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Три би Gratioleae Benth., Stemodieae Reveal, 
Angelonieae Pennell, Cheloneae Benth., Russelieae 
Pennell, Antirrhineae Dumort. тра ди цій но включа-
ли до ро ди ни Scrophulariaceae s. l. (Тах та джян, 1987; 
Takhtajan, 1997, 2009), яка в та ко му ро зу мін ні за 
мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ни ми да ни ми вия ви ла ся 
збір ною. Зок ре ма, зга да ні три би нині від но сять до 
ро ди ни Plantaginaceae у знач но роз ши ре но му об ся-
зі, по рів ня но з її тра ди цій ним ро зу мін ням (ли ше 
роди Plantago L. s. l. та Littorella P.J. Bergius).

За сис те мою J.L. Reveal (2012), ро ди на 
Plantaginaceae охо п лює три би Gratioleae, Stemodieae, 
Angelonieae, Cheloneae, Russelieae, Antirrhineae, 
Callitricheae Dumort., Sibthorpieae Benth., Globularieae 
Rchb., Hemiphragmateae Rouy, Digitalideae Dumort., 
Veroniceae Duby, Plantagineae Dumort. Де таль ні-
ше су час ні уяв лен ня про фі ло ге не тич ні від но си ни 
триб і дея ких їх ніх представ ни ків роз гля да ю ть ся 
ниж че, в об го во рен ні ре зуль та тів па лі но мор фо ло-
гіч них до слі джень. 

Па лі но мор фо ло гіч ні особ ли вості представ ни ків 
цих триб ро ди ни Plantaginaceae (ра ні ше включених 
до Scrophulariaceae s. l.) вив ча ли різ ні до слід ни ки. 
Є стис лі ві до мості про бу до ву пил ко вих зе рен ок-
ре мих ви дів (Faegri, Iversen, 1964; Але ши на, 1978; 
Moore, Webb, 1983), от ри ма них з ви ко ристан ням 

світ ло во го мік ро ско па, або за галь ні па лі но мор фо-
ло гіч ні дані по ок ре мих ро дах (Се ве ро ва, 1999а, б).

W.J. Elisens (1986) про ве де но по рів няль не до-
слі джен ня мор фо ло гії пил ко вих зе рен 30 ви дів, 
12 ро дів три би Antirrhineae, представ ле них у фло рі 
Аме ри ки. M. Bigazzi, M. Tardelli (1990) до слі ди ли 
особ ли вості пил ко вих зе рен 74 ви дів, 9 ро дів три-
би Antirrhineae з тих са мих те ри то рій. F.M. Karim, 
A.A. El-Oqlan (1989) вив чи ли па лі но мор фо ло гію 18 
ви дів, 13 ро дів ро ди ни Scrophulariaceae s. l., із них 
трьох ро дів три би Antirrhineae. C.L. Argue (1985, 
1986, 1989) про ве де ні де таль ні до слі джен ня пил-
ко вих зе рен ок ре мих ро дів ро ди ни Scrophulariaceae 
s. l. Вив че но пил ко ві зер на мо но тип но го роду 
Melosperma Benth. і трьох видів роду Monttea C. Gay 
(Argue, 1985), які те пер вхо дять до Angelonieae. До-
слі дже но пил ко ві зер на 11 ви дів, п'яти ро дів, що 
ра ні ше включали до три би Gratioleae: Artanema 
D. Don, Amphianthus Torr., Curanga Juss., Glossostigma 
Wight & Arn. та Peplidium Delile (Argue, 1986). Інша 
пра ця при свя че на мор фо ло гії пил ко вих зе рен 20 
ви дів із шес ти ро дів три би Gratioleae: Deinostema 
T. Yamaz., Geochorda Cham. & Schltdl., Gratiola L., 
Ildefonsia Gardn., Sophronanthe Benth. та Tragiola 
Small & Pennell (Argue, 1989). Стат тя J.P. Minkin, 
W.H. Eshbaugh (1989) міс тить ре зуль та ти па лі-
но мор фо ло гіч но го до слі джен ня 57 ви дів ро дин 
Scrophulariaceae s. l. та Orobanchaceae. 
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Ме тою на шої ро бо ти було вив чен ня й уточ нен-
ня особ ли востей пил ко вих зе рен представ ни ків 
триб Gratioleae, Angelonieae, Cheloneae, Russelieae, 
Antirrhineae, оцін ка так со но міч ної зна чу щості па лі-
но мор фо ло гіч них оз нак, зістав лен ня їх з іс ную чи-
ми так со но міч ни ми схе ма ми й мо ле ку ляр но-фі ло-
ге не тич ни ми да ни ми та ре конст рук ція ймо вір них 
шля хів мор фо ло гіч ної ево лю ції пил ко вих зе рен.

