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Реферат. По оценкам кариосистематиков, от 30 до 50 % видов наземных растений имеют полиплоидные 
кариотипы, соответственно, от 50 до 70 % растений – диплоиды. Один из механизмов диплоидизации неопо-
липлоидного кариотипа – хромосомные перестройки, ведущие к изменению числа хромосом в кариотипе – 
дисплоидии. Параллельно с процессами диплоидизации кариотипа, способствуя ей и дополняя ее, идут про-
цессы структурной и эпигенетической диплоидизации генома, утраты части дуплицированных генов. Мо-
жет быть, роль полиплоидии геномов в эволюции растений состоит, прежде всего, в том, что это эфемерное 
состояние, прежде всего, является эффективным способом дестабилизации генома, источником множества 
новых комбинаций аллелей, проходящих через жесткое решето отбора и  реализующихся позже на  стадии 
вторичного диплоида. Переход от полиплоида к диплоидному состоянию обоснован тем, что неополиплои-
ды не могут обеспечить высокий процент сбалансированных гамет из-за проблем с конъюгацией хромосом, 
а механизмы перехода к строгой попарной конъюгации хромосом таковы, что автоматически ведут к дипло-
идизации как генома, так и  кариотипа. Немаловажно и  то, что диплоидный кариотип обеспечивает более 
жесткий, быстрый, эффективный отбор адаптивно важных новых комбинаций аллелей, тем самым способ-
ствуя накоплению таксономически значимых признаков, видообразованию, и, в конце концов, прогрессив-
ной эволюции.

Ключевые слова. Мезополиплоид, неополиплоид, палеополиплоид, полиплоидия, сравнительная геномика, эво-
люция геномов.

Summary. As estimated by karyosystematists, from 30 to 50 % of land plant species exhibit polyploid karyotypes, re-
spectively, from 50 to 70 % of plants are diploids. One of the mechanisms of diploidization of a neopolyploid karyotype is 
chromosomal rearrangements leading to a change in the chromosome number in genomes – so-called dysploidy. In paral-
lel with the processes of karyotype diploidization, contributing to it and supplementing it, there are processes of structur-
al and epigenetic diploidization of the genome, the loss of part of the duplicated genes. It may be that the role of genome 
polyploidy in plant evolution lies primarily in the fact that this ephemeral state is primarily an effective way to destabilize 
the genome, a source of many new combinations of alleles that pass through a rigid selection sieve and are realized later 
at the secondary diploid stage. The transition from a polyploid to a diploid state is justified by the fact that neopolyploids 
cannot provide a high percentage of gametes carring balanced chromosome sets due to problems with chromosome pair-
ing in meiosis I. The mechanisms of transition to strict pairwise chromosome pairing are such that automatically leads to 
diploidization of both the genome and the karyotype. It is also important that the diploid karyotype provides more strin-
gent, faster, more efficient selection of adaptively important new combinations of alleles, thereby contributing to the accu-
mulation of taxonomically significant traits, speciation, and, as a result, to progressive evolution.
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В истории всех современных таксонов цветковых растений неоднократно повторялся цикл: 
межвидовая гибридизация  – полиплоидизация  – геномный шок  – всплеск изменчивости генома 
и транскриптома – потеря части генов – стабилизация кариотипа – вторичная диплоидизация – меж-
видовая гибридизация (Родионов и др., 2019, 2020). В этом нас убеждают, в частности, кариологические 
исследования. Растений, кариотип которых выглядит как полиплоидный, много. Так, Munzing (1936) 
и Darlington (1937) полагали, что около половины кариотипов цветковых растений – полиплоидные. 
Stebbins (1950) полагал, что полиплоидов среди растений 30–35 %. Высокая доля полиплоидов среди 
растений, обитающих в экстремальных условиях (Пробатова, 1977), позволяет думать, что полиплои-
дизация генома/кариотипа – это способ освоения новых и нарушенных экологических ниш. Немало-
важно и то, что полиплоид часто репродуктивно изолирован от «родителей». Далее, у аллополиплои-
дов можно ожидать большее разнообразие аллелей, чем у родительских форм. Для аллополиплоидных 
гибридов характерен гетерозис (механизмы которого требуют изучения), и, наконец, наличие несколь-
ких копий одного гена в геноме у полиплоидов создает условия для дивергенции генов и приобретения 
ими новых функций. 

