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Актуальность. Лук многоярусный Allium × proliferum (Moench) 
Schrad. ex Willd., 1809 (2n=2x=16) – вид, для которого харак-
терно только вегетативное размножение: воздушными 
или подземными луковицами. Показано, что образцы этого вида 
являются гибридами Allium cepa и Allium fistulosum (Fiskesjo, 
1975; Vosa, 1976; Schubert et al., 1983; Puizina, Papes, 1999). В кол-
лекции in vitro ВИР сохраняются образцы A. × proliferum, которые 
были получены из разных источников, однако, их родословная 
нам неизвестна. Поэтому существует необходимость опреде-
ления уровня плоидности и геномного состава образцов, под-
держиваемых в коллекции. Материал  и  методы. В исследо-
вании использовали 13 образцов A. × proliferum, сохраняемых 
в коллекции in vitro ВИР. Для характеристики уровня плоид-
ности и геномного состава образцов использовали методы моле-
кулярной цитогенетики: FISH c хромосомоспецифичными мар-
керами: 5S и 18S/25S рДНК и GISH с дифференциально мечеными 
ДНК предполагаемых родительских видов: A. cepa и A. fistulosum. 
Результаты. GISH анализ показал, что все изученные образцы 
представляют собой гибриды A. cepa c A. fistulosum. Большая 
часть (10 из 13 изученных) образцов были определены как дипло-
идные гибриды, кариотип которых включает восемь хромосом 
A. cepa и восемь хромосом A. fistulosum. Образец К 3206 также 
представляет собой диплоидный 16-ти хромосомный гибрид 
с восемью хромосомами A. cepa, семью – A. fistulosum и одной 
перестроенной хромосомой. Образцы К 3205 и К 3202 пред-
ставляют собой полиплоидные формы. У A. × proliferum К 3202 
выявлено семь хромосом, A. cepa и 16 хромосом A. fistulosum, одна 
из которых имеет локализованную терминально интрогресию 
генетического материала A. cepa. Для образца К 3205 харак-
терно наличие 16-ти хромосом, A. cepa и 13 хромосом A. fistulosum. 
У этого образца выявлена только одна хромосома Allium fistulosum 
c локусом 5S рДНК. Выводы. Таким образом, в коллекции пред-
ставлены образцы лука многоярусного, имеющие кариотипи-
ческие различия.

Ключевые слова: лук многоярусный, Allium × proliferum, межви-
довые гибриды, in situ гибридизация.
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Background. Top onion, Allium × proliferum (Moench) Schrad. ex 
Willd., 1809 (2n=2x=16), is a species that is characterized by vegetative 
propagation by air or underground bulbs only. Accessions of this species 
have been shown to be hybrids of Allium cepa and Allium fistulosum 
(Fiskesjo, 1975; Vosa, 1976; Schubert et al., 1983; Puizina and Papes, 
1999). Accessions of Allium × proliferum were obtained from vari-
ous sources and conserved in the in vitro collection of VIR. However, 
their pedigree was unknown, therefore there was a need to determine the 
ploidy level and genomic composition of these accessions. Materials 
and Methods. Thirteen Allium × proliferum accessions from the VIR 
in vitro collection were studied. To characterize the ploidy level and 
genomic composition of the accessions, the research employed FISH 
with chromosome-specific markers (5S and 18S/25S rDNA) and GISH 
with differentially labeled DNA of the putative parent species, i.e., 
A. cepa and A. fistulosum. Results. According to GISH, all the studied 
accessions were hybrids of A. cepa and A. fistulosum. Most (10 out of 13) 
accessions were determined as diploid hybrids with eight A. cepa and 
eight A. fistulosum chromosomes. The accession К 3206 turned out to 
be a diploid 16-chromosome hybrid with eight A. cepa, seven A. fistulo-
sum chromosomes and one rearranged chromosome. Accessions К 3205 
and К 3202 were found to be polyploids. The A. × proliferum accession 
К 3202 contained seven A. cepa and 16 A. fistulosum chromosomes. The 
accession К 3205 is characterized by the presence of 16 chromosomes 
hybridizing with A. cepa DNA and 13 chromosomes hybridizing with 
A. fistulosum DNA. Only one chromosome of A. fistulosum in this acces-
sion was revealed to have a 5s rDNA locus. Conclusions. The above 
shows that the collection contains top onion accessions with karyotypic 
differences.