Ма те рі ал та ме то ди до слі джень

Зраз ки пил ко вих зе рен ві діб ра но в гер ба рії Інсти-
ту ту бо та ні ки іме ні М.Г. Хо лод но го НАН Ук ра ї ни 
(KW), Міс су рійсь ко го бо та ніч но го саду (Сент-Лу-
їс, Міс су рі, США; MO). Для вив чен ня під світ ло вим 
мік ро ско пом (CM, Biolar) ма те рі ал об роб ля ли за-
галь но при йня тим аце то ліз ним ме то дом (Erdtman, 
1952). Для до слі джен ня мор фо ло гії пил ко вих зе-
рен під ска ну валь ним елек трон ним мік ро ско пом 
(CEM, JSM-6060 LA) ма те рі ал фік су ва ли у 96%-му 
ета но лі та на пи лю ва ли ша ром зо ло та за стан дарт-
ною ме то ди кою. Скла даю чи ха рак те ристи ки пил-
ко вих зе рен, ви ко ристо ву ва ли за галь но при йня ту 
тер мі но ло гію (Ку прия но ва, Але ши на, 1972; Punt et 
al., 1994; То ка рев, 2002). До слі дже но пил ко ві зер-
на 32 ви дів із 14 ро дів, що на ле жать до п'яти триб 
Plantaginaceae. За лі те ра тур ни ми да ни ми до дат ко во 
про ана лі зо ва но па лі но мор фо ло гіч ні особ ли вості 
представ ни ків 12 ро дів.

Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

За да ни ми мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич них до-
слі джень (Albach et al., 2005; Tank et al., 2006; 
Estes, Small, 2008), кла да Gratioleae охо п лює роди 
Amphianthus, Bacopa Aubl., Gratiola, Mecardonia Ru z 
& Pavón, Otacanthus Lindley, Scoparia L. й Stemodia L. 
Як за свід чує ана ліз різ них ва рі ан тів сис те ми ро ди-
ни Scrophulariaceae А.Л. Тах та джя на (Тах та джян, 
1987; Takhtajan, 1997, 2009), ро зу мін ня скла ду три-
би Gratioleae іс тот но змі ню ва ло ся. У по пе ред ніх ва-
рі ан тах сис те ми (Taхтаджян, 1987; Takhtajan, 1997) 
до цієї три би вхо ди ли роди Scoparia, Capraria L., 
Bacopa, Gratiola, Stemodia, Dopatrium Buch.-
Ham. ex Benth., Deinostema, Lindenbergia Lehm., 
Limnophila R. Br., Adenosma R. Br., Lancea Hook. f. 
& Thomson, Picria Lour., Legazpia Blanco, Lindernia 
All., Torenia L., Mimulus L., Mazus Lour., Dodartia L., 
Microcarpaea R. Br., Limosella L. та ін. В ос тан ній 
сис те мі (Takhtajan, 2009) ці роди були роз по ді-
ле ні по три бах Gratioleae, Stemodieae, Lindernieae, 

Mimuleae та Limoselleae. За мо ле ку ляр но-фі ло ге-
не тич ни ми да ни ми (APG, 1998; APG II, 2003; APG 
III, 2009; Albach et al. 2005; Tank et al., 2006, Olmstead, 
2012), дея кі роди пе ре не сли не лише до ін ших триб, 
а й до інших ро дин, а саме роз по ді ли ли по ро ди нах 
Scrophulariaceae Juss., Linderniaceae Borsch, K. Müll. 
& Eb. Fisch., Mazaceae Reveal, Phrymaceae Schauer, 
Orobanchaceae Vent. та Plantaginaceae. 