С другой стороны, сам по себе факт, что полиплоидов в природе относительно много, еще не до-
казательство того, что они играют выдающуюся роль в эволюции растений. Полиплоидов может быть 
относительно много, потому что они легко возникают при межвидовой гибридизации, однако ничего 
принципиально нового в плане эволюционных инноваций полиплоидизация генома не создает (Soltis 
et al., 2014). Эволюционный прогресс может быть связан только с диплоидами, полиплоиды вполне мо-
гут быть лишь терминальными стадиями эволюции филогенетической ветви – «dead-ends» в эволюции 
(Mayrose et al., 2015). Об этом свидетельствуют, в частности, результаты экспериментов по получению 
полиплоидов с помощью колхицина, термообработки и т. п. Искусственно полученные полиплоиды 
не отличаются принципиально от своих диплоидных предков, не имеют перед ними преимуществ. Му-
тации в геномах полиплоидов «забуферены» и не могут быть подхвачены отбором – поэтому у поли-
плоидов ограниченный эволюционный потенциал (Soltis et al., 2014). 

Эти убедительные аргументы привели к тому, что в какой-то момент интерес к полиплоидии 
как к фактору прогрессивной эволюции снизился (Soltis et al., 2014). Тем неожиданней оказались ре-
зультаты сравнения полностью секвенированных геномов цветковых растений. Они показали, что все 
они, не только виды с характерной морфологией полиплоидного кариотипа, но и виды с хромосомны-
ми наборами, выглядящими как диплоиды, кариотипами с надежной бивалентной конъюгацией хро-
мосом в мейозе I, имеют в геноме протяженные дуплицированные и триплицированные синтенные 
группы генов – следы актов полногеномной полиплоидизации – WGD (Vanneste et al., 2014; Van de Peer 
et al., 2017; Benton et al., 2022). То есть, даже имея дело с кариотипом, в котором всего 2 пары хромосом, 
как в кариотипе цингерии Биберштейна (Kotseruba et al., 2003; Ким и др., 2009), мы должны помнить, 
что это палеополиплоид, в филогенетической истории которого имели место по крайней мере 5 актов 
WGD (Van de Peer et al., 2017). Более того, время, когда имели место примерно 75 % актов полиплоиди-
зации генома (полногеномной дупликации – WGD), примерно соответствует границе мезозоя и кай-
нозоя. Вероятно, аллополиплоиды имели больше шансов выжить в изменившихся экологических усло-
виях (Vanneste et al., 2014; Van de Peer et al., 2017).

Отсюда следует: удивительно не то, что при кариологическом исследовании, по оценкам клас-
сиков-кариологов растений, от 30 до 50 % видов наземных растений имеют полиплоидные кариотипы, 
а то, что, по их же оценкам, от 50 до 70 % растений имеют диплоидный кариотип. 

При описании событий, сопровождающих появление нового полиплоида, используют предло-
женные кариологом Фаварже (Favarger, 1961) термины неополиплоид, мезополиплоид и  палеополи-
плоид в их современной «пост-геномной» интерпертации (Mandáková et al., 2010). При этом неополи-
плоидом называют недавно возникшие полиплоиды с кариотипом (геномом), число хромосом в ко-
тором есть результат сочетания полных наборов хромосом (субгеномов) очевидных или предпола-
гаемых предковых диплоидных видов. Термин «палеополиплоид» используется обозначения генома 
(кариотипа), морфология кариотипа которого и поведение хромосом которого в мейозе как у диплои-
да, а полиплоидное прошлое палеополиплоида становится очевидным только после анализа последо-
вательностей ядерного генома. Мезополиплоидные виды демонстрируют диплоидоподобный мейоз, 
и дисомное наследование аллелей, однако родительские субгеномы в геноме мезополиплоида все еще 
можно различить сравнительными цитогенетическими и филогенетическими методами (Mandáková et 
al., 2010). По нашему мнению, в этом потоке событий, между неополиплоидами и мезополиплоидами 
имеет смысл выделить стадию эуполиплоида (от “эу-“ – от др.-греч. εὖ- «хорошо» – хороший, благой, 
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добротный; настоящий, подлинный, истинный) – такое состояние полиплоида, когда его полиплоид-
ная природа не вызывает никаких сомнений, но геном (кариотип) эуполиплоида, в отличие от неопо-
липлоида, уже относительно стабилен ( Родионов и др., 2010; 2019). Именно в состоянии эуполиплоида 
находится большинство геномов/кариотипов многочисленных «хороших» полиплоидных видов расте-
ний, которых среди цветковых растений только в родах, где можно видеть полиплоидные ряды, не ме-
нее 15 % (а в родах с низким основным числом хромосом х = 2–7 до 50 %), а среди папоротников – треть 
(типичный пример эуполиплоида – кариотип и геном Triticum aestivum, 2n = 42, x = 7).