Key words: top onion, Allium × proliferum, interspecific hybrids, in situ 
hybridization.
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Введение

Лук многоярусный Allium × proliferum (Moench) 
Schrad. ex Willd., 1809 – многолетнее растение, размно-
жающееся только вегетативно: воздушными или под-
земными луковицами. Его характерной особенностью 
является образование на семенных стрелках луковиц 
вместо цветков в 2, 3 и даже в 4 яруса. Наряду с луко-
вицами, в соцветиях могут формироваться стерильные 
цветки (Puizina, 2013). В литературе можно встретить 
этот вид под названиями A. aobatum Araki и A. wakegi 
Araki – для образцов восточно-азиатской группы, или 
Allium cepa L. var. viviparum (Metzg.) Alef и A. cepa var. 
proliferum (Moench) Schrad. – для образцов евразийской 
группы (Fritsch, Friesen, 2002). Изначально его класси-
фицировали как разновидность лука репчатого (Helm, 
1956). Это диплоидный вид (2n=4x=16), однако карио-
тип лука многоярусного является псевдодиплоидным. 
На основании результатов сравнительного морфологи-
ческого анализа хромосом Allium cepa L. var. viviparum 
(Metzg.) Alef, A. cepa L. и A. fistulosum L. было выдви-
нуто предположение о гибридной природе лука много-
ярусного (Bozzini,1964). Позднее это было подтверждено 
в ряде исследований с использованием методов диффе-
ренциального окрашивания хромосом (Fiskesjo, 1975; 
Vosa, 1976; Schubert et al., 1983). Основываясь на дан-
ных, подтверждающих гибридную природу лука мно-
гоярусного, Шуберт с соавторами вводят название вида 
Allium × proliferum (Moench) Schrad. (Schubert et al., 
1983). В дальнейшем при изучении различных образ-
цов посредством геномной in situ гибридизации (GISH) 
и флуоресцентной in situ гибридизации (FISH) с исполь-
зованием в качестве проб (зондов) 5S и 18S рДНК было 
подтверждено, что лук многоярусный и A.wakegi Araki 
являются межвидовыми гибридами между A. cepa L. 
и A. fistulosum L. (Friesen, Klaas, 1998; Puizina, Papes, 
1999; Hizume, 1994; Khrustaleva et al., 2010). Анализ раз-
нообразия A. × proliferum с использованием пяти систем 
изоферментов подтвердил гибридную природу этого 
вида, а также выявил его политопическое происхождение 
(Maass, 1997).

Лук многоярусный не является столь широко воз-
делываемой и экономически значимой культурой, как 
лук репчатый A. cepa или чеснок A. sativum. Тем не 
менее, культивирование этого многолетнего вида широ-
ко распространено на приусадебных и дачных участках 
в Европе, Северной Америке, Северо-Восточной Азии 
(Fritsch, Friesen, 2002) для использования в пищу зеленых 
листьев, которые отрастают, начиная с весны и до осен-
них холодов. Это холодостойкая культура, выдержива-
ющая мороз до 45 градусов под снежным покровом без 
дополнительного укрытия (Avrov, 1961). Один из родите-
лей лука многоярусного – лук батун A. fistulosum является 
источником ряда ценных признаков, таких как устойчи-

вость к ряду патогенов, таких как возбудители антракноза 
Colletotrichum gloeosporioides (Galvan et al, 1997), листо-
вой гнили Botrytis squamosa (Curran, Maude, 1984), розо-
вой корневой гнили Purenjchaeta terrestris (Netzer et al, 
1985). Поэтому батун привлекают в межвидовые скрещи-
вания с луком репчатым. Описаны формы, полученные 
на основе межвидовых гибридов, обладающие устойчи-
востью к таким патогенам, как возбудитель пероноспоро-
за Peronospora destructor, возбудитель стемфилиоза лука 
Stemphylium vesicarium, полученные на основе межви-
довых гибридов (Budylin et al., 2014; Kudryavtseva et al., 
2019).