За ос тан ньою сис те мою А.Л. Тах та джя на 
(Takhtajan, 2009) три ба Gratioleae міс тить роди 
Amphianthus, Bacopa s. l. (incl. Moniera Loefl., 
Herpestis C.F. Gaertn., Hydranthelium Kunth, 
Ildefonsia, Geochorda, Monocardia, Ancistrostylis 
T. Yamaz., Sinobacopa D.Y. Hong), Sophoranthe, 
Gratiola (вклю чаю чи Fonkia Philippi, Tragiola), 
Mecardonia, Scoparia, Capraria, Deinostema та ін. 
Ана ліз па лі но мор фо ло гіч ної вив че ності по ка зав, 
що в лі те ра ту рі є не пов ні ві до мості про пил ко-
ві зер на представ ни ків три би Gratioleae. Од нак на 
підста ві ана лі зу на яв них да них ми вия ви ли па лі но-
мор фо ло гіч ні особ ли вості та тен ден ції їх ньо го роз-
ви тку в дея ких гру пах. 

Зок ре ма, пил ко ві зер на представ ни ків роду 
Gratiola ха рак те ри зу ю ть ся 3-бо роз но-оро вим 
(Argue, 1989; Цим ба люк, Мо ся кін, 2013) та зрід-
ка — 3-бо роз ним ти пом апер тур (Argue, 1989) з гла-
день кою (Цим ба люк, Мо ся кін, 2013), пер фо ро ва-
ною, пер фо ро ва но-змор шку ва тою, пер фо ро ва но-
змор шку ва то-бо ро дав частою скульп ту рою по верх-
ні (Argue, 1989). Пил ко ві зер на роду Amphianthus 
3-бо роз ні з роз ри ва ми на бо роз нах (бо роз но-оро-
ві), з дріб но сіт частою скульп ту рою (Argue, 1986); 
Scoparia — 3-бо роз но-оро ві з сіт частою скульп-
ту рою (Цим ба люк, Мо ся кін, 2013) та 3-бо роз ні з 
сіт часто-бо ро дав частою (Minkin, 1989). Пил ко ві 
зер на Geochorda 3(4)-бо роз но-оро ві з дріб но сіт-
частою скульп ту рою; Ildefonsia — 3(4)-бо роз но-
оро ві зі змор шку ва тою або стру ме нясто-сіт частою 
скульп ту рою; Sophoranthe — 3(4)-бо роз но-оро ві зі 
змор шку ва то-пер фо ро ва ною, змор шку ва то-бо ро-
дав часто-пер фо ро ва ною; Deinostema — 3-бо роз но-
оро ві з пер фо ро ва ною, пер фо ро ва но-змор шку ва-
тою, пер фо ро ва но-змор шку ва то-бо ро дав частою; 
Tragiola — 3-бо роз но-оро ві з пер фо ро ва ною, пер-
фо ро ва но-змор шку ва тою скульп ту рою (Argue, 
1986). Слід від зна чи ти, що для пил ко вих зе рен 
три би Gratioleae, зок ре ма ро дів Gratiola, Tragiola, 
Geochorda, Amphianthus, ха рак тер ні роз ри ви на бо-
роз нах. Пил ко вим зер нам дея ких ви дів при та ман-
не злит тя бо ро зен, зок ре ма в роді Gratiola, та не чіт-
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Пилкові зерна триб Gratioleae, Angelonieae, Cheloneae, Russelieae, Antirrhineae. 1 — Scoparia annua; 2 — Gratiola officinalis; 3 — 
Russelia retrorsa; 4, 12 — Ourisia integrifolia; 5 — Linaria genistifolia; 6 — Penstemon digitalis; 7, 8 — Chelone glabra; 9 — Kickxia spuria; 
10 — Cymbalaria muralis; 11 — Linaria bieberstenii; 1, 4, 7, 10 — вигляд з полюса, округло-трикутні обриси; скульптура: 2 — 
гладенька; 3, 5 — зморшкувата; 6 — ямчаста; 8, 9 — дрібносітчаста; 11 — сітчаста; 12 — великосітчаста

