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ПРИРОДНАЯ ПОЛИПЛОИДИЯ У АМФИБИЙ*
Рассмотрена проблема полиплоидии у  амфибий. Ныне известны 53  полиплоидных вида 

из 15 родов и 10 семейств. Все они встречаются только среди бесхвостых амфибий. Эти виды 
можно распределить по 4  группам с  разным уровнем плоидности: I (триплоиды)  — 4  вида 
Bufotes, II  (тетраплоиды) — 33 вида из 14 родов и 10 семейств, III (октоплоиды) — 12 видов 
из 3 родов и 3 семейств и IV (додекаплоиды) — 4 вида из рода Xenopus. Известен лишь один 
таксон надвидового уровня (подрод Xenopus), полностью состоящий из полиплоидных видов 
(от 4n до 12n). Среди амфибий насчитывается не менее 10 диплоидно-полиплоидных комплек-
сов. В природе триплоидные особи могут возникать в зоне гибридизации ди- и тетраплоид-
ных видов, а также с невысокой встречаемостью в пределах диплоидных видов. Кроме того, 
полиплоидные особи (от 3n до 5n) обычны среди диплоидно-полиплоидных гибридогенных 
форм, размножение которых происходит за счет различных типов клонального наследования 
(Ambystoma и Pelophylax). Концепция сетчатого (гибридогенного) видообразования, связанная 
с межвидовой гибридизацией, клональным наследованием и полиплоидией, подтверждается 
для амфибий в свете новых данных. Полиплоидные виды амфибий значительно чаще встре-
чаются в южных регионах земного шара, чем на севере. В Ориентальной области полиплоиды 
практически отсутствуют. Библиогр. 39 назв. Ил. 1. Табл. 2.
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Th is article examines polyploidy in amphibians. 53 polyploid species from 15 genera and 10 families 
(only anurans) are currently recognized. Th ey can be arranged in 4 groups with diff erent ploidy levels: 
I (triploids), 4 species of the toad genus Bufotes, II (tetraploids), 33 species from 14 genera and 10 fami-
lies, III (octoploids), 12 species from 3 genera and 3 families, and IV (dodeсaploids), 4 species of the 
genus Xenopus. Only one taxon above the species level totally consisting of polyploid (4n to 12n) spe-
cies is known (the subgenus Xenopus). At least 10 diploid-polyploid species complexes were revealed 
among amphibians. In nature, triploid individuals can originate in the hybridization zone between 
di- and tetraploid species. Occasionally, some triploids occur within populations of diploid species. 
Also polyploids (3n to 5n) are common among diploid-polyploid hybridogenetic forms, which breed 
clonally (Ambystoma and Pelophylax). Th e concept of reticulate (hybridogenous) speciation involved 
the hybridization between species, clonal inheritance and polyploidy is supported by current data. 
Polyploid amphibian species are mainly distributed in southern regions (Africa, South America, and 
Australia). In fact, the Oriental realm lacks polyploid amphibians. Refs 39. Figs 1. Tables 2.
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Полиплоидия у животных длительное время привлекает особое внимание ис-
следователей. Ее важность подчеркивается тем, что в  ходе эволюции, например 
у позвоночных, полная дупликация всего генома происходила как минимум дваж-
ды [1]. Различают два типа полиплоидов. Автополиплоиды возникают за счет удво-
ения собственного генома, а аллополиплоиды — путем объединения геномов двух 
или более разных видов. Цель нашей работы — обобщить накопившиеся данные 
по природной полиплоидии у амфибий.

В этом классе насчитывается около 7500 видов. Среди них выявлено 53 поли-
плоидных вида, которые относятся к 15 родам и 10 семействам. Все они встреча-
ются только среди бесхвостых амфибий. В отличие от рептилий и рыб, все поли-
плоидные виды амфибий бисексуальные. По уровню плоидности среди них можно 
выделить четыре группы: 

— группа I: триплоиды, 3n — 4 вида зеленых жаб из рода Bufotes (Bufonidae);
— группа II (самая большая): тетраплоиды, 4n — 33 вида из 14 родов и 10 се-

мейств;
— группа III: октоплоиды, 8n — 12 видов из 3 родов и 3 семейств;
— группа IV: додекаплоиды, 12n — 4 вида из рода Xenopus (Pipidae). 
Среди амфибий только один таксон надвидового уровня (подрод Xenopus) 

полностью состоит из полиплоидных видов. Он включает 15 тетраплоидных, 8 ок-
топлоидных и 4 додекаплоидных вида [2]. Часть этих видов пока еще не описана.