Существуют данные о получении растений, сходных 
с луком многоярусным, в экспериментах по межвидовой 
гибридизации. Так, Ершов и Юрьева сообщают, что при 
скрещивании A. vavilovii c A. fistulosum среди растений 
F1 была выявлена форма, сходная по фенотипическим 
характеристикам с луком многоярусным: на стрелках 
образовывались воздушные луковицы, цветки в соцвети-
ях не развивались, в последующих вегетативных поколе-
ниях признаки многоярусного лука сохранялись (Ershov, 
Yureva, 1985). В этой же публикации авторы приводят 
информацию о выявлении растения с признаками лука 
многоярусного среди растений поколения F3 гибрида лука 
репчатого и батуна. У форм, выщепляющихся в поко-
лениях более поздних, чем F1, и фенотипически схожих 
с луком многоярусным, кариотип может претерпеть изме-
нения.

В коллекции in vitro ВИР сохраняются образцы 
A. × proliferum, которые были получены из разных источ-
ников, однако, их родословная нам неизвестна. Целью 
нашей работы было изучение разнообразия геномно-
го и хромосомного состава образцов лука многоярусно-
го A. × proliferum (Moench) Schrad. из коллекции in vitro 
ВИР с использованием методов молекулярной цитогене-
тики.

Материалы и методы.

В работе были исследованы 13 образцов лука много-
ярусного A. × proliferum (Moench) Schrad. ex Willd. 1809, 
11 из которых были получены из полевой коллекции ВИР, 
введены и сохраняются в in vitro с 2003 г., 1 – собран на 
территории республики Марий Эл, около города Йош-
кар-Ола, где культивировался на садовом участке более 
30 лет, в культуре in vitro с 2014 г.; 1 – из Германии, в 
культуре in vitro с 2018 г. Использованные в работе образ-
цы лука из коллекции in vitro представлены в таблице 1.

Образцы Allium cepa К 5320 и Allium fistulosum Рус-
ский зимний (К 3244) использовали для получения мече-
ных проб ДНК родительских геномов для GISH экспе-
риментов. Растения лука-батуна получены из семян и 
выращены в почвенной культуре.
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Растения образцов лука многоярусного высаживали 
из культуры in vitro в почву и выращивали в условиях 
естественных фотопериода и температуры в весенне-лет-
ний период. Для анализа использовали по 3 растения каж-
дого образца.

Фиксация материала и подготовка препаратов 
митотических хромосом. Для цитогенетического анализа 
корешки укорененных в почве растений помещали в воду 
со льдом (0°С) на сутки, затем в фиксатор 3:1 (96% этило-
вый спирт: ледяная уксусная кислота), фиксации хранили 
в морозильнике (- 20°С) до использования. Для цитогене-
тического анализа готовили давленые препараты из кор-
невой меристемы, обработанной в течение 50 мин. раство-
ром мацерирующих ферментов, содержащим целлюлазу 
(1,07 U/mg, Sigma, Cellulace c22178, Япония) в концентра-
ции 40 мг/мл и пектолиазу (0,94 U/mg, Sigma, Pectolyase 
p3026, Япония) в концентрации 10 мг/мл.

Подготовка ДНК. ДНК A. cepa и A. fistulosum выделяли 
по протоколу Бернатского и Тенксли (Bernatzky, Tanksley, 
1986).

Геномную ДНК A. cepa и A. fistulosum и плазмидную 
ДНК, несущую 18S/25S pДНК (зонд Ver17) (Yakura,Tanifuji, 
1983) метили методом Nick – трансляции с использованием 
DIG-Nick Translation Mix и Bio-Nick Translation Mix (Roche 
Diagnostics); меченую биотином 5S рДНК получали мето-
дом ПЦР с использованием праймеров согласно Gottlob-
McHugh с соавторами (Gottlob-McHugh et al., 1990).

