum kamtschaticum.
1, 2 – flower structure, androecium with 2 circles of stamens, anthers of outer stamens at dehiscence stage; 3–6 – stamen struc-
ture (longitudinal sections): at the stage of microspore tetrads (3), before dehiscence (4), during dehiscence of anthers (5, 6).
Scale bars, μm: 1, 2 – 150, 3, 6 – 100, 4, 5 – 50.

Таблица I

3 6

2 5

1 4
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микроспорогенеза и микрогаметогенеза. Выделе-
ны 3 стадии ее формирования (Shamrov, 2015), ко-
торые совпадают с премейотическим, мейотиче-
ским и постмейотическим периодами в развитии
пыльника (Budell, 1964; Kamelina, 1981).

Обычно при типизации стенки микроспоран-
гия последовательность возникновения ее слоев
характеризуют только с наружной стороны, счи-
тая, что они имеют археспориальное происхожде-
ние. Многие авторы полагают, что археспорий
исходно возникает в субэпидерме, а слои с других
сторон стенки микроспорангия образуются из
меристемы связника. Есть и другие точки зрения
(подробно этот вопрос рассматривается в разделе

Обсуждение). У изученных нами видов в субпи-
дермальном слое каждого микроспорангия разви-
вающегося пыльника дифференцируется группа
инициальных клеток (центральная и латеральные),
которые на продольных срезах представлены
многоклеточными тяжами. В результате делений
инициальных клеток образуются как слои стенки
микроспорангия, так и сам археспорий, а затем
париетальные и спорогенные клетки. Сначала
после периклинального деления центральной
субэпидермальной клетки наружу отделяется ар-
хеспориальная клетка, а внутрь – клетка, из кото-
рой формируется проксимальная (ближайшая к
связнику) часть стенки микроспорангия. Лате-

Рис. 1. Формирование пыльника в премейотический период развития у Sedum palmeri (поперечные срезы).
1, 2 – бугорок пыльника; 3–6 – начальные стадии формирования стенки микроспорангия, образование единого слоя
вокруг спорогенных клеток, дифференциация внутреннего тапетума и париетальных слоев. a c – археспориальная
клетка, i c mc – инициальные клетки микроспорангия, i i w mc – инициали проксимальной (внутренней) части микро-
спорангия, i t – внутренний тапетум, l i w mc – инициали латеральной части стенки микроспорангия, p l – париеталь-
ный слой, s c – спорогенная клетка. Масштабная линейка, мкм – 10.
Fig. 1. Anther formation during premeiotic period of development in Sedum palmeri (transverse sections).
1, 2 – anther primordium; 3–6 – early stages of microsporangium wall formation, arising of unite layer around sporogenous cells,
differentiation of inner tapetum and parietal layers. a c – archesporial cell, i c mc – initial cells of microsporangium, i i w mc –
inner initials of microsporangium wall, i t – inner tapetum, l i w mc – lateral initials of microsporangium wall, p l – parietal layer,
s c – sporogenous cell. Scale bar, μm – 10.
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ральные субэпидермальные инициальные клетки за
счет делений образуют латеральные части стенки
микроспорангия (рис. 1, 3, 4; 2, 1, 2; табл. IV, 1, 2).
В результате периклинальных делений археспо-
риальных клеток возникают наружный (парие-
тальные клетки) и внутренний (спорогенные
клетки) слои.

Клетки париетального слоя делятся перикли-
нально и антиклинально, в результате чего обра-
зуются слои, входящие в состав дистальной части
стенки микроспорангиев (рис. 1, 4–6; 2, 3–6;
табл. IV, 3–5). Периклинальные деления проис-
ходят в определенной последовательности. После
деления клеток исходного париетального слоя

Рис. 2. Формирование пыльника в премейотический период развития у Sedum kamtschaticum (поперечные срезы).
1–4 – начальные стадии формирования стенки микроспорангия, образование единого слоя вокруг спорогенных кле-
ток, дифференциация внутреннего и наружного тапетума, париетальных слоев и слоев стенки микроспорангия; на де-
тали 1 теки пыльника расположены вертикально, а не горизонтально; 2а, 5a – схемы пыльника; 5, 6 – стенка микро-
спорангия перед мейозом, образование 2-слойного тапетума. a c – археспориальная клетка, i c mc – инициальные
клетки микроспорангия, i i w mc – инициали проксимальной (внутренней) части микроспорангия, i t – внутренний
тапетум, l i w mc – инициали латеральной части стенки микроспорангия, o t – наружный тапетум, p l – париетальный
слой, s c – спорогенная клетка, s t – спорогенная ткань. Масштабные линейки, мкм: 1–4 – 10, 2а, 5а – 50.
Fig. 2. Anther formation during premeiotic period of development in Sedum kamtschaticum (transverse sections).
1–4 – early stages of microsporangium wall formation, arising of unite layer around sporogenous cells, differentiation of inner
and outer tapetum, parietal layers, and those of microsporangium wall; on detail 1, the anther thecae are oriented vertically rather
than horizontally; 2а, 5a – anther schemes; 5, 6 – microsporangium wall before meiosis, formation of 2-layered tapetum. a c –
archesporial cell, i c mc – initial cells of microsporangium, i i w mc – inner initials of microsporangium wall, i t – inner tapetum,
l i w mc – lateral initials of microsporangium wall, o t – outer tapetum, p l – parietal layer, s c – sporogenous cell. Scale bars, μm:
1–4 – 10, 2а, 5а – 50.