Ранее предполагалось, что все представители семейства Sirenidae из  отряда 
хвостатых амфибий являются полиплоидами [3]. Однако позднее было установле-
но, что сирены, как и другие примитивные хвостатые амфибии, характеризуются 
большими кариотипами, которые, по-видимому, не имеют отношения к полипло-
идии [4]. 

Как правило, полиплоидные виды встречаются в составе диплоидно-полипло-
идных комплексов, которые включают как полиплоидные, так и диплоидные (ро-
дительские по отношению к полиплоидным) виды. Среди амфибий насчитывается 
не менее 10 таких комплексов (табл. 1). Для многих полиплоидных видов их взаи-
моотношения с диплоидными видами до сих пор не установлены. Важно отметить, 
что иногда в зонах контакта диплоидных и тетраплоидных видов могут появлять-
ся триплоидные гибридные особи. Такие случаи были отмечены у представителей 

Таблица 1. Диплоидно-полиплоидные комплексы

Семейство Комплекс Количество видов Источник
2n 3n 4n 8n

Bufonidae Род Bufotes 3 4 2 [29]
Комплекс Sclerophrys asmarae 2 1 [30]

Ceratophryidae Комплекс Ceratophrys joazeirensis 1 3 [31]
Dicroglossidae Hoplobatrachus occipitalis 1 1 [32]
Hylidae Комплекс Dryophytes versicolor 1 1 [33]

Комплекс Phyllomedusa tetraploidea 1 1 [7]
Leptodactylidae Комплекс  Pleurodema kriegi 1 2 1 [34]
Odontophrynidae Комплекс Odontophrynus americanus 1 1 [35]
Pipidae Комплекс Xenopus tropicalis 2 3 [36]
Pyxicephalidae Комплекс Tomopterna tandyi 2 1 [37]
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трех родов: у зеленых жаб (Bufotes) в Средней Азии [5], у квакш (Dryophytes) в Се-
верной Америке [6] и у квакш (Phyllomedusa) в Южной Америке [7]. 

Кроме того, полиплоидные особи обычны среди диплоидно-полиплоидных 
гибридогенных форм. Среди них полиплоиды не формируют самостоятельных 
видов. Их размножение, как правило, тесно связано с  диплоидными гибридами. 
Такие формы известны только в двух родах хвостатых и бесхвостых амфибий. Их 
размножение происходит за счет различных типов клонального наследования (на-
пример, гиногенез и кредитогенез). Так, гиногенетические гибриды в североамери-
канском роде Ambystoma, изначально возникшие от скрещивания самок A. barbouri 
и самцов A. laterale, комбинируют в себе геномы пяти родительских диплоидных 
видов (A. laterale, A. jeff ersonianum, A. texanum, A. tigrinum и A. barbouri). Среди них 
выявлены 2  диплоидных, 7  триплоидных, 13  тетраплоидных и  2  пентаплоидных 
комбинации геномов или биотипов [8, 9]. По молекулярным оценкам, эти гибриды 
могли возникнуть в конце миоцена, т. е. около 5,1–5,3 млн лет назад [10]. 

Другой диплоидно-полиплоидный гибридогенный комплекс формируют ев-
ропейские зеленые лягушки рода Pelophylax. Так, съедобная лягушка (P. esculentus) 
представлена однополыми или обоеполыми мероклональными гибридами с генома-
ми двух родительских диплоидных видов, P. lessonae и P. ridibundus (рисунок). Среди 
этих гибридов выявлены диплоидная, две триплоидных, тетраплоидная и пентапло-
идная формы [11–14]. Кроме того, в этом роде есть и другая гибридогенная форма 
(P. grafi ), которая является полуклональным гибридом между диплоидными видами 
P. perezi и P. ridibundus. Однако у P. grafi  отмечены только диплоидные особи [15].

Предполагаемые пути возникновения диплоидно-полиплоидных гибридогенных форм (Pelo-
phylax) и полиплоидных видов (Bufotes).

Черные кружки — обоеполые неклональные виды, а красные — формы, размножение которых 
происходит за счет различных типов клонального наследования. Перечеркнутые кружки обозна-
чают предположительно вымершие формы. Зеленым цветом обозначены геномы (аббревиатуры, 
состоящие из первых букв латинских названий диплоидных видов), передаваемые в гаметах.
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Важно отметить, что клональные процессы обнаружены и у триплоидных ви-
дов зеленых жаб рода Bufotes, обитающих в высокогорьях Памира, Каракорума, за-
падных Гималаев и юго-западной окраины Тибета [25, 27–29]. 