Флюоресцентная in situ гибридизация (FISH, GISH). 
Флюоресцентную in situ гибридизацию проводили, 

взяв за основу стандартные методики (Leitch et al, 1994; 
Pendinen et al, 2008). 

FISH c дифференцально мечеными 18S/25S (DIG) и 5S 
(BIO) pДНК провели для определения их числа и локали-
зации на митотических хромосомах лука многоярусного. 
Затем для идентификации геномной принадлежности хро-
мосом на тех же препаратах провели GISH с дифференци-
ально мечеными ДНК A. cepa и A. fistulosum. В двухцветной 
GISH-FISH для детекции биотиновой пробы использова-
ли streptavidin–Cy3 (CyTM-conjugated Streptavidin, Jacson 
Immuno Research Laboratories, Inc. Dianova) в концентра-
ции 6 ng/μl, для детекции дигоксигениновой метки – Anti 
Digoxigenin-Fluorescein (Roche Diagnostics) в концентра-
ции 6 ng/μl. Хромосомы контрастировали раствором DAPI 
(4′,6-diamidino-2-phenylindole, 1.0 ng/μl).

Анализ препаратов и создание изображений прово-
дили с использованием эпифлюоресцентного микроско-
па AxioImager M2 с камерой AxioCamMRm и программ-
ным обеспечением AxioVision Rel 4.8.(ZEISS, Германия)

Результаты

Анализ хромосомного состава образцов лука мно-
гоярусного из коллекции in vitro ВИР с использовани-
ем FISH и хромосомспецифичных маркеров (5S и 18/25S 
рДНК) и GISH c дифференциально мечеными ДНК пред-
полагаемых родительских видов выявил их гибридную 
природу.

Таблица 1. Образцы Allium из коллекции in vitro ВИР, использованные в исследовании
Table 1. Studied Allium accessions from the VIR in vitro collection.

№ 
п/п Вид № по 

каталогу Происхождение Год введения в 
культуру in vitro

1 A. × proliferum 3202 Сибирский ботанический сад 2003

2 A. × proliferum 3203 Ленинградская область (ЛСХИ) 2003

3 A. × proliferum. 3204 Ленинградская область 2003

4 A. × proliferum 3205 Ленинградская область 2003

5 A. × proliferum 3206 Алтайский край. 2003

6 A. × proliferum 3207 Ленинградская область 2003

7 A. × proliferum 3208 Ленинградская область 2003

8 A. × proliferum 3209 Алтайский край 2003

9 A. × proliferum 3210 Краснодарский край 2003

10 A. × proliferum 3211 Ленинградская область, завезен из Омской области 2003

11 A. × proliferum 3212 Ленинградская область 2003

12 A. × proliferum И: о157901 Республика Марий Эл, Россия, 2014

13 A. × proliferum И: 632061 Германия, Мекленбург - Передняя Померания 2018

14 A. cepa ssp. ascalonicum 5320 Алтайский край 2004
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В геноме родительских видов сайты 18S/25S рДНК 
локализованы терминально в коротких плечах двух 
пар хромосом (хромосомы 6 и 8) генома A. cepa (рису-
нок 1а, в, г), одна из которых со спутником (хромосома 6, 

рис.1в), и в коротком плече одной пары спутничных хро-
мосом A. fistulosum (рис. 1д, ж), сайты 5S рДНК, локали-
зованы в коротких плечах 7-й хромосомы: A. cepa (2 сай-
та, рис. 1б) и A. fistulosum (1 сайт) (рис. 1д, е).