5

5a

i t

p l
s c

6

s t

o t

3

i i w mc

1

2

2a

a c

l i w mcl c mc

4



1098

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 105  № 11  2020

АНИСИМОВА

образуются два слоя, участие которых различно в
дальнейшем строении стенки микроспорангия
(рис. 1, 6; IV, 3). Клетки внутреннего париеталь-
ного слоя становятся тапетумом, тогда как клетки
наружного слоя – эндотецием и средним слоем
(рис. 2, 4–6; 3, 1; табл. IV, 4, 5). Таким образом, за-
вершается первая стадия формирования стенки
микроспорангия – возникновение и дифферен-
циация ее первичных слоев (от археспория до
спорогенной ткани).

Вторая стадия – формирование стенки микро-
спорангия (микроспороциты перед мейозом или
в начале мейоза). Сформированная стенка мик-
роспорангия у исследованных видов состоит из
четырех слоев клеток – эпидермы, эндотеция,
среднего слоя и тапетума. У обоих видов отмече-
но 2-слойное строение тапетума с латеральных и
внутренней частей микроспорангия. У S. palmeri
2-слойный тапетум может быть и на внешней
стороне. У S. kamtschaticum с дорсальной стороны,
где слои стенки спорангия имеют париетальное

Таблица II. Строение андроцея и пыльника у Sedum kamtschaticum (поперечные срезы).
1 – виден наружный круг тычинок, окруженный венчиком и чашечкой; 2–4 – пыльники во время разрушения пере-
городок в теках; 5 – вокруг проводящего пучка связника пыльника формируются клетки с фиброзными утолщениями
и танинами; 6 – нижняя часть пыльника, в которой клетки субэпидермального слоя с абаксиальной стороны диффе-
ренцируются по типу эндотеция. Масштабные линейки, мкм: 1 – 100, 2, 4, 5 – 10, 3, 6 – 20.
Plate II. Androecium and anther structure in Sedum kamtschaticum (transverse sections).
1 – circle of outer stamens surrounded by corolla and calyx is seen; 2–4 – stamens at destruction of partitions in thecae; 5 – cells
with fibrous thickenings and tannins are differentiating around vascular bundle of anther connective; 6 – lower part of the anther
where the subepidermal cells from abaxial side are differentiating like endothecium. Scale bars: μm: 1 – 100, 2, 4, 5 – 10, 3, 6 – 20.

Таблица II
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происхождение, делятся не клетки тапетума, а
клетки эндотеция и среднего слоя. В таком случае
стенка микроспорангия становится нерегулярно
5–6-слойной (рис. 2, 6; 3, 1; табл. IV, 4, 5).

Третья стадия – преобразование слоев стенки
микроспорангия (образование тетрад микроспор
и созревание пыльцевых зерен). Рассмотрим бо-
лее подробно характеристику каждого слоя стен-
ки микроспорангия во время второй и третьей
стадий развития.

На стадии микроспороцитов клетки эпидер-
мального слоя линзовидные, с крупным ядром и
плотной цитоплазмой. Затем они принимают
прямоугольную форму с закругленными углами.
Их наружные тангентальные стенки слегка вы-
пуклые, а внутренние – вогнутые. На наружной
тангентальной стенке откладывается эпикутику-
лярный воск в виде складок (табл. IV, 6). Клетки
эпидермы становятся сильно вакуолизированны-
ми. 2–3 клетки этого слоя в области стомиума от-

Таблица III. Строение цветка и тычинок у Sedum palmeri.
1 – цветки и бутоны на различных стадиях развития; 2 – виден наружный круг тычинок, окруженный венчиком и ча-
шечкой; 3–6 – строение тычинки: перед вскрыванием (3, 4) и во время вскрывания (5, 6) пыльников (2–5 – попереч-
ные и 6 – продольный срезы). Масштабные линейки, мкм: 1 – 150, 2, 6 – 100, 3–5 – 20.
Plate III. Structure of f lower and stamens in Sedum palmeri.
1 – f lowers and flower buds at different stages of development; 2 – circle of outer stamens surrounded by corolla and calyx is seen;
3–6 – stamen structure: before dehiscence (3, 4), during dehiscence of anthers (5, 6) (2–5 – transverse and 6 – longitudinal sec-
tions). Scale bars, μm: 1 – 150, 2, 6 – 100, 3–5 – 20.