Pollen grains in tribes Gratioleae, Angelonieae, Cheloneae, Russelieae, and Antirrhineae. 1 — Scoparia annua; 2 — Gratiola officinalis; 
3 — Russelia retrorsa; 4, 12 — Ourisia integrifolia; 5 — Linaria genistifolia; 6 — Penstemon digitalis; 7, 8 — Chelone glabra; 9 — Kickxia 
spuria; 10 — Cymbalaria muralis; 11 — Linaria bieberstenii; 1, 4, 7, 10 — polar view; rounded-triangular outline; sculpture: 2 — smooth; 
3, 5 — rugulate; 6 — foveolate; 8, 9 — microreticulate; 11 — reticulate; 12 — macroreticulate
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кі ори. Та кож для пил ко вих зе рен ок ре мих ви дів 
ро дів Gratiola і Scoparia власти ві ок руг ло-три кут ні 
об ри си. Пил ко ві зер на представ ни ків ро дів, що ма-
ють сіт часту скульп ту ру, від різ няю ть ся за де та ля ми 
бу до ви сіт ки й роз та шу ван ням її на по верх ні (див. 
ри су нок). За ти па ми скульп ту ри пил ко ві зер на ро-
дів три би мож на по ді ли ти на дві гру пи: 1) Gratiola, 
Tragiola, Deinostema, Sophoranthe; 2) Scoparia, 
Amphianthus, Geochorda, Ildefonsia. 

На ос но ві ана лі зу мор фо ло гії пил ко вих зе рен у 
три бі Gratioleae мож на ук ласти та кий мор фо ло гіч-
ний ряд ти пів скульп ту ри: гла день ка, пер фо ро-
ва на, пер фо ро ва но-змор шку ва та, пер фо ро ва но-
змор шку ва то-бо ро дав часта, змор шку ва та, стру ме-
нясто-сіт часта, дріб но сіт часта, сіт часта, сіт часто-
бо ро дав часта. Пе ре ва жає бо роз но-оро вий тип 
апер тур і зрід ка тра п ля є ть ся бо роз ний. 

За мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ни ми да ни ми 
кла да Angelonieae охо п лює роди Angelonia Bonpl., 
Basistemon Turcz., Melosperma, Montea, Ourisia 
Comm. ex Juss. (Albach et al., 2005; Tank et al., 2006; 
Estes, Small, 2008). У по пе ред ніх ва рі ан тах сис те-
ми А.Л. Тах та джя на (Тах та джян, 1987; Takhtajan, 
1997) рід Angelonia вхо див до три би Hemimerideae. 
У сис те мі ж 2009 р. ав тор (Takhtajan, 2009) пе ре ніс 
його до три би Angelonieae ра зом із ро дом Monopera 
Barringer. У цій сис те мі роди Melosperma та Montea 
на ле жать до три би Melospermeae, рід Basistemon — 
до три би Hemimerideae, рід Ourisia — до три би 
Veroniceae (Takhtajan, 1997). У ро бо чо му ва рі ан ті 
сис те ми Lamiales (Olmstead, 2012) рід Ourisia має 
не ви зна че не по ло жен ня, а рід Monopera вхо дить до 
три би Angelonieae.

