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Проведено цитоэмбриологическое исследование формирования стенки гнезда пыльника и разви-
тия пыльцевого зерна у Campanula alliariifolia Willd. Выявлено значительное сходство строения муж-
ских эмбриональных структур этого вида с другими представителями сем. Campanulaceae, а именно:
симультанное образование тетрад микроспор, двуклеточные пыльцевые зерна с относительно круп-
ной вегетативной клеткой, клеточный секреторный тапетум, двуслойный эндотеций. Характерны-
ми для этого вида признаками является отсутствие плацентоидов, присущих примитивным пред-
ставителям семейства, а также длительное сохранение тапетума в виде тяжа из деформированных
тапетальных клеток, расположенных в ряд и плотно прилегающих друг к другу.
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Сем. Campanulaceae принадлежит к порядку
Campanulales и насчитывает 40 родов и около
1000 видов. Структуры репродуктивных органов,
в частности, пыльника у представителей сем.
Campanulaceae мало изучены. Однако именно на
основании исследований морфологических при-
знаков можно решить дискуссионные вопросы в
систематике и филогении этого семейства. На-
пример, монотипный род Ostrowskia на основа-
нии признаков строения цветка был перемещен
из трибы Campanuleae в особую трибу Ostrows-
kieae, что согласуется с результатами исследова-
ния пыльцевых зерен данного вида, имеющих бо-
розды, а не поры, как у большинства представите-
лей трибы Campanuleae. В роде Platycodon был
оставлен только P. grandiflorus, а P. homallanthinus
отнесен к роду Astrocodon.

Выявлено, что по строению пыльника пред-
ставители семейства подразделяются на две
группы: имеющие плацентоиды – выросты сте-
рильной ткани в спорогенную (Eames, 1961) на
внутренней стороне гнезда пыльника и те, у кого
эти выросты отсутствуют. Среди изученных на-
ми видов у Ostrowskia magnifica (Kamelina, Zhin-
kina, 1989; Zhinkina, 1995), Campanula taurica
(Мiroshnichenko, 2014), Platycodon grandiflorus
(Zhinkina, Evdokimova, 2020), Codonopsis clemati-
dea (Zhinkina et al., 2022) плацентоиды имеются.

У Azorina vidalii и Gadellia lactiflora (Zhinkina,
Shamrov, 1997) плацентоиды отсутствуют. Нали-
чие плацентоидов, по мнению некоторых иссле-
дователей (Kamelin et al., 1999), является прими-
тивным признаком.

Campanula alliariifolia (рис. 1а) является деко-
ративным растением, и для его успешного куль-
тивирования на Северо-Западе России следует
изучить особенности строения и размножения
растений, возрастные состояния, а также уровень
адаптивных возможностей вида. Т.И. Фомина
(Fomina, 2009) изучила его жизненный цикл в
условиях Новосибирска. Однако C. alliariifolia ма-
ло изучен с точки зрения цитоэмбриологии и это
одна из причин его выбора в качестве объекта ис-
следования. Целью работы было изучение разви-
тия мужских репродуктивных структур у Campa-
nula alliariifolia.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Campanula alliariifolia Willd. (Sect. Cordifoliae

(Fomin) Charadze) встречается в Малой Азии, на
Кавказе, а также на севере Волгоградской обла-
сти, где вид внесен в Красную книгу этого регио-
на (Red Book, 2017). Впервые семена C. alliariifolia
были доставлены в г. Ленинград из Германии
(г. Кëльн) в 1939 году, впоследствии растения раз-
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множились самосевом и продолжают успешно
культивироваться в Ботаническом саду БИН РАН.

Соцветия C. alliariifolia с цветками и бутонами
на разных стадиях развития были собраны на тер-
ритории альпийских горок Ботанического сада

Петра Великого. Постоянные препараты для ис-
следования готовили по общепринятой методике
(Prozina, 1960). Материал фиксировали в смеси
FАА (70° этиловый спирт, 40% формалин, ледя-
ная уксусная кислота в пропорции 100 : 7 : 7) по-

