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Впервые проведено подробное исследование мужских генеративных структур, развития пыльника
и пыльцевого зерна у редкого охраняемого вида Platycodon grandiflorus. Отмечено значительное сход-
ство строения мужских эмбриональных структур этого вида с таковыми у других представителей
сем. Campanulaceae: наличие четырехгнездного пыльника, центробежное формирование стенки
гнезда пыльника, клеточный секреторный тапетум с 2–4-ядерными клетками, симультанное
образование тетрад микроспор, двуклеточные пыльцевые зерна. Выявлены основные отличи-
тельные признаки, характерные для этого рода (наличие 2-клеточного пыльцевого зерна с круп-
ной генеративной клеткой, отсутствие орбикул в тапетуме, двуслойный эндотеций, мощно раз-
витые плацентоиды, массивный связник с многочисленными пучками, дуговидно расположен-
ная спорогенная ткань), примитивность большинства из которых свидетельствует о древности
изученного вида.
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Platycodon grandiflorus (Jacq.) A.DC. является
единственным видом монотипного рода Platyco-
don, относящегося к семейству Campanulaceae.
Его основной ареал находится в северо-восточ-
ном Китае. В нашей стране Platycodon произрас-
тает в Западной Сибири, Забайкалье, при этом в
ряде областей является редким и исчезающим,
вследствие чего внесен в Красные Книги Амур-
ской и Читинской областей, Благовещенска,
Хабаровского и Забайкальского краев. Интро-
дуцирован в Ботаническом саду Санкт-Петер-
бурга, а в Ленинградской области выращивает-
ся в качестве декоративного растения. Понима-
ние особенностей строения и размножения
этого растения имеет большое значение, как
для введения его в культуру, так и сохранения в
местах естественного обитания. Между тем, его
размножение затруднено в связи с низкой всхо-
жестью семян, причина которой не установлена.
Кроме того, изучение репродуктивных органов
Platycodon важно для решения спорных вопросов
систематики и положения этого малоизученно-
го рода в сем. Campanulaceae. В связи с этим,
целью настоящего исследования являлось изу-

чение генезиса пыльника и пыльцевого зерна у
Platycodon grandiflorus.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Цветки и бутоны на разных стадиях развития

были собраны на территории Ботанического
сада Петра Великого Ботанического института
им. В.Л. Комарова РАН, где этот вид произраста-
ет в качестве интродуцента. Постоянные препа-
раты готовили по общепринятой методике (Pro-
zina, 1960). Материал фиксировали в ФАА, после
проводки через серию спирто-хлороформовых
смесей различной концентрации заливали в па-
рафин, блоки резали на микротоме Microm 325
(фирмы Carl Zeiss). Срезы 12 мкм окрашивали ге-
матоксилином по Эрлиху, с подкраской алциано-
вым синим и сафранином. Препараты исследова-
ли на микроскопе Axioplan-2 mot (Zeiss), с ис-
пользованием камеры AxioCam MRc 5 (Zeiss) и
программы AxioVision 4.8 (Zeiss).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Platycodon grandiflorus представляет собой тра-

вянистое многолетнее прямостоячее растение.

СООБЩЕНИЯ
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Таблица. I. Строение соцветия и цветка у Platycodon grandiflorus.
а – цветок, b – соцветие, с – тычинки, d – продольный срез соцветия, e – тека, состоящая из двух микроспорангиев,
f – поперечный срез пыльника, g – пыльник на ранней стадии развития. 1 – связник, 2 – микроспорангий, 3 – пер-
вичная покровная ткань, 4 – пыльцевые зерна в полости пыльника, 5 – cпорогенная ткань. Масштабные линейки,
мкм: b – 1000; d, f – 200; e – 100; g – 50.
Plate I. Inflorescence and flower structure in Platycodon grandiflorus.
a – f lower, b – inflorescence, c – stamens, d – longitudinal section of inflorescence, e – theca composed of two microsporangia,
f – transverse section of anther, g – anther at the early stage of development. 1 – connective, 2 – microsporangium, 3 – primary
covering tissue, 4 – pollen grains in the anther, 5 – sporogenous tissue. Scale bars, μm: b – 1000; d, f – 200; e – 100; g – 50.
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Цветок обычно одиночный, верхушечный, в не-

которых случаях их может быть от двух до десяти.