Пил ко ві зер на ро дів Melosperma та Monttea 3-бо-
роз ні з роз ри ва ми бо ро зен біля ек ва то ра (3-бо роз-
но-оро ві), з дріб но сіт частою скульп ту рою у пил ку 
роду Melosperma та пер фо ро ва ною, пер фо ро ва но-
змор шку ва тою, пер фо ро ва но-змор шку ва то-бо ро-
дав частою і дріб но сіт частою у та ких роду Monttea 
(Argue, 1985). Пил ко ві зер на роду Angelonia 3-бо-
роз но-оро ві з сіт частою скульп ту рою (Minkin, 
Eshbaugh, 1989), роду Ourisia — 3-бо роз но-оро ві з 
ям часто-змор шку ва тою, дріб но сіт часто-змор шку-
ва тою, сіт частою та ве ли ко сіт частою скульп ту рою 
(Цим ба люк, Мо ся кін, 2013). Для пил ко вих зе рен 
ок ре мих ви дів ро дів Monttea та Ourisia ха рак тер ні 
округло-три кут ні об ри си. Пил ко ві зер на представ-
ни ків ро дів, що ма ють сіт часту скульп ту ру, від різ-
няю ть ся за де та ля ми бу до ви сіт ки та роз та шу ван-
ням її на по верх ні. Слід від зна чи ти, що пил ко ві 

зер на в три бі Gratioleae ви яв ля ють по діб ність до 
та ких у представ ни ків Angelonieae за ти пом апер-
тур, не чіт ки ми ора ми, ха рак те ром скульп ту ри й 
округло-три кут ни ми об ри са ми у пил ку ок ре мих 
ви дів. Типи скульп ту ри мож на вкласти у мор фо ло-
гіч ний ряд: пер фо ро ва на, пер фо ро ва но-змор шку-
ва та, ям часто-змор шку ва та, пер фо ро ва но-змор-
шку ва то-бо ро дав часта, дріб но сіт часто-змор шку-
ва та, дріб но сіт часта, сіт часта, ве ли ко сіт часта. 

Кла да Cheloneae охо п лює роди Chelone L., 
Chionophila Benth., Collinsia Nutt., Keckiella 
Straw, Nothochelone (A. Gray) Straw, Pennellianthus 
Crosswh., Penstemon Schmidel, Tonella Nutt. ex 
A. Gray, Uroskinnera Lindl. (Albach et al., 2005; Tank 
et al., 2006; Baldwin et al., 2011; Olmstead, 2012). 
За сис те мою А.Л. Тах та джя на (Тах та джян, 1987; 
Takhtajan, 1997), до три би Cheloneae на ле жать роди 
Oreosolen Hook.f., Chelone, Penstemon, Russelia Jacq., 
Halleria L. та ін. У сис те мі 2009 р. (Takhtajan, 2009) 
ці роди були роз по ді ле ні у двох три бах, Russelieae 
та Cheloneae. Рід Collinsia ра зом із ро дом Tonella ви-
ді ле ні в ок ре му три бу Collinsieae (Тах та джян, 1987; 
Takhtajan, 1997, 2009). За ре зуль та та ми мо ле ку ляр-
но-фі ло ге не тич них до слі джень (Wolfe et al., 1997), 
роди Collinsia й Tonella ввійш ли до кла ди Collinsieae, 
яка є сест ринською щодо кла ди Cheloneae.

Ана ліз па лі но мор фо ло гіч ної вив че ності по-
ка зав, що ві до мості про пил ко ві зер на три би 
Cheloneae не чис лен ні. Пил ко ві зер на роду Chelone 
(Minkin, Eshbaugh, 1989; Цим ба люк, Мо ся кін, 
2013) 3-бо роз но-оро ві з сіт частою скульп ту-
рою; Uroskinnera — 3-бо роз но-оро ві з дріб но сіт-
частою скульп ту рою (Цим ба люк, Мо ся кін, 2013); 
Penstemon — пе ре важ но 3-бо роз но-оро ві з ям-
частою, змор шку ва тою та сіт частою скульп ту рою 
(Minkin, Eshbaugh, 1989; Цим ба люк, Мо ся кін, 
2013). У пил ко вих зе рен ок ре мих ви дів Chelone ви-
яв ле но ок руг ло-три кут ні об ри си (див. ри су нок). 
Пил ко ві зер на ха рак те ри зу ю ть ся зде біль шо го сіт-
частою скульп ту рою. Отже, пил ко ві зер на три би 
Cheloneae ви яв ля ють по діб ність до та ких по пе ред-
ніх триб за 3-бо роз но-оро вим ти пом апер тур із 
не чіт ки ми ора ми, ха рак те ром скульп ту ри, ок руг-
ло-три кут ни ми об ри са ми. На то мість пил ко ві зер-
на роду Collinsia 3-бо роз ні з сіт частою скульп ту-
рою (Minkin, Eshbaugh, 1989; Цим ба люк, Мо ся кін, 
2013) і за ти пом апер тур від різ няю ть ся від та ких в 
ін ших представ ни ків Cheloneae, що не су пер ечить 
від не сен ню цьо го роду до ок ре мої три би Collinsieae 
за сис те мою А.Л. Тах та джя на (Тах та джян, 1987; 
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Takhtajan, 1997, 2009) та мо ле ку ляр но-фі ло ге не-
тич ни ми да ни ми (Wolfe et al., 1997).