Таблица III
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личаются меньшими размерами. У S. kamtschati-
cum полости эпидермальных клеток, за исключе-
нием тех, которые формируют стомиум, содержат
танины (рис. 2, 6; 4, 1, 1а; табл. II, 1–4). Отложе-
ние этих веществ начинается в средней части
каждого микроспорангия и постепенно перехо-
дит на края. К моменту созревания пыльника
протопласты эпидермальных клеток с наружной
стороны микроспорангия полностью заполняют-
ся танинами (рис. 2, 6; 4, 1, 1а; II, 1–4; III, 2). В не-
которых клетках форма отложения танинов напо-
минает амебоидный вид (рис. 4, 2). У S. palmeri та-
нины выявляются в виде отдельных, порой
немногочисленных, глобул и значительно позже,
чем у S. kamtschaticum – начиная со стадии обра-
зования тетрад микроспор (рис. 3, 3; табл. IV, 6).
У S. kamtschaticum танины накапливаются не только
в эпидерме, но и в клетках обкладки проводящего
пучка связника (рис. 2, 5а; 4, 1а; табл. II, 1–5).

Клетки эндотеция, первоначально вытянутые в
тангентальном направлении, постепенно увеличи-
ваются в радиальном направлении. У S. kamtschati-
cum этот процесс становится особенно заметным
после стадии тетрад микроспор (рис. 4, 2, 3), тогда
как у S. palmeri – лишь в период созревания пыль-
цевых зерен (рис. 3, 2–4). Стенки клеток эндоте-
ция к моменту созревания пыльника приобрета-
ют фиброзные утолщения (рис. 3, 4; 4, 4; табл. II,
2–4; III, 3, 4). Только 3–4 клетки эндотеция, вхо-
дящие в состав стомиума, остаются небольших
размеров и без фиброзных утолщений (табл. II,
2–4; IV, 6). Особый случай представляет образо-
вание кольцевидного фиброзного слоя с внутрен-
ней стороны связника в нижней области, где нет
срастания пыльника и тычиночной нити (табл. II,
6; III, 4), при этом хорошо видно, что у S. palmeri
внутреннее кольцо контактирует с наружным
слоем эндотеция. Клетки, соединяющие наруж-

Таблица IV. Формирование пыльника у Sedum palmeri (поперечные срезы).
1, 2 – бугорок пыльника; 3–5 – начальные стадии формирования стенки микроспорангия; 6 – микроспорангий на
стадии одиночных микроспор. Масштабная линейка, мкм – 10.
Plate IV. Anther formation in Sedum palmeri (transverse sections).
1, 2 – anther primordium; 3–5 – early stages of microsporangium wall formation; 6 – microsporangium at the stage of separate
microspores. Scale bar, μm – 10.

Таблица IV
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ный и внутренний эндотеций, располагаются тя-
жами и имеют фиброзные утолщения.

Средний слой состоит из небольших узких кле-
ток (рис. 3, 1; 4, 1). В ходе развития они постепен-
но вытягиваются в тангентальном направлении,
и к моменту формирования пыльцевых зерен их
остатки представлены в виде узкого темноокра-
шенного слоя (рис. 3, 2–4; 4, 2–4). В некоторых
пыльниках клетки сохраняются вплоть до вскры-
вания тек. Обычно такие клетки, бедные цито-
плазмой, обнаруживаются со стороны связника.

Тапетум у изученных видов одного и того же
типа. Он является секреторным. Как уже было от-
мечено, у обоих видов выявляется 2-слойное
строение тапетума с латеральных и внутренней
частей микроспорангия. У S. palmeri 2-слойный
тапетум может быть и с наружной стороны
(рис. 2, 6; 3, 1; табл. IV, 4, 5). Клетки тапетума, как
правило, одноядерные, у S. palmeri, чаще с лате-
ральных сторон микроспорангия, наблюдали
2-ядерные клетки (рис. 4, 2).

У изученных видов тапетум в премейотиче-
ском и мейотическом периодах характеризуется

клеточной структурой. Однако уже на стадии
одиночных микроспор стенки между клетками
тапетума начинают разрушаться (рис. 3, 2; 4, 2).
Следует отметить, что процесс исчезновения кле-
точных стенок сопровождается у S. kamtschaticum
выпячиванием образующихся протопластов
внутрь полости микроспорангия (рис. 4, 2, 3).
У S. palmeri протопласты клеток тапетума остают-
ся в исходном положении (рис. 3, 2, 3). У обоих
видов они сохраняются по краю полости микро-
спорангия, где разрушаются, причем их остатки с
ядрами сохраняются почти до созревания пыль-
ника (рис. 3, 4; 4, 4). Тапетум в виде густоплаз-
менного слоя сохраняется вплоть до объединения
микроспорангиев в теках. Цитоплазма вакуоли-
зируется, протопласты постепенно уменьшаются
в размерах, а их содержимое лизирует. Таким
образом, у S. kamtschaticum происходит реорга-
низация клеточного секреторного тапетума в
амебоидный, а у S. palmeri тапетум развивается
без реорганизации, согласно представлениям
О.П. Камелиной (Kamelina, 1981, 1994, 2002).