Цветки собраны в верхушечное соцветие (табл. I,
a, b, d), до 25 см длиной; цветоножки прямые. Со-

цветие, согласно классификации Федорова и Ар-

тюшенко (1979) – кистевидный тирс (дихазий)
(табл. I, d), венчик широковоронковидный (ши-

рококолокольчатый), синего цвета, пятилопаст-

ный (табл. I, а). Тычинок пять. Они свободные,
нити треугольно расширены у основания (табл. I, c);

пыльники 6.7–7.0 мм длиной. Столбик у основа-

ния утолщенный, завязь пятигнездная. Плод –

прямая, яйцевидная, вверх торчащая коробочка.
Семена эллиптические или яйцевидные, упло-

щенные, черные или темно-коричневые, блестя-

щие, гладкие (Fedorov, 1957; Kozhevnikov, 1996;
Olonova, 1996).

Пыльник у P. grandiflorus состоит из четырех
микроспорангиев, расположенных симметрично

и объединенных в две теки (табл. I, e). Связник

сравнительно массивный, с плацентоидами – вы-
ростами стерильной ткани, вдающимися в каж-

дое гнездо и обусловливающими дуговидную

форму спорогенной ткани (табл. I, f).

Важное значение для формирования тетрад га-

плоидных микроспор и пыльцевых зерен имеет

стенка микроспорангия, в ходе развития которой
происходят изменения в строении. Выделены три

стадии ее формирования (Shamrov, 2015). Первая

стадия – возникновение и дифференциация сло-
ев стенки микроспорангия (от археспория до спо-

рогенной ткани). Вторая стадия – окончательное

формирование стенки микроспорангия, которая
состоит из следующих слоев: эпидермы, эндоте-

ция, среднего слоя и тапетума. Микроспороциты

готовятся вступать в мейоз. Третья стадия – пре-

образование слоев стенки микроспорангия, фор-
мирование тетрад микроспор и созревание пыль-

цевых зерен (Shamrov et al., 2019).

На ранних стадиях премейотического периода

развития пыльника из археспория – группы кле-

ток субэпидермального слоя лопасти пыльника –
формируются спорогенная ткань и слои стенки

микроспорангия. Клетки археспория отличаются

более плотной цитоплазмой и крупным ядром с

ядрышком. В меристематическом бугорке выде-

ляется тяж археспориальных клеток (табл. I, g;
II, а, b), которые после ряда периклинальных де-

лений образуют первичный париетальный и спо-

рогенный слои (табл. II, d). Клетки первичного
париетального слоя делятся также периклиналь-

но, в результате чего формируются вторичные па-

риетальные слои.

Клетки тапетума, вероятно, происходят из
вторичного париетального слоя. Они имеют таб-

литчатую форму, расположены в ряд и отличают-

ся крупными размерами, большими ядрами и
сильной вакуолизацией. Эти клетки непрерывно

делятся, их цитоплазма окрашивается сафрани-

ном более интенсивно по сравнению с окружаю-
щими клетками. Тапетум у P. grandiflorus – одно-

слойный, окружает спорогенную ткань как с ди-

стальной стороны, так и со стороны плацентоида.

Часть тапетума, прилегающую к париетальному
слою, мы условно называем “наружным” тапету-

мом, а ту, что прилегает к меристеме плацентои-

да, “внутренним”. Спорогенные клетки, окру-
женные с дистальной и проксимальной сторон

пыльника тапетумом, также интенсивно делятся

(табл. II, с). В клетках тапетума хорошо различи-
мы два ядра, также встречаются клетки с четырь-

мя ядрами. Это свидетельствует об интенсивном

метаболизме в тапетальных клетках, так как они
снабжают питательными веществами клетки спо-

рогенной ткани и способствуют, таким образом,

их преобразованию в микроспороциты.