Проблема «упорядоченного» спаривания гомологов у полиплоидов недооценивается кариоло-
гами. Barker et al. (2016) показали, что из 208 видов полиплоидных цветковых растений, у которых был 
описан мейоз, только у 92 видов во время первого мейотического деления мультиваленты не наблюда-
лись. Между тем мультиваленты в мейозе I – угроза неправильного расхождения хромосом (Soares et 
al., 2021).

Один из механизмов диплоидизации неополиплоидного кариотипа – хромосомные перестрой-
ки, ведущие к изменению числа хромосом в кариотипе – дисплоидии. При этом изменение числа хро-
мосом происходит, как правило, не за счет утраты какой-либо пары гомологичных хромосом, а в ре-
зультате тандемных слияний, иногда  – разделений хромосом, а  также в  результате встраивания це-
лых хромосом во внутренние районы другой хромосомы (Mandáková et al., 2010; Schubert, Lysak, 2011; 
Mandáková, Lysak, 2018). Так, например, у вида Gossypium hirsutum (хлопчатник) n=13, а у близкого ему 
вида из другого рода Gossypioides kirkii (n = 12). Сравнение геномов показало, что причина различий 
в числе хромосом – серия транслокаций. Половина хромосомы 4 G. kirkii  гомологична половине хро-
мосомs 4 G. hirsutum, вторая половина генов хромосомы 4 G. kirkii у G. hirsutum лежит в хромсоме 2. 
Хромосома 6 G. kirkii – результат слияния части хромосомы 2 G. hirsutum, встроившейся в центр хро-
мосомы 6 G. hirsutum, где, кроме того, еще и часть генов хромосомы 4 G. hirsutum (Udall et al., 2019). 
Этот и другие примеры показывают, что в родах, где кариологически определяются несколько основ-
ных чисел хромосом, по-видимому, активно идут процессы дисплоидизации (Mandáková, Lysak, 2018).

Исследование кариотипов сотен видов разных семейств показало, что при реорганизации 
кариотипа полиплоида в  ряду поколений чаще число хромосом уменьшается, чем увеличивается 
(Mandáková, Lysak, 2018).