Рис. 1. Локализация маркеров 5S 18/25S рДНК на митотических хромосомах A. cepa (a – г) 
и А. fistulosum (д – е). a – FISH с хромосомами A. cepa (К 5320) – идентифицированы: б – пара 

хромосом 7 с двойным 5S маркером в коротком плече, в – пара хромосом 6 с сателлитом в коротком 
плече, г – пара хромосом 8 с 18/25S маркером в коротком плече; д – FISH с хромосомами А. fistulosum 
Русский зимний: е – пара хромосома 7 с одним 5S маркером в коротком плече, ж – пара хромосом 

с сателлитом в коротком плече.
Fig. 1. Localization of 5S and 18/25S rDNA markers on mitotic chromosomes of A. cepa (a – г) and 

A. fistulosum (д – е). а – FISH with A. cepa (k-5320) chromosomes; identified: б –chromosome 7 pairs with a 
double 5S marker on the short arm, в – chromosome 6 pair with a satellite on the short arm, г – chromosome 
8 pair with 18/25S marker on the short arm; д – FISH with A. fistulosum (cv. Russkii zimnii) chromosomes: 
е – chromosome 7 pair with one 5S marker on the short arm, ж – pair of chromosomes with a satellite on the 

short arm.

GISH анализ показал, что все изученные образцы 
A. × proliferum представляют собой межвидовые гибри-
ды A. cepa с A. fistulosum (таблица 2, рисунки 2 – 4), одна-
ко, было выявлено некоторое разнообразие кариотипов 
и  уровня плоидности.

Большая часть образцов A. × proliferum – 10 из 13 пред-

ставляют собой гибриды (2n=2x=16), в кариотипе которых 
выявлены по восемь хромосом родительских видов (табл. 2, 
рис. 2, б, и). У семи из них (К 3204; К 3208; К 3210; К 3211; 
К 3212; К 3209; И:632061) число и распределение на хромо-
сомах маркеров рДНК соответствует этой характеристике 
родительских видов (рис. 2., а – ж).
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Таблица 2. Характеристика хромосомного состава образцов A. × proliferum из коллекции in vitro ВИР
Table 2. Details of chromosome composition of A. × proliferum accessions from the VIR in vitro collection

Образцы
Число хромосом Хромосом с маркером

всего сepa* fist**  cepa/fist 
18S/25S 5S 

cepa  fist  cepa  fist
К 3204; К 3208; К 3210; К 3211; К 3212; 
К 3209; И:632061 16 8 8 0 2 1 1 1 

К 3202; К 3207; И:о157901 16 8 8 0 3 1 1 1
К 3206 16 8 7 1 2 1 1 1
К 3205 29 16 13 0 4 2 2 1
К 3203 23 7 15 1*** 3+1*** 4 1 2
A. cepa ssp. ascalonicum К 5320 16 16 - - 4 - 2 -
A. fistulosum К 3244 16 - 16 - - 2 - 2

* - A. cepa; ** - A. fistulosum, *** - хромосома A. fistulosum c небольшой терминальной интрогрессией A. cepa, несущей 18S/25S маркер.

Рис. 2. FISH c маркерами 5S и 18/25S рДНК и GISH c геномными ДНК A. cepa и A. fistulosum митотических 
хромосом диплоидных образцов A. × proliferum (а – ж) – К 3212: а – результат FISH c 5S и 18/25S маркера-
ми, б – та же клетка после GISH; в, г – хромосомы 7 с 5S маркером геномов A. fistulosum и A. cepa соот-
ветственно, д – е – хромосомы с маркером 18/25S – спутничная хромосома A. fistulosum (д) и 2 хромосомы 
A. cepa (е, ж), одна из которых хромосома 6 – спутничная (е). (з – п) – И:о157901: з – результат FISH c 5S 
и 18/25S хромосомными маркерами, и та же клетка после GISH; к, л – хромосомы 7 с 5S маркером хромо-
сом A. fistulosum и A. cepa соответственно; м – п хромосомы с маркером 18/25S – спутничная хромосома 