Клетки наружного париетального слоя делятся
периклинально, в результате чего формируются

средний слой и эндотеций (табл. III, а). Клетки

эндотеция незначительно отличаются от сосед-
них клеток. Клетки эпидермы вытянуты вдоль

поверхности микроспорангия. По мере формиро-

вания стенки пыльника они постепенно увеличи-
ваются в размерах, немного сплющиваются и ста-

новятся более крупными по сравнению с клетка-

ми эндотеция и среднего слоя. Клетки тапетума
продолжают делиться антиклинально, местами

тапетум становится иррегулярно-двуслойным

Таблица II. Формирование стенки пыльника у Platycodon grandiflorus.
a – поперечный срез бутона на ранней стадии развития, b – меристематический бугорок с археспориальными клетка-
ми, c – формирование слоев стенки пыльника на раннем этапе развития, d – формирование вторичного париеталь-
ного слоя, e – формирование вторичного париетального слоя и тапетума. 6 – тяж археспориальных клеток, 7 – эпи-
дерма, 8 – вторичный париетальный слой, 9 – наружный тапетум, 10 – спорогенная ткань, 11 – внутренний тапетум,
12 – клетки меристемы плацентоида, 13 – клетки первичного париетального слоя периклинально делятся, 14 – пер-
вичный и вторичный париетальные слои. Масштабные линейки, мкм: a – 200; b – 10; c, d, e – 20.

Plate II. Anther wall formation in Platycodon grandiflorus.
a – transverse section of the flower bud at the early development stage, b – meristematic primordium with archesporial cells, c – for-
mation of the anther wall layers at the early development stage, d – formation of the secondary parietal layer, e – formation of
the secondary parietal layer and tapetum. 6 – archesporial cells, 7 – epidermis, 8 – secondary parietal layer; 9 – outer tapetum,
10 – sporogenous tissue, 11 – inner tapetum, 12 – meristematic cells of placentoid, 13 – the primary parietal cells divide peri-
clinally, 14 – primary and secondary parietal layers. Scale bars, μm: a – 200; b – 10; c, d, e – 20.
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Таблица II

20 µm20 µm

20
 µ

m

20
 µ

m

10 µm10 µm

6

7

8
9
10

11

12

13

7
9

7 14

1010

1111

10

(a) (b)

(с)

(d) (e)

200 µm

10 µm



304

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 105  № 3  2020

ЖИНКИНА, ЕВДОКИМОВА

Таблица III. Строение стенки гнезда пыльника и пыльцевого зерна у Platycodon grandiflorus.

а – формирование среднего слоя и эндотеция, b – фрагмент стенки пыльника на стадии мейоза, с – стадия образова-
ния тетрад, d – гнездо пыльника с пыльцевыми зернами, е – пыльцевое зерно с генеративной клеткой линзовидной
формы (временный препарат с окраской ацетокармином), f – генеративная клетка вблизи ядра вегетативной в центре
пыльцевого зерна, g – генеративная клетка перемещается к периферии пыльцевого зерна, h – шипики и борозды на
поверхности зрелых пыльцевых зерен, i – зрелые пыльцевые зерна, j – аномальное пыльцевое зерно. 15 – средний
слой, 16 – эндотеций, 17 – микроспороциты, вступившие в мейоз, 18 – 2-ядерный тапетум, 19 – тетрады, 20 – клетки
тапетума с признаками деградации, 21 – ткань связника, 22 – клетки стенки пыльника с фиброзными утолщениями.
Масштабные линейки, мкм: a, b, f–i – 10; c–e – 20.

Plate III. Structure of anther wall and pollen grain in Platycodon grandiflorus.

a – formation of the middle layer and endothecium, b – fragment of anther wall at the meiosis, c – phase of tetrad formation,
d – anther loculus with pollen grains, e – lenticular generative cell of in the pollen grain (temporary slide stained by acetocar-
mine), f – generative cell close to the nucleus of vegetative cell in the center of pollen grain, g – generative cell moves to the pe-
riphery of pollen grain, h – spinules and sulculi on the surface of mature pollen grains, i – mature pollen grains, j – anomalous
pollen grain. 15 – middle layer, 16 – endothecium, 17 – microsporocytes in meiosis, 18 – tapetum cells with two nuclei, 19 –
tetrads, 20 – degenerating tapetal cells, 21 – connective tissue, 22 – cells of anther wall with fibrous thickenings. Scale bars, μm:
a, b, f–i – 10; c–e – 20.
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(табл. II, e). Наружная часть тапетума формирует-