Кла да, що від по ві дає три бі Russelieae в її уточ-
не но му об ся зі (Albach et al., 2005; Tank et al., 2006; 
Olmstead, 2012), охо п лює роди Russelia й Tetranema. 
Пил ко ві зер на дея ких ви дів роду Russelia 3-бо-
роз но-оро ві зі змор шку ва тою та дріб но сіт частою 
скульп ту рою (Цим ба люк, Мо ся кін, 2013). Слід 
від зна чи ти, що у пил ко вих зе рен цієї три би, на від-
мі ну від та ких у по пе ред ніх триб, спос те рі га ю ть ся 
чіт кі ші ори. Та кож пил ко ві зер на роду Russelia ма-
ють ок руг ло-три кут ні об ри си і пев ною мі рою ви яв-
ля ють по діб ність до та ких у по пе ред ніх триб.

Кла да Antirrhineae охо п лює роди Anarrhinum 
Desf., Antirrhinum L., Asarina Mill., Chaenorhinum 
(DC.) Rchb., Cymbalaria Hill, Galvezia Dombey 
ex Juss., Gambelia Nutt., Howelliella Rothm., 
Kickxia Dumort., Lafuentea Lagasca, Linaria Mill., 
Lophospermum D. Don ex R. Taylor, Maurandella 
(A. Gray) Rothm., Maurandya Ortega, Misopates 
Raf., Mohavea A. Gray, Rhodochiton Zucc. ex Otto & 
Dietr., Schweinfurthia A. Braun та ін. (Vargas et al., 
2004; Albach et al., 2005; Tank et al., 2006; Olmstead, 
2012). За різ ни ми ва рі ан та ми сис те ми А.Л. Тах та-
джя на (Тах та джян, 1987; Takhtajan, 1997, 2009), ця 
три ба за ли ши лась най більш ста біль ною в сис те-
ма тич но му пла ні. От ри ма ні нами дані по ка за ли, 
що пил ко ві зер на три би Antirrhineae 3-бо роз но-
оро ві з сіт частою скульп ту рою (Цим ба люк, 2009а, 
б; Цымбалюк, 2010, 2013; Цим ба люк, Мо ся кін, 
2013). За ві до мостя ми W.J. Elisens (1986), пил ко ві 
зер на три би Antirrhineae 3-бо роз но-оро ві з пер фо-
ро ва ною, дріб но сіт частою та сіт частою скульп ту-
рою. Згід но з до слі джен ня ми M. Bigazzi, M. Tardelli 
(1990) вони 3-бо роз но-оро ві з сіт частою скульп-
ту рою, зрід ка — стру ме нясто-сіт частою. Пил ко ві 
зер на представ ни ків Antirrhineae за га лом по діб ні за 
ти пом апер тур та скульп ту рою по верх ні, що може 
свід чи ти про фі ло ге не тич ну єд ність цієї три би. 
Слід від зна чи ти, що пил ко ві зер на представ ни-
ків ок ре мих ро дів, зок ре ма Antirrhinum, Cymbalaria 
(Мо ся кін, Цим ба люк, 2013), Holmgrenanthe Elisens, 
Neogaerrhinum Rothm. (Elisens, 1986), ма ють ок руг-
ло-три кут ні об ри си, як і в пил ку ін ших триб (див. 
ри су нок). Пил ко ві зер на ок ре мих ви дів Antirrhinum, 
Pseudorontium (A. Gray) Rothm., Maurandya (Elisens, 
1986; Цим ба люк, Мо ся кін, 2013) ха рак те ри зу ю ть ся 
злит тям бо ро зен. За га лом для пил ко вих зе рен три-
би Antirrhineae власти ві не чіт кі й чіт кі, ок руг лі або 
ви дов же ні за ек ва то ром ори. У пил ко вих зе рен ок-