Рис. 3. Сформированная стенка микроспорангия и развитие пыльника в постмейотический период у Sedum palmeri
(поперечные срезы).
1 – стенка микроспорангия перед мейозом, 1а – схема пыльника, 2 – стенка микроспорангия на стадии одиночных
микроспор, 3, 4 – стенка микроспорангия в период образования пыльцевого зерна. en – эндотеций, ep – эпидермис,
f t – фиброзные утолщения, i t – внутренний тапетум, m l – средний слой, ms – микроспора, o t – наружный тапетум,
p g – пыльцевое зерно, s t – спорогенная ткань, t – тапетум. Масштабные линейки, мкм: 1–4 – 10, 1а – 100.
Fig. 3. Formed microsporangium wall and anther development during postmeiotic period in Sedum palmeri (transverse sections).
1 – microsporangium wall before meiosis, 1а – anther scheme, 2 – microsporangium wall at the stage of separate microspores,
3, 4 – microsporangium wall during maturation of pollen grains. en – endothecium, ep – epidermis,  f t – fibrous thicken-
ings, i t – inner tapetum, m l – middle layer, ms – microspore, o t – outer tapetum, p g – pollen grain, s t – sporogenous tissue,
t – tapetum. Scale bars, μm: 1–4 – 10, 1а – 100.
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Вскрываются пыльники продольными щеля-
ми, латрорзно. Сначала разрушается перегородка
между смежными гнездами (табл. II, 2–4; III, 3, 4).
Этому предшествует появление фиброзных утол-
щений в эндотеции и образование небольшой по-
лости в результате разрастания и вакуолизации кле-
ток стенки связника под стомиумом. У S. kamtscha-
ticum эти полости формируются на месте специ-
фических клеток, заполненных гомогенным ве-
ществом (табл. V, 2, 3). После разрушения перего-
родок в теках в области вскрывания происходит
разрушение мелких клеток стомиума (табл. II, 2–4;
III, 3–5).

Микроспорогенез. Спорогенная ткань много-
слойная и располагается 8–10 тяжами клеток

(рис. 2, 5; 3, 1). Одновременно с развитием стенки
в каждом микроспорангии увеличивается число
спорогенных клеток и после завершения делений
формируются микроспороциты (рис. 2, 6; 4, 1).
В результате мейоза и последующих процессов
цитокинеза (микроспорогенез симультанный)
образуются тетраэдральные, реже изобилатераль-
ные тетрады микроспор. Каждая микроспора и
тетрада в целом окружены каллозой, которая по-
степенно резорбируется, а тетрады распадаются
на отдельные микроспоры. Вскоре микроспоры
делятся и формируются 2-клеточные пыльцевые
зерна (рис. 3, 2–4; 4, 2–4; табл. V, 1–4).

Зрелые пыльцевые зерна мелкие, овально-про-
долговатые, 3-орово-поровые, 3- реже 4-борозд-

Рис. 4. Сформированная стенка микроспорангия и развитие пыльника в постмейотический период у Sedum kamtscha-
ticum (поперечные срезы).
1 – стенка микроспорангия в начале мейоза, 1а – схема пыльника, 2, 3 – стенка микроспорангия на стадии микро-
спор, 4 – стенка микроспорангия в период образования пыльцевого зерна. en – эндотеций, ep – эпидермис,  f t – фиб-
розные утолщения, i t – внутренний тапетум, m l – средний слой, ms – микроспора, o t – наружный тапетум, p g  –
пыльцевое зерно, t – тапетум. Масштабные линейки, мкм: 1–4 – 10, 1а – 50.
Fig. 4. Formed microsporangium wall and anther development during postmeiotic period in Sedum kamtschaticum (transverse
sections).
1 – microsporangium wall before meiosis, 1а – anther scheme, 2, 3 – microsporangium wall at the stage of microspores, 4 –
microsporangium wall during maturation of pollen grains. en – endothecium, ep – epidermis, f t – fibrous thickenings, i t –
inner tapetum, m l – middle layer, ms – microspore, o t – outer tapetum, p g – pollen grain, t – tapetum. Scale bars, μm: 1–4 –
10, 1а – 50.
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ные (табл. V, 5; VI, 1–3). Скульптура пыльцевого
зерна струйчатая (табл. V, 6; VI, 4). Размеры нор-
мальных и стерильных пыльцевых зерен различа-
ются у исследованных видов. Стерильные пыль-
цевые зерна меньшего размера, бедны цитоплаз-
мой и часто деформированы (табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Впервые изучены морфогенез андроцея, мик-
роспорогенез, развитие и строение стенки пыль-
ника и пыльцевого зерна у Sedum kamtschaticum и
S. palmeri. Полученные нами данные дополняют
эмбриологическую характеристику сем. Crassula-