ся раньше, чем внутренняя. Ко времени вступле-

ния микроспороцитов в мейоз формирование
всех слоев завершено (табл. II, e). Клетки средне-

го слоя существуют непродолжительное время, во

время мейоза микроспороцитов они начинают
разрушаться и к началу постмейотического пери-

ода полностью дегенерируют. В мейотический

период клетки эпидермы, эндотеция и среднего
слоя сильно вакуолизированы. В постмейотиче-

ский период в стенке пыльника клетки эпидер-

мы, покрытые тонким слоем кутикулы, лишают-
ся своего содержимого (табл. III, d). Клетки эндо-

теция в постмейотический период увеличиваются

в размерах. Со стадии двухклеточных пыльцевых
зерен в них образуются фиброзные утолщения,

которые, как правило, расположены перпендику-

лярно эпидермальному слою. Также были отме-
чены фиброзные утолщения в некоторых клетках

плацентоидов (табл. III, d). У P. grandiflorus фиброз-

ные утолщения окружают каждое гнездо пыльника.
Фиброзные пояски отсутствуют на некоторых

участках в местах будущего вскрывания гнезд. К

моменту вскрывания пыльника ткань плацентоида
сжимается и разрушается (Zhinkina, 1995).

Тапетум секреторного типа, однослойный, ге-
тероморфный. На ранних стадиях развития его

клетки относительно мелкие, правильной фор-

мы, на протяжении мейотического периода они
разрастаются, значительно увеличиваются в раз-

мерах и вытягиваются. В них происходят деления

ядер, и тапетальные клетки становятся дву- и че-
тырехъядерными (табл. III, b). Тапетум существу-

ет относительно долго. Первые признаки дегра-

дации отмечаются после стадии тетрад (табл. III, c).
Клетки тапетума деформируются. Они сильно ва-

куолизированы, причем вакуоли в них достаточ-

но крупные, ядра начинают дегенерировать. В
постмейотический период тапетальные клетки

уплощаются, сильно деформируются, их ядра

окончательно дегенерируют. К моменту созрева-
ния пыльцевых зерен тапетум практически пол-

ностью исчезает (табл. III, d).

У Platycodon клетки спорогенной ткани распо-

лагаются в один или несколько рядов (табл. II, c;

III, b). Ее формирование завершается одновре-
менно со стенкой гнезда пыльника. Клетки спо-

рогенной ткани заметно крупнее окружающих

клеток, и их цитоплазма более плотная. После за-
вершения митозов спорогенные клетки увеличи-

ваются в размерах и преобразуются в микроспо-

роциты – клетки, которые вступают в мейоз, в ре-
зультате чего из каждой клетки с диплоидным

набором хромосом образуются четыре гаплоид-

ные клетки, образующие особую структуру – тет-
раду микроспор. Тетрады покрыты каллозной

оболочкой и располагаются в гнезде пыльника

вплотную к тапетуму. Объединенные в тетрады

микроспоры, располагавшиеся в один слой в тес-

ном контакте с тапетумом, в дальнейшем разме-
щаются рыхло в увеличившемся пространстве

гнезда пыльника (табл. III, с). Микроспорогенез в

пыльнике проходит асинхронно. Тетрады микро-
спор тетраэдральные. После распада тетрад в

каждой микроспоре происходит деление, в ре-

зультате чего она преобразуется в пыльцевое зер-
но. У Platycodon оно двухклеточное. Ядро вегета-

тивной клетки находится вблизи генеративной

клетки. Впоследствии оно заметно увеличивается
в объеме, его форма становится лопастной. Гене-

ративная клетка первоначально прилегает к обо-

лочке пыльцевого зерна и имеет линзовидную
форму (табл. III, e). В дальнейшем она отходит от

оболочки пыльцевого зерна и перемещается в на-

правлении ядра вегетативной клетки, при этом ее
форма становится округлой (табл. III, f). Некото-

рое время генеративная клетка располагается в

непосредственной близости от ядра вегетативной
клетки, а затем постепенно отходит от него

(табл. III, g). Цитоплазма зрелого пыльцевого

зерна плотная, заполнена запасными питатель-
ными веществами в виде липидных глобул, а так-

же крахмала и белков, необходимых для роста

пыльцевой трубки. Пыльцевые зерна по результа-

там световой микроскопии сфероидальные, на
поверхности наблюдаются крупные борозды

(табл. III, h, i; IV, a). Скульптура поверхности

пыльцевого зерна шиповатая, шипы конические,
расположены по поверхности достаточно равно-

мерно, их высота немного превышает толщину эк-

зины (табл. III, h).