ре мих представ ни ків ро дів Maurandya та Mohavea 
ви яв ле но кри шеч ку (Elisens, 1986). 

Ви снов ки

Пил ко ві зер на представ ни ків триб Gratioleae, 
Angelonieae, Cheloneae, Russelieae та Antirrhineae за-
га лом ви яв ля ють знач ну по діб ність за ти па ми апер-
тур, ха рак те ром скульп ту ри, фор мою, об ри са ми та 
роз мі ра ми. Най біль ше різ но ма ніт тя ти пів скульп-
ту ри ви яв ле но в пил ко вих зе рен представ ни ків 
Gratioleae. Таке знач не роз ма їт тя ти пів скульп ту ри 
пил ко вих зе рен цієї три би, оче вид но, свід чить про 
те, що ці типи до сить швид ко сфор му ва ли ся вже 
на ран ніх ета пах ево лю ції ро ди ни Plantaginaceae. 
Мож на при пус ти ти, що ви хід ним (ан цест раль-
ним) ти пом апер тур у пред ків усі єї цієї гру пи був 
бо роз но-оро вий із не чіт ко ви ра же ни ми ора ми й 
гла день кою, пер фо ро ва ною та ям частою скульп-
ту рою. От ри ма ні нами дані уз го джу ю ть ся з при пу-
щен ня ми (Elisens, 1986) про те, що злит тя бо ро зен 
у пил ко вих зе рен дея ких ви дів, пер фо ро ва на й сіт-
часта скульп ту ра по верх ні мо жуть роз гля да ти ся як 
ви хід ні типи. Більш про су ну ти ми ти па ми скульп-
ту ри є стру ме нясто-сіт частий і ве ли ко сіт частий. 
Пе ре хід ни ми ти па ми скульп ту ри мож на вва жа ти 
пер фо ро ва но-змор шку ва то-бо ро дав частий та сіт-
часто-бо ро дав частий. Та ким чи ном, пил ко ві зер-
на різ них су час них представ ни ків триб Gratioleae, 
Angelonieae, Cheloneae, Russelieae та Antirrhineae ха-
рак те ри зу ю ть ся вод но час як при мі тив ни ми, так і 
більш про су ну ти ми оз на ка ми, які по-різ но му про-
яв ляю ть ся в різ них ви дів. 

По рів нян ня мор фо ло гіч них особ ли востей пил-
ко вих зе рен до слі дже них нами триб з та ки ми 
представ ни ків ро ди ни Scrophulariaceae s. str. спо ну-
кає до ви снов ку, що за га лом вони по діб ні за 3-бо-
роз но-оро вим ти пом апер тур та сіт частою скульп-
ту рою. Од нак за ін ши ми оз на ка ми, та ки ми як об-
ри си, еле мен ти бу до ви апер тур та скульп ту ри, ми 
вия ви ли по діб ність цих триб за па лі но мор фо ло-
гіч ни ми оз на ка ми ско ріш до представ ни ків ін ших 
триб ро ди ни Plantaginaceae, а саме — Digitalideae та 
Veroniceae, ніж до представ ни ків Scrophulariaceae. 
А.Л. Тах та джян у різ них ва рі ан тах сво єї сис те ми 
роз гля дає ро ди ну Scrophulariaceae у ши ро ко му ро-
зу мін ні, од нак па лі но мор фо ло гіч ні дані кра ще 
уз го джу ю ть ся з ре зуль та та ми мо ле ку ляр ної фі ло-
ге не ти ки, а та кож част ко во, що сто су є ть ся лише 
ок ре мих триб, — з ос тан ньою сис те мою (Takhtajan, 
2009), в якій ав тор на ма гав ся вра ху ва ти дос туп ні 
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йому на той час мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ні дані. 
Ево лю цій но-па лі но мор фо ло гіч ний ана ліз ін ших 
триб ро ди ни Plantaginaceae буде вмі ще но в наступ-
ній стат ті. 
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ЭВОЛЮЦИОННО-ПАЛИНОМОРФОЛОГИЧЕСКИЙ 
АНАЛИЗ НЕКОТОРЫХ ТРИБ СЕМЕЙСТВА 
PLANTAGINACEAE 