A. fistulosum (м) и три хромосомы A. cepa (н – п), одна из которых хромосома 6 – спутничная (н).
Fig. 2. FISH with 5S and 18/25S rDNA markers and GISH with genomic DNA A. cepa and A. fistulosum mi-
totic chromosomes of labeled accessions A. × proliferum (а – ж) – k-3212: а – the result of FISH with 5S and 
18/25S markers, б – the same cell after GISH; в, г – chromosomes 7 with 5S marker of A. fistulosum and A. cepa 
genomes,  respectively;  д  –  е  –  chromosomes with  18/25S marker –  satellite  chromosome of A. fistulosum  (д) 
and two A. cepa chromosomes (е, ж), one of which i.e., chromosome 6, is a satellite chromosome (e). (з – п) – 
I:o157901: з – the result of FISH with 5S and 18/25S chromosome markers, and the same cell after GISH; к, л – 
chromosomes 7 with 5S marker of A. fistulosum and A. cepa, respectively; м – п – chromosomes with 18/25S 
marker – satellite chromosome of A. fistulosum (m) and 3 chromosomes of A. cepa (н – п), one of which, i.e., 

chromosome 6, is a satellite chromosome (н).
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У перечисленных семи образцов сайты 18S/25S 
рДНК локализованы терминально в коротких плечах 
двух хромосом A. cepa (рис. 2, а, е, ж) и в одной хромо-
соме A. fistulosum (рис. 2, а, г), сайты 5S рДНК выявлены 
у A. cepa в одной хромосоме (2 сайта, рис. 2, г) и в одной 
хромосоме A. fistulosum (1 сайт, рис. 2, в). У трех образ-
цов (К 3202, К 3207, И:о157901), наряду с 18S/25S марке-
ром в двух хромосомах, дополнительно выявлена еще одна 
хромосома с этим маркером, локализованным терминаль-
но в коротком плече одной из субметацентрических хро-
мосом A. cepa (рис. 2, н – п). Число и локализация марке-

ра 5S рДНК у этих форм также сходны с родительскими 
видами (табл. 2, рис. 2, к, л), причем у образца И:о157901 
были изучены как растения из культуры in vitro, так и рас-
тения исходного клона, все время культивируемые in vivo. 
Кариотипические характеристики обеих форм совпали.

У всех трех изученных растений одного из диплоидных 
образцов лука многоярусного (2n = 2x=16) (К 3206) выяв-
лено восемь хромосом A. fistulosum, семь хромосом A. cepa 
и одна рекомбинантная хромосома A. fistulosum/ A. cepa, 
в которой генетический материал A. cepa, охватывает боль-
шую часть одного из плеч (рис. 3, а, в).

Рис. 3. GISH c геномными ДНК A. cepa и A. fistulosum различных растений и FISH c маркерами 5S и 18/25S 
рДНК диплоидного образца A. × proliferum К 3206. а – GISH хромосом растения 1 с дифференциально мече-
ными ДНК A. cepa и A. fistulosum; б, в – FISH хромосом растения 2 и та же клетка после GISH соответствен-
но; г – перестроенная хромосома генома A. fistulosum c интрогрессией генетического материала A. cepa.

Fig. 3. GISH with genomic DNA of A. cepa and A. fistulosum of different plants and FISH with 5S and 18/25S 
diploid rDNA probes on A. × proliferum accession К 3206. а – GISH of plant 1 chromosomes with differentially 
labeled A .cepa and A. fistulosum DNA; б, в – FISH of plant 2 chromosomes and the same cell after GISH, respec-
tively; г – rearranged chromosome of the A. fistulosum genome with introgression of A. cepa genetic material.

Число и распределение на хромосомах сайтов гибри-
дизации с зондами 18S/25S, 5S рДНК соответствуют этим 
характеристикам родительских видов. Перестроенная 
хромосома не несет этих сайтов (рис. 3, б – г).

Два образца, в кариотипе которых также выявлены 
хромосомы A .cepa и A. fistulosum, отличаются по чис-
лу родительских хромосом от типичных представителей 
лука многоярусного (рисунок 4).