Таблица V. Строение микроспорангия у Sedum kamtschaticum.
1–4 – стенка микроспорангия на разных стадиях развития пыльника (поперечные срезы): тетрад микроспор (1), зре-
лых пыльцевых зерен (4), в области разрушения перегородки в теке (2, 3); 5, 6 – строение пыльцевых зерен и их по-
верхности. Масштабные линейки, мкм: 1–4 – 10, 5 – 5, 6 – 1.
Plate V. Microsporangium structure in Sedum kamtschaticum.
1–4 –microsporangium wall at different stages of anther development (transverse sections): tetrads of microspores (1), mature
pollen grains (4), in the region of partition destruction in theca (2, 3); 5, 6 – pollen grain structure and surface. Scale bars, μm:
1–4 – 10, 5 – 5, 6 – 1.
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ceae (Nikiticheva, 1985; Kamelina, 2009; Anisimova,
2011, 2012, 2013, 2014, 2016).

Кроме того, нам удалось проследить самые
ранние стадии развития микроспорангия еще до
дифференциации археспория. Обычно при типи-
зации стенки микроспорангия последователь-
ность возникновения ее слоев характеризуют
только с наружной стороны, начиная с момента
дифференциации археспория (Davis, 1966). Мно-

гие авторы полагают, что археспорий исходно
возникает в субэпидерме, а слои внутренней и ла-
теральных частей стенки микроспорангия обра-
зуются из меристемы связника (Periasamy, Swamy,
1966; Bhandari, 1968). Есть и другие точки зрения.
У Coleus scutellarioides (L.) Benth. и Berberis vulgaris L.
тапетум с наружной стороны формируется из па-
риетальных клеток, а с внутренней – из клеток,
прилегающих к вторичному археспорию (Budell,

Таблица 1. Размеры зрелых пыльцевых зерен Sedum kamtschaticum и S. palmeri
Table 1. Dimensions of mature pollen grains in Sedum kamtschaticum and S. palmeri

Параметры пыльцевого зерна, мкм
Dimensions, μm

Категория пыльцевых зерен
Category of pollen grains Sedum kamtschaticum Sedum palmeri

Длина
Lengh

Нормальные
Normal 20.4 ± 0.53 26.0 ± 0.41

Стерильные
Sterile 14.1 ± 0.42 14.9 ± 0.55

Ширина
Width

Нормальные
Normal 10.9 ± 0.22 13.4 ± 0.21

Стерильные
Sterile 9.9 ± 0.34 9.2 ± 0.32

Таблица VI. Строение пыльцевых зерен у Sedum palmeri.
1–3 – вид пыльцевых зерен; 4 – поверхность пыльцевого зерна. Масштабные линейки, мкм: 1 – 20, 2 – 10, 3 – 5, 4 – 1.
Plate VI. Structure of pollen grains in Sedum palmeri.
1–3 – view of pollen grains; 4 – surface of pollen grain. Scale bars, μm: 1 – 20, 2 – 10, 3 – 5, 4 – 1.

Таблица VI
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1964). Почти также объясняют возникновение та-
петума у Helianthus ciliaris DC. и H. tuberosus L. Ав-
торы считают, что с внутренней стороны слои
стенки микроспорангия формируются из парие-
тального слоя, располагающегося под спороген-
ными клетками (Babro, Voronova, 2018). Другие
исследователи описывают деление инициальной
клетки в субэпидермальном слое микроспоран-
гия, приводящее к образованию археспориаль-
ной и лежащей под ней париетальной клеток. Де-
ление археспориальной клетки приводит к фор-
мированию над ней также париетальной клетки, а
в дальнейшем париетального слоя, из которого и
образуется стенка микроспорангия с наружной
стороны (Torshilova, Batygina, 2005). По мнению
ряда авторов (Carniel, 1961; Batygina et al., 1963;
Bhandari, Khosla, 1982), вся стенка микроспоран-
гия, в частности тапетум, имеет париетальное
происхождение. К подобному заключению при-
шли исследователи, проведя анализ данных по
развитию пыльника, преимущественно Arabidop-
sis thaliana (L.) Heynh. из сем. Brassicaceae (Scott
et al., 2004). В каждом микроспорангии возника-
ют археспориальные клетки, при делении кото-
рых образуются первичные париетальные клетки
(наружу) и первичные спорогенные клетки
(внутрь). Первичные спорогенные клетки делят-
ся и преобразуются в мейоциты, в то время как
первичные париетальные клетки делятся пери-
клинально, отделяя наружу эндотеций, а внутрь –
вторичные париетальные клетки. Последние де-
лятся вновь, образуя средний слой и тапетум. На
основании генов, вовлеченных в первые стадии
развития, авторы предложили модель развития
микроспорангия, главную организующую роль в
котором занимают спорогенные клетки. Первич-
ные спорогенные клетки и их производные (вто-
ричные спорогенные клетки) создают вокруг себя
радиальные поля и заставляют окружающие клет-
ки делиться периклинально, независимо от их
происхождения, т.е. как собственно первичные и
вторичные париетальные клетки, так и любые
смежные клетки.