В ряде случаев у Platycodon нами была отмече-

на массовая дегенерация и гибель пыльцы, при

этом пыльцевые зерна часто деградировали на
поздних стадиях. В таких случаях наблюдалось

отклонение от нормального развития стенки

гнезда пыльника. Если при нормальном ходе раз-

вития на стадии формирования пыльцевых зерен
тапетальные клетки деформированы, их ядра

окончательно дегенерировали, а к моменту созре-

вания пыльцевых зерен тапетум практически
полностью исчезал, то в случаях с абортивной

пыльцой тапетальные клетки приобретали вытя-

нутую форму и значительно увеличивались в раз-
мерах. Ядра тапетальных клеток сохранялись.

Клетки среднего слоя и эндотеция также были де-

формированы. Фиброзные утолщения не образо-
вывались. Сами пыльцевые зерна имели непра-

вильную форму, их оболочка утолщалась, цито-

плазма сжималась, кое-где сохранялись ядра,
вероятно, вегетативных клеток (табл. III, j; IV, b).

В случаях, когда пыльцевые зерна погибали на

более поздних стадиях, иногда на поверхности та-
ких дегенерирующих пыльцевых зерен могли об-

разовываться поры. Такое явление, как массовая
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гибель пыльцы, отмечалось, как правило, в буто-

нах, расположенных на боковых осях соцветия,

но и в пыльниках некоторых цветков, завершаю-

щих главную ось соцветия, также встречалась

аномальная пыльца, и ее количество в некоторых

образцах было примерно равно количеству нор-

мальных пыльцевых зерен. Подобный факт опи-

сан у Chrysanthemum morifolium (Asteraceae) (Fei et al.,

2016). У одного культивара со вскрывающимися

пыльниками эндотеций с фиброзными утолще-

ниями, а у другого культивара пыльники не

вскрываются, так как в эндотеции не формиру-

ются фиброзные утолщения. Кроме того, у по-

следнего долго сохраняются жизнеспособными

клетки тапетума. Как было показано при изуче-

нии форм растений с ЦМС, при длительном су-

ществовании тапетума наблюдается абортирова-

ние пыльцы, клетки эндотеция не переходят к

формированию фиброзных поясков, и пыльники

не вскрываются (Chauhan, Gupta, 2006).

Таблица IV. Нормальные и аномальные пыльцевые зерна у Platycodon grandiflorus.
а – нормально сформированные многочисленные пыльцевые зерна в зрелом пыльнике, b – дегенерирующая аномаль-
ная пыльца и гипертрофированные клетки тапетума. 23 – зрелые пыльцевые зерна, 24 – тапетум, 25 – аномальные
пыльцевые зерна. Масштабные линейки, мкм: a, b – 20.

Plate IV. Normal and abnormal pollen grains in Platycodon grandiflorus.
a – normal and abnormal pollen grains in mature anther, b – abnormal degenerating pollen grains, hypertrophied cells of tape-
tum. 23 – mature pollen grains, 24 – tapetum, 25 – abnormal pollen grains. Scale bars, μm: a, b – 20.

Таблица IV
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20 �m20 �m

77

77

1818

2323

2424

1616

2424

2525



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 105  № 3  2020

РАЗВИТИЕ ПЫЛЬНИКА У PLATYCODON GRANDIFLORUS (CAMPANULACEAE) 307

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнительный анализ признаков мужских

эмбриональных структур Platycodon grandiflorus и

других видов сем. Campanulaceae выявил их сход-

ство. Однако имеются и различия. Развитие муж-

ских репродуктивных структур наиболее подроб-

но было изучено у следующих представителей:

Ostrowskia magnifica (Zhinkina, 1995; Kamelina,

Zhinkina, 1989), Azorina vidalii, Gadellia lactiflora
(Zhinkina, Shamrov, 1997).