Рис. 1. Строение цветка у Campanula alliariifolia. а – цветущее растение; b – пестик и тычинки на ранней стадии; c –
бутоны на ранней стадии развития; d – пестик покрыт пыльцой в еще не раскрывшемся бутоне; e – во время открытия
бутона пестик покрыт пыльцой, а тычинки деградировали; f – верхняя часть пестика покрыта пыльцой, пыльники ты-
чинок деформированы.  fl bud – бутон, ps – пестик, st – тычинка. Масштабная линейка, см: a, e – 1, мм: b – 3; c – 1, 2;
d, f – 4.
Fig. 1. Flower structure of Campanula alliariifolia. a – flowering plant; b – stamens and pistil at the early stage of development;
c – flower buds at the early stage of development; d – the pistil is covered with pollen in unopened f lowering bud; e – at the time
of bud opening, the pistil is covered with pollen and the stamens have degraded; f – upper part of the pistil is covered with pollen,
the anthers are deformed. fl bud – f lowering bud, ps – pistil, st – stamen. Scale bars, cm: a, e – 1, mm: b – 3; c – 1, 2; d, f – 4.
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сле проводки через серию спирто-хлороформо-
вых смесей заливали в парафин, блоки резали на
микротоме Microm 325 (фирмы Carl Zeiss). Срезы
делали толщиной в 12 мкм, после депарафиниро-
вания окрашивали гематоксилином по Эрлиху,
сафранином с подкраской алциановым синим.
Препараты исследовали и фотографировали на
микроскопе Axioplan-2 mot (Zeiss), с использова-
нием камеры AxioCam MRc 5 (Zeiss) и программы
AxioVision 4.8 (Zeiss).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Campanula alliariifolia – травянистый поликар-
пик. Прямостоячие стебли 30–60 см выс., как и
листья, густо опушены мягкими короткими во-
лосками. Цветки длиной 22–26 мм, на цветонож-
ках, собраны в малоцветковую одностороннюю
кисть; чашелистики ланцетные, вниз отогнутые;
венчик желтовато-белый, воронковидно-коло-
кольчатый, по краю реснитчатый, отгиб лепест-
ков до 18 мм шир.; тычинок пять, пестик тонкий,
длинный, густо покрыт короткими волосками,
рыльце раздвоенное (рис. 1b). Чашелистики буто-
нов опушенные, (рис. 1с). Вскрытие пыльников и
высвобождение пыльцы происходит в еще нерас-
крывшихся бутонах (рис. 1d). Пыльца обильно
покрывает пестик. Уже после открытия бутонов
можно видеть, что пыльники уменьшились в раз-
мерах, деформировались и съежились (рис. 1е, f),
то есть к моменту, когда цветок становится до-
ступным для опыления насекомыми, его пестик
покрыт пыльцой, а тычинки дегенерируют.

Развитие пыльника начинается с заложения
примордия, представленного меристемой, снару-
жи покрытой однослойным эпидермисом. Фор-
мируются четыре бугорка, в каждом из которых
выделяются археспориальные клетки, располо-
женные в субэпидермисе, отличающиеся от окру-
жающих более плотной цитоплазмой и крупным
ядром. В результате периклинального деления
каждой археспориальной клетки формируются
спорогенная и париетальная клетки (рис. 2а). Па-
риетальные клетки делятся, образуя наружный и
внутренние слои. Внутренний париетальный
слой дает начало тапетуму (Teryokhin et al., 1994).
Вероятно, по аналогии с другими исследованны-
ми видами колокольчиковых, в результате пери-
клинальных делений клеток наружного парие-
тального слоя формируются эндотеций и средний
слой. Развитие, очевидно, происходит по типу
двудольных, или центробежному типу, но этот
вопрос нуждается в дальнейших исследованиях.

Спорогенные клетки делятся и образуют спо-
рогенную ткань, клетки которой преобразуются
далее в микроспороциты (рис. 2b). Они отлича-
ются большими размерами, крупными ядрами и

более плотной цитоплазмой (рис. 2c). Клетки
располагаются в несколько рядов. К моменту об-
разования микроспороцитов стенка гнезда пыль-
ника полностью сформирована и состоит из эпи-
дермиса, эндотеция, среднего слоя и тапетума
(рис. 2d). Тапетум – секреторного типа, одноряд-
ный. Его клетки прямоугольной формы, нередко
имеют два ядра и крупные вакуоли.

В процессе формирования тетрад микроспор
после первого мейотического деления перегород-
ки не образуются и после второго деления все че-
тыре клетки возникают одновременно (рис. 2е),
то есть, тетрады микроспор формируются по си-
мультанному типу.