Обсуждая данные по развитию пыльника
(Scott et al., 2004), необходимо отметить, что авто-
ры анализируют только один тип формирования
стенки микроспорангия – тип однодольных (Da-
vis, 1966). Кроме того, для многих растений было
показано, что тапетум с внутренней стороны
микроспорангия возникает раньше, чем наруж-
ный тапетум и характеризуется иным строением
(Shamrov et al., 2019). У исследованных нами ви-
дов отмечено 2-слойное строение тапетума с ла-
теральных и внутренней частей микроспорангия,
у S. palmeri 2-слойный тапетум может быть и с на-
ружной стороны. У S. kamtschaticum с дорсальной
стороны, где слои стенки спорангия имеют пари-
етальное происхождение, делятся не клетки тапе-
тума, а клетки эндотеция и среднего слоя. Таким
образом, даже с привлечением генетических дан-

ных вопрос о происхождении слоев латеральных
и внутренней частей стенки микроспорангия
остается нерешенным.

Мы подтвердили точку зрения И.И. Шамрова
(Shamrov, 2008; Shamrov et al., 2019), согласно ко-
торой в субэпидермальном слое каждого микро-
спорангия развивающегося пыльника дифферен-
цируется группа инициальных клеток (централь-
ная и латеральные), которые образуют как слои
стенки микроспорангия, так и сам археспорий,
а затем париетальные и спорогенные клетки.
Сначала после периклинального деления цен-
тральной субэпидермальной клетки наружу от-
деляется археспориальная клетка, а внутрь –
клетка, из которой формируется проксималь-
ная (ближайшая к связнику) часть стенки мик-
роспорангия. Латеральные субэпидермальные
инициальные клетки за счет делений образуют
латеральные части стенки микроспорангия. В
результате периклинальных делений археспо-
риальных клеток возникают наружный (парие-
тальные клетки) и внутренний (спорогенные
клетки) слои. Клетки париетального слоя делятся
периклинально и антиклинально, в результате
чего образуются слои, входящие в состав дисталь-
ной части стенки микроспорангиев.

Также получили подтверждение представле-
ния о формировании стенки микроспорангия из
клеток париетального слоя с наружной стороны
(Nikiticheva, 1985; Kamelina, 2009) по типу дву-
дольных (Davis, 1966) или центробежному типу
(Teryokhin et al., 2002).

Исследование позволило выявить сходство и
различия в развитии и строении пыльника и
пыльцевого зерна у изученных видов S. kamtschat-
icum и S. palmeri. Черты сходства: 4-гнездный
пыльник, стенка микроспорангия с дистальной
стороны формируется по типу двудольных, сфор-
мированная стенка микроспорангия (перед мей-
озом и в начале мейоза) состоит из четырех слоев
клеток (эпидермы, эндотеция, среднего слоя и та-
петума), микроспорогенез – симультанный, тет-
рады микроспор – преимущественно тетраэд-
ральные, пыльцевое зерно – 2-клеточное. У обо-
их видов отмечено 2-слойное строение тапетума в
латеральных и внутренней частях микроспоран-
гия. У S. palmeri 2-слойный тапетум может быть и
с наружной стороны. У S. kamtschaticum с дорсаль-
ной стороны, где слои стенки спорангия имеют
париетальное происхождение, делятся не клетки
тапетума, а клетки эндотеция и среднего слоя. В
таком случае стенка микроспорангия становится
нерегулярно 5–6-слойной.

Различия между видами касаются, прежде все-
го, особенностей строения эпидермы и эндоте-
ция. Уже на стадии микроспороцитов полости
эпидермальных клеток у S. kamtschaticum, за ис-
ключением тех, которые формируют стомиум, со-
держат танины. К моменту созревания пыльника
протопласты эпидермальных клеток с наружной
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стороны микроспорангия полностью заполняются
танинами. У S. palmeri танины выявляются в виде
отдельных, порой немногочисленных, глобул и
значительно позже, чем у S. kamtschaticum – начи-
ная со стадии образования тетрад микроспор.
У S. kamtschaticum танины накапливаются не толь-
ко в эпидерме, но и в клетках обкладки проводя-
щего пучка связника. Накопление танинов в
клетках эпидермы ранее было обнаружено у дру-
гих видов рода Sedum, причем у S. maximum (L.)
Suter (Nikiticheva, 1985), как и у изученного нами
S. kamtschaticum (полное заполнение протопла-
стов), а у S. hispanicum L. (Nikiticheva, 1985), как у
S. palmeri (в виде немногочисленных глобул).
Следует отметить, что у Kalanchoe laxiflora, K. tubi-
flora и K. rosei танины накапливались лишь в не-
которых клетках эндотеция и не были выявлены в
клетках эпидермы. У K. nyikae танины обнаруже-
ны как в клетках эпидермы, так и в клетках эндо-
теция (Anisimova, 2016).