У всех исследованных видов пыльники инт-

рорзные, четырехгнездные, гнезда попарно объ-

единены в две теки. Перегородки между гнездами

у некоторых видов разрушаются, но у Platycodon
grandiflorus и Ostrowskia magnifica сохраняются. У

Ostrowskia и Platycodon в пыльнике развиваются

специфические структуры – плацентоиды, при

этом формирующаяся спорогенная ткань и тапе-

тум на поперечном срезе имеют подковообраз-

ную форму (Zhinkina, 1995, Kamelina, Zhinkina,

1989). У представителей сем. Campanulaceae фор-

мирование стенки гнезда пыльника проходит в

премейотический период развития пыльника. В

меристематическом бугорке под эпидермой вы-

деляется тяж археспориальных клеток, которые

после ряда периклинальных делений образуют

париетальный и спорогенный слои. За счет деле-

ний клеток внутреннего париетального слоя об-

разуется сначала тапетум с наружной стороны. У

Platycodon grandiflorus одновременно с этим, за

счет непрерывно делящихся клеток меристемы

плацентоида, примыкающих к спорогенному

слою, дифференцируется внутренняя часть тапе-

тума. При периклинальном делении клеток на-

ружного париетального слоя формируются сред-

ний слой и эндотеций. Сходным образом проис-

ходит формирование этих слоев пыльника и у

Ostrowskia magnifica (Zhinkina, 1995, Kamelina,

Zhinkina, 1989). Таким образом, формирование

стенки гнезда пыльника у этих видов происходит

по типу двудольных, согласно классификации

Davis (1966).

Сформированная стенка пыльника состоит из

эпидермы, эндотеция, среднего слоя и тапетума.

Клетки эпидермы на ранних стадиях небольшие,

по мере формирования стенки гнезда пыльника

они постепенно разрастаются. Их оболочки за-

метно утолщаются. Со стадии двуклеточного

пыльцевого зерна клетки эпидермы теряют пра-

вильную форму и сплющиваются. В стенке зрело-

го пыльника эпидерма представлена вытянутыми

клетками. Сходным образом этот слой выглядит у

O. magnifica (Zhinkina, 1995, Kamelina, Zhinkina,

1989). У Azorina vidalii и Gadellia lactiflora наружная

стенка клеток эпидермы значительно кутинизи-

рована и имеет зубчатую форму (Zhinkina, Sham-

rov, 1997). В эндотеции со стадии двуклеточных

пыльцевых зерен образуются фиброзные утолще-

ния. В зрелом пыльнике присутствует один или

два слоя крупных клеток с фиброзными утолще-

ниями, которые также формируются в двух-трех

слоях плацентоида, примыкающих к гнезду. По-

добный факт отмечен у O. magnifica (Kamelina,

Zhinkina, 1989). Клетки среднего слоя постепенно

уплощаются и в начале постмейотического пери-

ода полностью дегенерируют. Тапетум – клеточ-

ный (секреторный), однослойный. Его клетки

вначале некрупные, правильной формы, затем

разрастаются. Со стороны плацентоида клетки

тапетума вытянутые. У O. magnifica эти клетки со

стороны плацентоида имеют папиллообразную

форму (Kamelina, Zhinkina, 1989). У P. grandiflorus
клетки тапетума сильно вытягиваются и в них об-

разуются крупные вакуоли. Как правило, клетки

тапетума содержат 2–4 ядра. К моменту образова-

ния двуклеточного пыльцевого зерна тапетум по-

чти полностью дегенерирует. У O. magnifica тапе-

тум гетерогенный, незначительно гетероморф-

ный, однослойный, представлен многоядерными

клетками (Kamelina, Zhinkina, 1989). У Campanula
ranunculoides он представлен двуядерными клет-

ками, а у Azorina vidalii в клетках встречается 3 яд-

ра (Zhinkina, 1995).

Спорогенная ткань является производным ар-

хеспория. Ее формирование завершается одно-

временно с формированием гнезда пыльника.