У A. × proliferum К 3203 выявлено семь хромосом 
A. cepa и 16 хромосом A. fistulosum, одна из которых несет 
терминальную интрогрессию генетического матери-
ала A. cepa в длинном плече (рис. 4, б). В четырех хро-
мосомах A. cepa выявлены сайты 18S/25S рДНК: в хро-
мосоме 6 – спутничной – хорошо идентифицируемый 
в терминальной части короткого плеча – в районе спут-
ника, и терминально расположенные минорные сай-
ты в коротких плечах трех хромосом (рис. 4, а, д, е). В 
коротком плече хромосомы 7 A. cepa, как и у родитель-
ского вида, выявлены два сайта 5S рДНК (рис. 4, а, в). 
Среди хромосом A. fistulosum выявлена пара спутничных 
хромосом (хромосома 8), несущих сайты 18S/25S рДНК 
(рис. 4, а, ж). Кроме того, в коротком плече еще одной 
из хромосом A. fistulosum выявлен терминально лока-

лизованный минорный сайт 18S/25S рДНК (рис. 4, з). 
В одной паре хромосом локализован сайт 5S рДНК 
(рис. 4, г). Расположение 5S маркера на обеих хромосо-
мах 7 A. fistulosum соответствует этой характеристике 
родительского кариотипа, но гомологичные хромосомы 
различаются размерами сайтов гибридизации с зондом 5S 
рДНК (рис. 4, г). В длинном плече одной из субметацен-
трических хромосом выявлена терминально расположен-
ная интрогрессия генетического материала A. cepa с тер-
минальным минорным маркером 18/25S в интрогрессиро-
ванном фрагменте (рис. 4, и).

Образец К 3205 представляет собой близкую к тетра-
плоидной форму с 16 хромосомами A. cepa и 13 хромо-
сомами A. fistulosum (рис. 4, л). Среди хромосом A. cepa 
этого образца, как и у родительского вида, идентифици-
рованы две пары хромосом (шестой – спутничной и вось-
мой) с терминально локализованными в коротких пле-
чах сайтами 18S/25S рДНК (рис. 4, к, о) и пара хромосом 
7 с двумя сайтами 5S рДНК в коротком плече (рис. 4, м). 
Среди хромосом A. fistulosum выявлена пара спутнич-
ных хромосом, несущих сайт 18S/25S рДНК (рис. 4, к, р) 
и лишь одна хромосома 7 с сайтом 5S рДНК в коротком 
плече (рис. 4, к, н).

Plant Biotechnology and Breeding 2019;2(3)
11



Рис. 4. FISH c использованием зондов 5S и 18/25S рДНК и GISH c геномными ДНК A. cepa и A. fistulosum 
применительно к образцам A. × proliferum с отличным от диплоидного числом хромосом. (а – и) – К 3203 
(2n=23): а –FISH c 5S и  18/25S хромосомными маркерами, б – та же клетка после GISH – 7 хромосом 
A. cepa и 16 A. fistulosum, в, г – одна хромосома 7 A. cepa и две хромосомы A. fistulosum соответственно; 
д – е – хромосомы с маркером 18/25S у A. cepa – одна спутничная хромосома 6 (д) и три хромосомы с ми-
норными терминально локализованными маркерами (e) A. fistulosum – пара спутничных хромосом (ж), 
хромосома с минорным теломерно локализованным маркером (з, и), и – хромосома A. fistulosum с ин-
трогрессией генетического материала и минорным 18/25S маркером в интрогрессированном фрагмен-
те; (к – р) – К 3205 (2n =29): к – FISH c 5S и 18/25S хромосомными маркерами, л – та же клетка после 
GISH –  16 хромосом A. cepa и 13 A. fistulosum; м, н – две хромосомы 7 A. cepa и одна A. fistulosum соот-
ветственно; о – р – три пары хромосом с маркером 18/25S: две A. cepa (о, п), одна из них спутничная (о), 