Некоторые различия затрагивают временные
характеристики специализации клеток эндоте-
ция. Эти клетки сначала удлиняются в танген-
тальном направлении. Постепенно возрастает
протяженность радиальных стенок, что приво-
дит к увеличению размеров клеток эндотеция.
У S. kamtschaticum этот процесс становится осо-
бенно заметным после стадии тетрад микроспор,
тогда как у S. palmeri – лишь в период созревания
пыльцевых зерен. Хотя тапетум у обоих видов кле-
точный секреторный, особенности его реорганиза-
ции в постмейотический период различаются: у
S. kamtschaticum происходит его реорганизация в
амебоидный, а у S. palmeri тапетум развивается без
реорганизации, согласно представлениям О.П. Ка-
мелиной (Kamelina, 1981, 1994, 2002).

К этому следует добавить, что кажущееся про-
тиворечие между секреторным и амебоидным та-
петумом обусловлено исторически. Впервые 2 ти-
па тапетума (секреторный и амебоидный) были
предложены Goebel (1905). В секреторном тапе-
туме клетки сохраняются, а в амебоидном типе
стенки клеток разрушаются, и протопласты сли-
ваются, формируя ценоцитный плазмодий. Ряд
авторов вместо амебоидного предлагают разли-
чать периплазмодиальный тип (Tischler, 1915;
Claussen, 1927; Echlin, 1971). Некоторые авторы
предлагают называть секреторный тапетум пари-
етальным, а периплазмодиальный – амебоидным
(Pacini, 2010). Камелина (Kamelina, 1981, 1994)
различает два типа тапетума: клеточный (секре-
торный) и периплазмодиальный. Применительно
к клеточному тапетуму для отражения многооб-
разия его форм введено понятие “реорганизация
тапетума”. Последнее означает структурно-
функциональную перестройку клеточного тапе-
тума, происходящую в начале постмейотического
периода развития пыльника. На основании осо-
бенностей реорганизации выделены 4 формы
клеточного тапетума. 3 формы характеризуются

тем, что протопласты, как правило, не объединя-
ются и остаются в пристенном положении: аме-
боидный – протопласты разрастаются, но при
этом не объединяются; окаймляющий симпласт –
отдельные протопласты объединяются, оставаясь
в пристенном слое; тапетальная ткань – сначала
все происходит как при амебоидной форме, но
затем образуются вторичные оболочки и тапетум
снова становится клеточным. Четвертая форма,
названная ложным периплазмодием (Kamelina,
1981), затем была переименована в синцитий, как
у Pacini (2010) – протопласты тапетума объединя-
ются и заполняют все пространство полости.
Следует отметить, что периплазмодиальный та-
петум, по Камелиной (Kamelina, 1994), характе-
ризуется формированием ценоцитной структуры
в течение премейотического и мейотического пери-
одов развития пыльника. Следовательно, разли-
чие между секреторным и амебоидным тапету-
мом  является несущественным и эти формы сле-
дует рассматривать  в рамках одного типа.

Таким образом, данные проведенных нами
сравнительно-эмбриологических и морфолого-
анатомических исследований могут оказаться по-
лезными для понимания эволюции структурных
признаков пыльника рода Sedum и сем. Crassula-
ceae в целом. Ранее в литературе обсуждались так-
же черты сходства и различия как между видами
рода Sedum, так и с представителями других родов
сем. Crassulaceae. Так, данные по морфолого-ана-
томической характеристике семян учитывались
при оценке некоторых видов подсем. Sedoideae
(Koldaeva, Gontcharova, 2005). Однако вопросы
использования указанных признаков определя-
ются не только слабой изученностью большин-
ства толстянковых, но и неоднозначностью трак-
товки полученных молекулярно-генетических
данных и их значительным несоответствием
классическим системам родов, в том числе Sedum,
и сем. Crassulaceae в целом. Молекулярные дан-
ные убедительно продемонстрировали полифи-
летическую природу рода Sedum с распределени-
ем его видов между четырьмя основными клада-
ми филогенетического древа толстянковых
(Gontcharova, Gontcharov, 2009; Mort et al., 2010).
В результате анализа нуклеотидных последова-
тельностей ядерного и хлоропластного маркеров
показано, что виды рода Sedum s. str. распределе-
ны между всеми кладами филогенетических дере-
вьев, представляющими 3 трибы толстянковых.
Большинство видов Sedum относятся к трибе Se-
deae и расположены между кластером Leucose-
dum и кладой Acre (в последнюю помещен изу-
ченный нами вид S. palmeri). Все это отражает
сборную природу рода и неадекватность концеп-
ции его системы (Nikulin, 2017). К сожалению,
S. kamtschaticum не был изучен автором и потому
не включен в молекулярный анализ. Однако
ранее (Ham, 1995) Phedicus kamtschaticus (Fisch.)
t’Hart, определенный позднее как синоним
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S. kamtschaticum, был отнесен к другой кладе Tele-
phium. Таким образом, изученные нами виды Se-
dum, вероятно, принадлежат к разным кладам и
им присущи некоторые черты различия, главным
образом, временные характеристики специализа-
ции клеток стенки микроспорангия.