У Platycodon ее клетки располагаются в один или

несколько рядов. У O. magnifica формируется од-

нослойная, дуговидно изогнутая с утолщениями

на концах многоклеточная спорогенная ткань, а у

других исследованных видов клетки спорогенной

ткани делятся и заполняют всю центральную

часть пыльника (Zhinkina, 1995). Формирование

тетрад микроспор у всех исследованных видов

происходит по симультанному типу, тетрады

микроспор тетраэдральные (Korobova, Zhinkina,

1987). У O. magnifica и P. grandiflorus тетрады мик-

роспор распадаются довольно быстро (Zhinkina,

1995). Пыльцевые зерна этих двух видов характе-

ризуются наличием борозд: у Platycodon их может

быть четыре и более (Fedorov, Artyushenko, 1975).

По данным Полевовой и Золала (Polevova, Zolala,

2008) у Platycodon grandiflorum пыльцевые зерна

относительно крупные и в среднем имеют следу-

ющие размеры: полярная ось – 56 (52–61) мкм,

экваториальный диаметр – 56 (53–63) мкм. Бо-

розды короткие. Экзина толстая, 2.4 (1.8–3.0) мкм.

Скульптура поверхности шипиковато-ямчатая,

шипы достигают высоты 1.5 мкм. У представите-

лей сем. Campanulaceae пыльцевые зерна могут

быть поровыми, бороздными и бороздно-оровы-

ми. Бороздные – в трибах Сodonopsideae и Platy-

codoneae, а также у Ostrowskieae, поровые –
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в трибе Campanuleae. Бороздные пыльцевые зер-

на также могут иметь 3 или большее количество

апертур (Zolala et al., 2011).

ВЫВОДЫ

1. Развитие мужских эмбриональных структур
у P. grandiflorum в целом такое же, как и у осталь-
ных представителей семейства Campanulaceae:
наличие четырехгнездного пыльника, центро-
бежное формирование стенки гнезда пыльника,
клеточный секреторный тапетум с 2–4-ядерными
клетками, симультанное образование тетрад мик-
роспор, двуклеточные пыльцевые зерна.

2. Отличительными признаками, характерны-
ми для рода Platycodon, являются: отсутствие ор-
бикул в тапетуме, двуслойный эндотеций, мощно
развитые плацентоиды, массивный связник с
многочисленными пучками, дуговидно располо-
женная спорогенная ткань, крупная генератив-
ная клетка в пыльцевом зерне. Подобными при-
знаками обладает и Ostrowskia magnifica, что поз-
воляет сделать вывод о близости этих двух родов.
Большинство этих отличительных признаков
(наличие плацентоидов, массивного связника с
сильно разветвленной проводящей системой и
надсвязником) являются примитивными. Фор-
мирование и расположение фиброзных слоев в
эндотеции пыльника можно рассматривать как
черты специализации.

3. Отмеченная массовая гибель пыльцы на
поздних стадиях развития, возможно, приводит к
недоопылению и, как следствие этого, к низкой
семенной продуктивности у P. grandiflorum. Одна-
ко для выяснения причин этого явления необхо-
димы дополнительные исследования.
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DEVELOPMENT OF ANTHER 
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A detailed study of male generative structures, the development of anther and pollen grains in a rare species
Platycodon grandiflorus was carried out for the first time. Significant similarity of the organization of male
embryonic structures of this species with those of other representatives of the Campanulaceae family was not-
ed: the presence of a tetrasporangiate anther, centrifugal formation of the anther wall, cellular secretory tape-
tum with 2–4-nuclear cells, simultaneous mode of formation of microspore tetrads, two-celled pollen grains.

The main distinguishing features characteristic of this genus were revealed, namely the presence of a two-
celled pollen grain with a large generative cell, the absence of orbicules in the tapetum, two-layered endoth-
ecium, strongly developed placentoids, a massive connective with numerous bundles, arched sporogenous
tissue. Most of them demonstrate the primitiveness, which is an evidence that the studied species is ancient.

Keywords: Platycodon grandiflorus, Campanulaceae, anther, microsporogenesis, pollen grain
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