К моменту образования тетрад микроспор
(рис. 2f) стенка гнезда пыльника состоит из эпи-
дермиса с кутикулой, частично сохранившегося
среднего слоя, одно-двурядного эндотеция и та-
петума. Клетки эпидермиса вытягиваются, упло-
щаются. Тапетальные клетки также сжимаются и
большую часть их занимают крупные вакуоли.
Клетки приобретают неправильную форму, их
ядра деформируются.

Тетрады микроспор тетраэдральной формы,
они окружены каллозной оболочкой, которая
впоследствии разрушается при распаде их на от-
дельные микроспоры. Первоначально тетрады рас-
полагаются в непосредственной близости от тапе-
тума и сохраняют с ним тесный контакт (рис. 3а).

На момент распада тетрад слои стенки гнезда
пыльника продолжают претерпевать изменения.
В клетках тапетума также все более заметны при-
знаки реорганизации – вакуоли увеличиваются,
протопласт сжимается, сами тапетальные клетки
уплощены и расположены в ряд (рис. 3b, e). Впо-
следствии клетки тапетума плотно прилегают
друг к другу, образуя структуру, напоминающую
тяж (рис. 3с). Этот слой сохраняется вплоть до
момента вскрывания пыльника.

Высвободившиеся из тетрады невакуолизиро-
ванные микроспоры относительно небольшого
размера, их ядро расположено в центре клетки,
цитоплазма плотная (рис. 3d, 1). По мере даль-
нейшего развития наблюдается увеличение раз-
мера микроспор, сопровождающееся вакуолиза-
цией. На стадии слабовакуолизированной мик-
роспоры (рис. 3d, 2) вакуоли относительно
мелкие (рис. 3d, 3). В дальнейшем наступает ста-
дия вакуолизированной микроспоры, образуется
крупная вакуоль (рис. 3d, 4), занимающая большую
часть объема клетки. Ядро оказывается смещенным
из центрального положения в пристенное (рис. 3d,
5). Внутренние изменения сопровождаются образо-
ванием апертур – у C. alliariifolia формируются
поры и относительно длинные шипики на по-
верхности экзины развивающегося пыльцевого
зерна (рис. 3d, 1–6).
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Стенка гнезда пыльника на стадии микроспор
состоит из следующих слоев: эпидермиса, места-
ми двуслойного эндотеция, кое-где сохранив-
шегося среднего слоя и слоя плотно прилегаю-
щих друг к другу тапетальных клеток. В эпидер-

мисе и эндотеции некоторые клетки лишились
содержимого либо сохранили остатки деформи-
рованного протопласта. В тапетальных клетках
заметны вакуоли, ядра местами еще сохраняются
(рис. 3d).