Триплоидные особи могут спонтанно появляться в зонах гибридизации меж-
ду близкородственными диплоидными видами. Два таких гибрида были найдены 
в родах Lithobates и Anaxyrus [16, 17]. Наличие 3n гибридов также предполагалось 
в гибридной зоне между Pelophylax epeiroticus и P. ridibundus [18], что требует допол-
нительного подтверждения. 

Триплоидные особи могут встречаться в  самих популяциях диплоидных ви-
дов. Спонтанная природная автополиплоидия обнаружена у 19 видов из 13 родов 
и 9 семейств хвостатых и бесхвостых амфибий (табл. 2). Вероятно, она существу-
ет у любого вида амфибий, хотя ее встречаемость, как правило, очень невысокая. 
Теоретически, автотриплоиды могут появляться как результат незавершенности 
мейоза (отсутствие второго редукционного деления) в спермато- или оогенезе (ди-
плоидные гаметы), а также супрессии выделения полярного тельца из оплодотво-
ренного яйца или эндоредупликации женского генома в яйце сразу же после опло-
дотворения. Однако этот вопрос остается очень плохо изученным.

Таблица 2. Природная спонтанная автополиплоидия у амфибий [38, 39]: 
n — количество триплоидных особей; Is и Isp — встречаемость (%) полиплоидных особей 

в популяциях и среди особей своего вида

Семейство Вид n Пол Is Isp

Alsodidae Eupsophus vertebralis 1 sad ♀ 4,0 2,0
Ambystomatidae Ambystoma texanum 2 ♀ 1,6 1,0

Ambystoma laterale 2 ♂ 3,5 0,2
Ambystoma gracile 1 ♂ 1,6 0,8
Ambystoma jeff ersonianum 1 larva 0,2 0,2

Bombinatoridae Bombina orientalis 1 juv 11,1 1,8
Bufonidae Sclerophrys poweri 1 ♀ – 20,0

Bufotes viridis 1 ♀ 12,5 0,8
Bufotes variabilis 1 ♂ 12,5 1,8
Bufotes balearicus 1 ♂ 12,5 1,3
Strauchbufo raddei 1 ♀ 5,6 0,6

Craugastoridae Holoaden luederwaldti 1 ♂ 14,3 14,3
Leiopelmatidae Leiopelma hochstetteri 1 ♀ 16,7 16,7
Pipidae Xenopus tropicalis – – – –
Ranidae Lithobates palustris 1 ♂ – –

Pelophylax cerigensis 1 sad 5,6 5,6
Pelophylax cretensis 1 larva 10,0 6,7

Salamandridae Lissotriton vulgaris 2 ♂ 4,0 0,5
Triturus dobrogicus 1 ♂ 1,9 0,7

У позвоночных полиплоидные виды в  подавляющем большинстве случаев 
возникли за счет гибридизации. Так, у амфибий гибридное происхождение пред-
полагается для 40 таких видов. Происхождение остальных 13 видов пока остает-
ся неясным. Для объяснения процесса возникновения полиплоидных видов была 
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предложена концепция так называемого сетчатого (или гибридогенного) видо-
образования [19]. Суть ее сводится к поэтапному повышению уровня плоидности 
за счет гибридизации и  клонального наследования (рисунок). На первом этапе 
близкородственные виды при совместном обитании могут продуцировать гибри-
ды. Как правило, эти гибриды диплоидные и  могут перейти к  клональному раз-
множению. Иногда среди них могут спонтанно появляться триплоиды. На втором 
этапе триплоидные линии стабилизируются. При скрещивании между собой или 
с родительскими видами триплоиды могут дать тетраплоидное потомство. Такие 
тетраплоиды, вероятно, должны размножаться клонально, но часть из них на тре-
тьем, заключительном этапе, возможно, может перейти к половому размножению, 
дав начало новому бисексуальному полиплоидному виду. Аналогичным образом 
теоретически могут возникать и формы с более высокой плоидностью.

Рассмотрим эту схему более детально. Действительно, при лабораторных скре-
щиваниях близкородственных диплоидных видов, например у тритонов (Triturus 
и Pleurodeles) и жаб (Anaxyrus, Rhinella и Sclerophrys), в гибридном потомстве перво-
го и второго (F2 или B1) поколений неоднократно были отмечены полиплоидные 
(3n и 4n) особи [20, 21]. Наши исследования показали, что среди таких гибридов 
полиплоиды, как правило, крайне редки (в среднем 1 %, разброс 0–3 %, 11 комбина-
ций скрещиваний). Однако у гибридов третьего поколения (например, в роде Tritu-
rus) полиплоиды (3n) не представляли большой редкости (в среднем 14 %, разброс 
0–33 %, три комбинации скрещиваний). При лабораторной гибридизации в  ряде 
групп амфибий было установлено, что чем больше генетические дистанции между 
родительскими видами, тем больше полиплоидов (3n и  5n) среди их гибридного 
(F1) потомства [22].