Параллельно с  кариологической диплоидизацией кариотипа постепенно идет функциональ-
ная (эпигенетическая) и структурная диплоидизация генома полиплоидов. Как правило, у неополи-
плоидов и мезополиплоидов идет процесс потери части генов. С легкой руки R. J. Langham и др. (2004) 
структурную диплоидизацию генома обозначают термином «фракционирование генома». Значение 
этого процесса в эволюции геномов растений трудно переоценить. Если предположить, что гаплоид-
ный геном общего предка наземных растений имел один геном (был истинным гаплоидом), то после 
серии полногеномных дупликаций и трипликаций генома у яблони каждый ген должен быть представ-
лен 24-мя аллелями (повторен 24 раза), у злаков 32 раза, у капусты Brassica oleraceae 144 раза (Liang, 
Schnable, 2018), а число генов в геноме растений должно быть значительно больше, чем число генов 
в геноме позвоночных, в истории которых два WGD имели место около 450 млн. лет назад (Sacerdot et 
al., 2018). Действительно, в геноме человека около 20 тыс. протеин-кодирующих генов, а в геномах рас-
тений число генов, как правило, больше – варьирует от 8166 у одноклеточной зеленой водоросли Ost-
reococcus tauri до примерно 95000–125000 у пшеницы Triticum aestivum. В среднем, 64,5 % генов в гапло-
идном геноме растений имеют копии (паралоги), доля генов, имеющих в геноме паралоги, варьирует 
от 45.5 % у мха Physcomitrella до 84,4 % у яблони Malus domestica (Panchy et al., 2016). Так, геном бананов 
Musa accuminata (2n = 22) 75–100 млн лет назад прошел через три раунда аллополиплоидизации и со-
стоит сейчас из 36542 протеин-кодирующих генов. Большинство (65,4 %) генов представлены в геноме 
лишь одной копией, и только 10 % сохранили 4 копии предковых геномов (D’hont et al., 2012). «Фрак-
ционирование» генома, как правило, неслучайно – предпочтительно теряются гены одного из роди-
тельских субгеномов, а гены второго родителя предпочтительно остаются. Например, сравнивая ге-
ном тетраплоида Zingeria trichopoda (2n = 8) с геномом его диплоидного предка Z. biebersteiniana (2n = 
4, второй предок неизвестен) можно видеть, что Z. trichopoda утратила почти все гены 35S рРНК, зна-
чительную часть генов 5S рРНК и все центромерные повторы, а копии этих генов в субгеноме второго 
«родителя» сохранились (Kotseruba et al., 2003). Сохраняются гены, продукты которых работают в со-
ставе мультипротеиновых комплексов, и регуляторные гены (D’hont et al., 2012; Wang et al., 2021). Что-
бы оценить скорость «фракционирования» генома, рассмотрим, что происходит с геномом рапса. Ам-
фидиплоид рапс (Brassica napus, геном AACC, 2n = 36) образовался примерно 7500 лет назад в результа-
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те гибридизации капусты B. oleracea (геном CC, 2n = 18) и репы B. rapa (геном AA, 2n = 20). В дикорасту-
щем состоянии неизвестен. В гаплоидном геноме B. oleracea 58 315 генов, в геноме B. rapa 59 864 генов. 
Можно было ожидать, что в геноме B. napus будет (А+С) 118 179 генов – на самом деле их 108 580 генов, 
кроме того, 955 генов B. napus уникальны и не найдены у родителей. То есть, за короткий период в 7,5 
тыс. лет из генома рапса утрачено 10 тысяч генов, 1 тыс. генов приобретена новых (Bayer et al., 2021). 

Молекулярные механизмы «фракционирования» генома у растений оказались совсем не таки-
ми, как это наблюдается у животных. У животных, как правило, происходит функциональная диплои-
дизация генома – дуплицированные копии генов накапливают мутации и псевдогенизируются. У рас-
тений фракционирование генома предпочтительно идет за счет внутрихромосомной рекомбинации 
(Li et al., 2021). Возможное исключение из этого правила: папоротники. Среди современных папорот-
ников 30 % видов – полиплоиды (Wood et al., 2009). При этом у папоротников наблюдается необычная 
для растений закономерность: размер их генома пропорционален числу хромосом в кариотипе, при 
этом хромосом в геноме много (средний индекс x = около 55). (Nakazato et al., 2008). Предполагается, 
что причина этого в том, что у папоротников при диплоидизации происходит псевдогенизация дупли-
цированных генов, а не делеция их (Szövényi et al., 2021).

Приведенные факты показывают, всю обоснованность вставшей перед современными исследо-
вателями проблемы: если в истории всех современных таксонов цветковых растений постоянно появ-
ляются неополиплоиды, то почему среди растений так много диплоидов (палеополиплоидов)? 

Может быть, полиплоидия только эфемерное состояние, только способ дестабилизации генома, 
источник множества новых комбинаций генов, проходящих через жесткое решето отбора и реализую-
щихся уже на стадии диплоидов?

Может быть, полиплоиды не могут обеспечить высокий процент сбалансированных гамет из-за 
проблем с конъюгацией хромосом, а переход к строгой попарной конъюгации хромосом автоматиче-
ски ведет к диплоидизации кариотипа?

Благодарности. Работа выполнена при поддержке гранта РНФ #22-24-01117 и, на начальных этапах исследова-
ния, гранта СПбГУ PURE ID 60256916.
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