Рис. 2. Формирование стенки гнезда пыльника. а – примордий тычинки с инициальными клетками гнезда пыльника,
b – фрагмент гнезда пыльника на стадии микроспороцитов; c – микроспороциты; d – строение сформированной
стенки гнезда пыльника; e – фрагмент стенки гнезда пыльника на стадии мейоза; f – тетрады микроспор. Chrom – хро-
матин, en – эндотеций, ep – эпидермис,  form tetr – формирующиеся тетрады, mks – микроспороциты, m l – средний
слой, nuc – ядро, nucl – ядрышко, p l – париетальный слой, sp l – спорогенные клетки, tap – тапетум, tetr – тетрады
микроспор, vac – вакуоль. Масштабная линейка, мкм: c, e, f – 10; a, b, d – 20.
Fig. 2. Formation of microsporangium wall. a – stamen primordium with initial cells of microsporangium; b – fragment of mi-
crosporangium at the stage of microsporocytes; c – microsporocytes; d – structure of a formed microsporangium wall; e – frag-
ment of microsporangium wall at the stage of meiosis; f – microspore tetrads. Chrom – chromatin, en – endothecium, ep –
epidermis,  form tetr – tetrad in the process of formation, mks – microsporocytes, m l – middle layer, nuc – nucleus, nucl –
nucleolus, p l – parietal layer, sp l – sporogenous cells, tap – tapetum, tetr – microspore tetrads, vac – vacuole. Scale bars, μm:
c, e, f – 10; a, b, d – 20.
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Рис. 3. Тетрады микроспор, микроспоры на разных стадиях развития и стенка гнезда пыльника. а – расположение тет-
рад микроспор в полости гнезда пыльника; b – гнездо пыльника на стадии свободных микроспор; c – стенка гнезда
пыльника на стадии слабо вакуолизированной микроспоры; d – микроспоры на разных стадиях развития и стенка
гнезда пыльника: 1 – невакуолизированная микроспора; 2 – слабовакуолизированная микроспора; 3 – ядро смести-
лось к периферии; 4 – крупная вакуоль в центре клетки; 5 – на стадии вакуолизированной микроспоры ядро смещено
в пристенное положение; 6 – митотическое деление ядра, в результате которого образуются вегетативная и генератив-
ная клетки; 7 – строение стенки гнезда пыльника на стадии вакуолизированной микроспоры; e – поперечный срез
пыльника на стадии вакуолизированной микроспоры; f – область вскрывания пыльника. ep – эпидермис, en – эндо-
теций, mic – микроспора, m l – средний слой, pore – пора, st – стомиум, tap – тапетум, tetr1 – тетрады микроспор, при-
мыкающие к тапетуму, tetr2 – тетрады микроспор в центре полости гнезда пыльника, vac – вакуоль. Масштабная ли-
нейка, мкм: a, b, c – 20; d, f – 10; e – 100.
Fig. 3. Microspore tetrads, microspores at different stages of development and microsporangium wall. а – location of microspore
tetrads in the cavity of anther loculus; b – mirosporangium at the stage of free microspores; с – mirosporangium wall at the stage
of weakly vacuolized microspore; d – microspores at different stages of development, and microsporangium wall: 1 – unvacuo-
lated microspore; 2 – weakly vacuolated microspore; 3 – nucleus moved to the periphery; 4 – large vacuole in the cell center;
5 – at the stage of vacuolized microspores, the nucleus is displaced to the near-wall position; 6 – mitotic division of the nucleus
resulting in formation of vegetative and generative cells; 7 – structure of microsporangium wall at this stage; e – cross section of
anther at the stage of vacuolated microspore; f – area of anther dehiscence. ep – epidermis; en – endothecium; mic – microspore;
m l – middle layer; pore – pore, st – stomium; tap – tapetum, tetr1 – tetrads of microspores adjacent to the tapetum, tetr2 – tetrads
of microspores in the center of the cavity of the anther loculus; vac – vacuole. Scale bars, μm: a, b, c – 20; d, f – 10; e – 100.
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В дальнейшем в микроспоре происходит деление
(рис. 3d, 6), в результате чего образуется 2-клеточное
пыльцевое зерно, состоящее из вегетативной и
генеративной клеток (рис. 4a). Цитоплазма зре-
лого пыльцевого зерна плотная, густая. Пыльце-
вые зерна по результатам световой микроскопии
поровые, поры в количестве, как правило, трех,
они шаровидные. Скульптура экзины пыльцево-
го зерна шиповатая, шипы многочисленные,
длинные, расположены по поверхности доста-
точно равномерно (рис. 4b).

Зрелый пыльник состоит из четырех гнезд, по-
парно объединенных в две теки. Плацентоидов
нет (рис. 3e). Стенка зрелого пыльника состоит из
клеток эпидермиса и эндотеция, лишь в некото-
рых из которых частично сохранилось содержи-
мое. В клетках эндотеция появляются фиброз-
ные пояски. Местами сохранились остатки та-
петальных клеток и кое-где клетки среднего
слоя (рис. 4c). В средней части стенки каждого
микроспорангия с наружной стороны образует-
ся выемка вследствие прогибания сохранив-

Рис. 4. Зрелые пыльцевые зерна и зрелая стенка гнезда пыльника. a, b – зрелые пыльцевые зерна; с – зрелая стенка
гнезда пыльника. ep – эпидермис, en – эндотеций,  fib th – фиброзные утолщения, gen c – генеративная клетка, m l –
средний слой; nuc – ядро, pore – пора, sp – шипики, tap – тапетум, veg c – вегетативная клетка. Масштабная линейка,
мкм: a, b, c – 20.
Fig. 4. Mature pollen grains and mature microsporangium wall. a, b – mature pollen grains, с – mature microsporangium
wall. ep – epidermis, en – endothecium,  fib th – fibrous thickenings, gen c – generative cell, m l – middle layer; nuc – nucleus,
pore – pore, sp – spines, tap – tapetum, veg c – vegetative cell. Scale bars, μm: a, b, c – 20.
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шихся слоев стенки гнезда пыльника – тапету-
ма, эндотеция и эпидермиса. Образуется сто-
миум. Клетки в центре выемки узкие и
вытянутые, тогда как по краям клетки эпидер-
миса и эндотеция более крупные и толстостен-
ные. Тяж тапетальных клеток в месте разрыва
расходится (рис. 3f). Дальнейшее растяжение
клеток наружных слоев приводит к разрыву стенки
гнезда пыльника и выпадению пыльцы.