Как возникают гибридные клональные линии до сих пор неясно. Известно 
лишь, что, по крайней мере, в двух родах (Pelophylax и Ambystoma) вновь получен-
ные при скрещивании диплоидных видов гибриды действительно могут спонтан-
но переходить к более или менее устойчивому клональному размножению [23, 24]. 
Однако в других группах амфибий клональное наследование у таких гибридов пока 
не выявлено. 

Как происходит переход от 3n к  4n? Триплоидные гибридные особи у  Am-
bystoma  [23], Pelophylax [24] и  Bufotes [25] могут производить диплоидные гаме-
ты. Следовательно, теоретически в их потомстве могут появляться тетраплоиды. 
К  сожалению, пока мало данных о  том, какой тип наследования характерен для 
таких тетраплоидных гибридов. Так, у амбистом они, как правило, размножаются 
клонально [23]. У зеленых лягушек немногочисленные половозрелые тетраплоид-
ные гибриды пока были найдены лишь в  Латвии и  на юге Швеции [12, 13]. Они 
представлены только самцами и ничего не известно о том, как они размножаются 
и какие гаметы производят. Поэтому вопрос о том, могут ли тетраплоиды перейти 
от клонального к половому размножению, завершая цикл сетчатого видообразова-
ния, для амфибий пока остается нерешенным.

Как вновь возникшие полиплоиды могут создавать новые популяции? Недав-
но было установлено, что у некоторых бесхвостых амфибий полиплоидные гибри-
ды издают брачные крики, которые заметно отличаются от таковых у диплоидов. 
Например, среди зеленых жаб триплоиды имеют более тонкую трель, чем диплои-
ды [26]. Возможно, за счет этого у триплоидов мог возникнуть механизм избира-
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тельного спаривания на основе различий в брачных сигналах. Возможно, благодаря 
гибридному происхождению полиплоиды имеют и другие экологические, поведен-
ческие или репродуктивные отличия от своих диплоидных родителей. Такие же от-
личия можно предполагать и между триплоидными и тетраплоидными особями.

Какие селективные преимущества имеют полиплоиды? Преимущества авто-
полиплоидов неочевидны. Однако аллополиплоиды, являясь гибридами, имеют 
повышенную гетерозиготность, и, как следствие, повышенную выживаемость. Од-
нако у них возникает проблема с фертильностью, которую они могут решать с по-
мощью перехода к клональному размножению. Гибриды обычно имеют преимуще-
ства на границах ареалов, в экотонах и антропогенно-разрушенных ландшафтах. 
Гибридные триплоидные виды зеленых жаб населяют высокогорные пустыни, в ко-
торых не встречаются диплоидные родительские виды [27]. Предполагают, что кло-
нальный геном у этих триплоидных видов, который передается через диплоидные 
ооциты, несет в себе гены, отвечающие за существование этих видов в экстремаль-
ных климатических условиях, тогда как два остальных рекомбинирующих генома 
позволяют им нормально эволюционировать, как это происходит у обычных ди-
плоидных видов [28]. Кроме того, полиплоидные виды, получив дополнительный 
чужой геном, могут иметь селективные преимущества перед диплоидными видами, 
так как у них появляется больше возможностей для эволюционных экспериментов 
и получения новых генов или их комбинаций. 

Какое географическое распределение имеют полиплоидные виды амфибий? 
Они явно преобладают в южных регионах. Так, в Афротропической области выяв-
лено 19 тетраплоидных, 8 октоплоидных и 4 додекаплоидных видов, в Неотропи-
ческой — 5 тетраплоидных и 4 октоплоидных видов, а в Австралийской — 5 тетра-
плоидных видов. Северные районы заметно беднее по числу полиплоидных видов. 
В Палеарктической области встречаются только 4 триплоидных и 2 тетраплоидных 
вида зеленых жаб. Лишь один из них (Bufotes zamdaensis) слегка заходит в Ориен-
тальную область [29], где другие полиплоидные виды пока не найдены. В Неаркти-
ке зафиксирован только один тетраплоидный вид (Dryophytes versicolor). Различные 
диплоидно-полиплоидные гибридогенные формы (Ambystoma и Pelophylax esculen-
tus) встречаются только в умеренных широтах Неарктики и Палеарктики. Спонтан-
ные аллополиплоиды также чаще встречаются в северных регионах (14 видов из 19).
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