С помощью светового и сканирующего электронного 
микроскопов изучены пыльцевые зерна 32 видов, 14 
родов, пяти триб семейства Plantaginaceae. Пыльцевые 
зерна исследованных видов преимущественно 3-бороздно-
оровые, редко 3-бороздные (некоторые роды триб Gratioleae 
и Cheloneae). Представители триб Gratioleae, Angelonieae, 
Cheloneae, Russelieae и Antirrhineae в целом проявляют 
сходство по типам апертур, характеру скульптуры, форме, 
очертаниям и размерам пыльцы. Наибольшее многообразие 
типов скульптуры характерно для пыльцы представителей 
трибы Gratioleae. Очевидно, это свидетельствует о том, 
что такие типы скульптуры сформировались на ранних 
этапах эволюции семейства Plantaginaceae. Исходным 
типом апертур является бороздно-оровый с нечеткими 
орами, доминирующий у пыльцы данных триб. Пыльцевые 
зерна характеризуются как примитивными, так и более 
продвинутыми типами скульптуры. Примитивными 
можно принять такие типы скульптуры, как гладкий, 
перфорированный и ямчатый, более продвинутыми — 
струйчато-сетчатый и крупносетчатый, переходными — 

перфорированно-морщинисто-бородавчатый и сетчато-
бородавчатый.

К л ю ч е в ы е  с л о в а:  пыльцевые зерна, морфология, 
систематика, филогения, Gratioleae, Angelonieae, Cheloneae, 
Russelieae, Antirrhineae, Plantaginaceae.

Z.M. Tsymbalyuk, S.L. Mosyakin
M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of 
Sciences of Ukraine, Kyiv

EVOLUTIONARY-PALYNOMORPHOLOGYCAL 
ANALYSIS OF SOME TRIBES OF THE FAMILY 
PLANTAGINACEAE 

Pollen morphology of 32 species belonging to 14 genera and five 
tribes of the family Plantaginaceae s.l. was studied using light and 
scanning electron microscopy. Pollen grains of the studied species 
are mainly 3-colporate, rarely 3-colpate (some genera of tribes 
Gratioleae and Cheloneae). Representatives of tribes Gratioleae, 
Angelonieae, Cheloneae, Russelieae, and Antirrhineae generally 
exhibit similarities of their pollen grains in the aperture types, 
surface sculpture, form, shape, and size. The highest diversity 
of surface sculpture types is characteristic of pollen grains in 
representatives of tribe Gratioleae. Such diversity probably was 
formed in the early stages of evolution of the family Plantaginaceae. 
The ancestral type of apertures was evidently 3-colporate with 
indistinct ora, dominating in pollen grains of the studied tribes. 
Pollen grains in these groups represent both primitive and more 
advanced types of sculpture. Smooth, perforate and foveolate 
sculpture types can be considered as primitive, while striate-
reticulate and macroreticulate sculpture is more advanced. 
Transitional sculpture types are perforate-rugulate-verrucate and 
reticulate-verrucate ones.

K e y  w o r d s:  pollen grains, morphology, taxonomy, phylogeny, 
Gratioleae, Angelonieae, Cheloneae, Russelieae, Antirrhineae, 
Plantaginaceae.