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведен сравнительный анализ формирова-

ния и строения пыльника Campanula alliariifolia c
другими изученными нами представителями сем.
Campanulaceae: Platycodon grandiflorus (Zhinkina,
Evdokimova, 2020), Ostrowskia magnifica (Zhinkina,
1995; Kamelina, Zhinkina, 1989), Azorina vidalii,
Gadellia lactiflora (Zhinkina, Shamrov, 1997), Cam-
panula taurica (Мiroshnichenko, 2014), Codonopsis
clematidea (Zhinkina et al., 2022). У всех вышепере-
численных исследованных видов, а также у мало-
изученных видов Campanula rapunculoides, C. glo-
merata вскрывание пыльников интрорзное. У C. al-
liariifoliа, C. clematidea, P. grandiflorus и O. magnifica
перегородки между гнездами пыльника сохраня-
ются. У O. magnifica, P. grandiflorus и C. clematidea в
пыльнике развиваются специфические структу-
ры – плацентоиды, при этом формирующаяся
спорогенная ткань и тапетум на поперечном сре-
зе имеют подковообразную форму (Zhinkina,
1995; Kamelina, Zhinkina, 1989; Zhinkina, Evdoki-
mova, 2020; Zhinkina et al., 2022). У других расте-
ний – C. rapunculoides, C. glomerata (ориг. данные)
и C. alliariifolia плацентоиды не образуются, все
три последних принадлежат к одному роду Cam-
panula. Видимо, отсутствие плацентоидов и на-
личие структуры, напоминающей тяж, образо-
вавшейся из клеток тапетума, характерно для не-
которых представителей этого рода. По данным
Н.Н. Мирошниченко (Miroshnichenko, 2019) у
некоторых Campanula (C. sibirica, C. talievii,
C. taurica) плацентоиды есть. Высказывались
предположения, что последние три вида филоге-
нетически близки к родам Codonopsis и Platyco-
don, и, возможно, относятся к особому роду
(Eddie et al., 2003).

У всех изученных нами вышеперечисленных
видов развитие мужских репродуктивных орга-
нов происходит сходно. К началу вступления кле-
ток спорогенной ткани в мейоз все слои стенки
гнезда пыльника сформированы примерно оди-
наково у всех изученных видов – эпидермис, дву-
слойный эндотеций, быстро деградирующий
средний слой и тапетум. Тапетум секреторный,
клетки крупные, таблитчатой формы, имеют два
ядра, а у P. grandiflorus встречались и четырехъ-
ядерные тапетальные клетки (Zhinkina, Evdoki-

mova, 2020). У C. clematidea, P. grandiflorus и
O. magnifica тапетум к моменту образования тет-
рад микроспор деградирует, от него остаются
лишь единичные разрозненные деформирован-
ные клетки, а у C. alliariifolia его клетки тесно
смыкаются, образуя плотный слой, который су-
ществует вплоть до момента формирования сто-
миума. Образование фиброзных поясков было за-
фиксировано перед самым вскрыванием пыльни-
ка, в отличие от C. clematidea, P. grandiflorus и
O. magnifica, где фиброзные пояски обычно появ-
лялись на стадии образования микроспор.

По строению пыльцевых зерен сем. Campanu-
laceae неоднородно. Встречаются четыре группы
пыльцевых зерен – бороздные, борозднопоро-
вые, экваториальнопоровые и рассеянно-много-
поровые. Пыльцевые зерна с порами по сравне-
нию с бороздными и борозднопоровыми, имеют
более специализированные признаки, являясь
основным типом у колокольчиковых, распро-
страненных в умеренных широтах.

Эволюция типов пыльцы в сем. Campanulaceae
шла от бороздных зерен к борозднопоровым и к
экваториальнопоровым, минуя промежуточные
формы (Avetisyan, 1967). Бороздные и борозднопо-
ровые зерна встречаются у более древних родов, об-
ладающих рядом и других, более примитивных
признаков, таких как верхняя завязь у Cyananthus
или лестничная перфорация сосудов у Platycodon.
Среди изученных нами видов бороздные пыльце-
вые зерна имеют C. clematidea и O. magnifica, борозд-
нопоровые – P. grandiflorus. У C. alliariifolia пыльце-
вые зерна экваториально поровые.