Наше исследование подтвердило результаты
других авторов о поразительном однообразии и
стабильности признаков морфологии пыльцы
(Hart, 1974; Sin et al., 2002; Gontcharova, 2006). По-
дробно были изучены 22 вида из 5 родов подсе-
мейства Sedoideae, среди которых 3 вида из рода
Sedum (Grigorieva, Britski, 2001). Пыльцевые зерна
исследованных видов однотипны, при этом роды
по пыльце различить не удалось. Как и у изучен-
ных нами видов, пыльцевые зерна 3-бороздно-
оровые. Очень редко встречаются одиночные
пыльцевые зерна с одной опоясывающей бороз-
дой или 4-бороздно-оровые. Несмотря на пали-
номорфологическую однотипность исследован-
ных родов, некоторые виды хорошо отличаются
по пыльце. Очень оригинальной является пыльца
у Sedum pentapetalum, имеющая характерную
“Н”-образную эндоапертуру.
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ANTHER DEVELOPMENT AND STRUCTURE 
IN SEDUM KAMTSCHATICUM AND SEDUM PALMERI (CRASSULACEAE)

G. M. Anisimova
Komarov Botanical Institute RAS

 Prof. Popov Str., 2, St. Petersburg, 197376, Russia
e-mail: galina0353@mail.ru

The histogenesis of stamen and anther, microsporogenesis, the development and structure of the microsporangi-
um wall and pollen grain in Sedum kamtschaticum Fisch. and S. palmeri S. Watson were studied for the first time.
Our investigation adds new data to the embryological characteristics of the Crassulaceae family. The existing point
of view is confirmed, according to which a group of rows of initial cells (central one and lateral oness) is differenti-
ated in the subepidermal layer of each microsporangium of the developing anther, to form both the layers of the
microsporangium wall and the archesporium itself, and then parietal and sporogenous cells.



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 105  № 11  2020

РАЗВИТИЕ И СТРОЕНИЕ ПЫЛЬНИКА SEDUM KAMTSCHATICUM И SEDUM PALMERI 1109

The study revealed similarities and differences in the development and structure of the anther in the studied
species. The similarities are as follows: a tetrasporangiate anther, the microsporangium wall on the distal side
is formed following the dicotyledonous, or centrifugal type; the formed microsporangium wall (before and in
the beginning of meiosis) consists of four cell layers (epidermis, endothecium, middle layer and tapetum);
simultaneous microsporogenesis; mainly tetrahedral microspore tetrads; 2-celled, 3-colporate pollen grains.
The abnormal pollen characterized by smaller size, deformation, weak cytoplasm formation and missing nu-
cleus was found in both species.
The obtained data may be useful for understanding the evolution of anther structural characteristics of the
genus Sedum and Crassulaceae in general. The studied species probably belong to different clades of the poly-
phyletic genus Sedum, and have some characteristic differences. Although the 2-layered structure of the ta-
petum from the lateral and internal parts of the microsporangium is noted in both species, the 2-layered ta-
petum in S. palmeri can also be found on the outside. In S. kamtschaticum, on the dorsal side, where the layers
of the sporangium wall are of parietal origin, divide the cells of the endothecium and middle layer instead of
the tapetum cells. Differences between the species also involve the structural features of the epidermis, endo-
thecium and tapetum. The cavities of epidermal cells in S. kamtschaticum are filled with tannins, while in
S. palmeri tannins are seen as separate globules. In S. kamtschaticum, the specialization of endothecium cells
becomes noticeable after the stage of microspore tetrads, whereas in S. palmeri – only during the maturation
of pollen grains. Although the tapetum in both species is cellular secretory, the features of its reorganization
in the postmeiotic period are different: the tapetum in S. kamtschaticum is reorganized into amoeboid, and
in S. palmeri it develops without reorganization.

Keywords: androecium, anther, microsporogenesis, development and structure of pollen grain, Crassulaceae,
Sedum, S. kamtschaticum, S. palmeri
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