По данным Е.М. Аветисян (Avetisyan, 1967)
пыльцевые зерна рода Campanula имеют крупные
поры (2.7–4 микрон в диаметре) в числе 3–4, ре-
же до 6. У C. alliariifolia пыльцевые зерна имеют
три поры, размер около трех микрон.

При исследовании видов данного рода было
установлено, что пыльцевые зерна могут иметь
либо выступающие, длинные и заостренные ши-
пики, либо эти шипики очень короткие и немно-
гочисленные. C. alliariifolia имеет пыльцевые зер-
на с более длинными и многочисленными шипи-
ками, что характерно для представителей более
древних видов, многие из которых эндемики Кав-
каза. У исследуемого вида шипы хорошо замет-
ны, их длина в пределах 0.7–4.5 мкм. Предполо-
жительно, эволюция пыльцевых зерен шла от
длинношиповатых зерен к зернам с более корот-
кими шипиками (Avetisyan, 1967).

По данным Fægri K. и Van der Pijl L. (1979) по
своему строению цветки представителей рода
Campanula протандрические, т.е. пыльники
вскрываются раньше, чем рыльце готово к опы-
лению. На стадии бутона пыльники, соприкасаю-
щиеся со столбиком, открываются, и пыльца по-
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падает на средние и верхние его части. На ранней
стадии цветения столбик вытягивается, доли
рыльца соединены, что препятствует опылению.
На средней стадии цветения пыльники высыха-
ют, они представлены сморщенными остатками
внутри цветка. Доли рыльца раскрываются, и оно
приобретает способность к восприятию пыльцы.
На поздней стадии цветения доли рыльца про-
должают расти, затем они изгибаются и соприка-
саются с пыльцой, оставшейся на верхней части
столбика. У C. alliariifoliа как раз высыпание
пыльцы происходит в еще закрытых бутонах,
пыльники сморщены и деформированы уже на
ранней стадии цветения, когда бутон еще в полу-
роспуске. Это свидетельствует о высокой вероят-
ности автогамии у данного вида, хотя не исклю-
чается и опыление с помощью обычных опылите-
лей – перепончатокрылых насекомых.

ВЫВОДЫ

Развитие мужских эмбриональных структур у
Campanula alliariifoliа в основном такое же, как и у
остальных представителей сем. Campanulaceae:
клеточный секреторный однослойный тапетум с
2-ядерными клетками, симультанное образова-
ние тетрад микроспор тетраэдральной формы,
двуклеточные пыльцевые зерна с длинными ши-
пиками на поверхности.

Отличительными признаками, характерными
для этого вида, являются: двуслойный эндоте-
ций, отсутствие плацентоидов, сохранение тяжа
из тапетальных клеток вплоть до формирования
стомиума.

Вскрывание и последующая скорая деграда-
ция пыльников, обильное высыпание пыльцы на
пестик в еще не раскрывшемся бутоне, вероятно,
свидетельствуют о наличии автогамии как основ-
ного типа опыления для данного вида.
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DEVELOPMENT OF MALE REPRODUCTIVE STRUCTURES 
IN CAMPANULA ALLIARIIFOLIA (CAMPANULACEAE)

N. A. Zhinkinaa and E. E. Evdokimovaa,#

aKomarov Botanical Institute RAS 
Prof. Popov Str., 2, St. Petersburg, 197022, Russia
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A cytoembryological study of the formation of microsporangium wall and the development of pollen grains
in Campanula alliariifolia Willd. was carried out. A significant similarity in the structure of male embryonic
structures in this species with the other representatives of Campanulaceae was revealed, namely: simultane-
ous formation of tetrads of microspores, bicellular pollen grains with relatively large vegetative cell, cellular
secretory tapetum, bilayered endothecium. Characteristic features of this species are as follows: the absence
of placentoids which indicates its evolutionary advancement, since the placentoids are characteristic of the
most primitive representatives of the family; long-term, in comparison with previously studied species of the
family, preservation of the tapetum, namely up to the opening of the anther, in the form of a cord of deformed
tapetal cells located in a row and tightly adjacent to each other; relatively late appearance of fibrous bands.

Keywords: Campanula alliariifolia, Campanulaceae, microsporangium wall, microsporogenesis, pollen grain
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