одна пара спутничных хромосом A. fistulosum (р).
Fig. 4. FISH with 5S and 18/25S rDNA as probes and GISH with genomic DNA from A. cepa and A. fistulosum 
as applied to A. × proliferum accessions with polyploid chromosome numbers. (а – и) – К 3203 (2n=23): а – FISH 
with 5S and 18/25S chromosome markers, б – the same cell after GISH – seven A. cepa and 16 A. fistulosum chro-
mosomes, в, г – one chromosome 7 of A. cepa and two A. fistulosum chromosomes, respectively; д – е – of A. cepa 
chromosomes with 18/25S marker – one satellite chromosome 6 (д) and three chromosomes with minor telomeric 
markers (e); A. fistulosum chromosomes – a pair of satellite chromosomes (ж), a chromosome with a minor telo-
meric marker  (з, и), и – A. fistulosum  chromosome with  introgression of  genetic material  and a minor  18/25S 
marker in the introgressed fragment; (к – р) – k-3205 (2n = 29): к – FISH with 5S and 18/25S markers, л – the 
same cell after GISH – 16 A. cepa and 13 A. fistulosum chromosomes; м, н – two chromosomes 7 of A. cepa and one 
A. fistulosum chromosome, respectively; о – р – three pairs of chromosomes with 18/25S marker: two A. cepa chro-

mosomes (о, п), one of them satellite (о), and one pair of satellite chromosomes of A. fistulosum (р).
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Обсуждение

Результаты анализа локализации сайтов рДНК образ-
цов видов – носителей родительских геномов лука мно-
гоярусного A. × proliferum согласуются с литературны-
ми данными (Sato, 1981, Ricroch et al., 1992; Do et al., 
2001; Gernand et al., 2007). Среди исследованных нами 
образцов лука многоярусного выявлены формы (К 3202, 
К 3207, И:о157901) с локализацией 18/25S рДНК в трех 
хромосомах A. cepa, одна из которых спутничная и две 
с терминальными минорными сайтами. Однако, как сви-
детельствуют результаты ряда авторов, у этого вида сай-
ты 18S/25S рДНК локализованы в коротких плечах толь-
ко двух пар хромосом (хромосомы 6- и 8) у A. cepa, одна 
из которых спутничная (Sato, 1981, Ricroch et al., 1992; 
Do et al., 2001; Gernand et al., 2007). Выявление дополни-
тельного минорного сайта 18/25S рДНК у этих образцов 
не является следствием изменений кариотипа при куль-
тивировании в условиях in vitro, поскольку для расте-
ний клона И:о157901, культивируемого in vivo, и того же 
образца после культивирования in vitro эти характери-
стики совпадают. Возможно, у лука репчатого существу-
ет полиморфизм количества минорных сайтов гибридиза-
ции с зондами 18/25S рДНК, и различное их количество 
у образцов лука многоярусного обусловлено полиморфиз-
мом по этому признаку у родительских форм A. cepa.

У одного из диплоидных 16-ти хромосомных образ-
цов – К 3206 – выявлена одна рекомбинантная хромосома 
A. cepa. Происхождение такой перестроенной хромосо-
мы у этой формы не вполне понятно. Следует предполо-
жить, что эта форма еще до введения в культуру in vitro 
несла перестроенную хромосому, поскольку, при под-
держании и размножении in vitro микроклонирование 
осуществляется, как и в естественных условиях, путем 
образования адвентивных почек. Образования каллуса, 
в процессе которого могут возникать изменения карио-
типа, при этом не происходит. Можно предположить, 
что исходный гибрид не являлся луком многоярусным, 
лишенным способности к образованию цветков. Заро-
дыш мог образоваться из неоплодотворенной яйцеклетки 
с диплоидным набором хромосом, явившейся следстви-
ем отсутствия редукции числа хромосом в первом деле-
нии мейоза. В таком случае рекомбинантных хромосом, 
составленных из генетического материала обоих роди-
тельских видов, было бы две – одна от A. cepa, а другая 
от A. fistulosum. Однако у образца К 3206 нами выявлена 
только одна такая хромосома. Исходя из данных литера-
туры, может быть предложена следующая гипотеза воз-
никновения диплоидного гибрида с одной рекомбинант-
ной хромосомой. Для гибридов A. cepa с A. fistulosum 
описана cпонтанная полиплоидизация (Levan, 1941, 
Budylin et al., 2014). Тетраплоидные формы могут быть 
фертильными и давать семена. Возврат к диплоидному 
состоянию у таких растений мог быть результатом гапло-
идного апомиксиса, например, развития зародыша из не -

оплодотворенной яйцеклетки. Такой зародыш мог иметь 
одну хромосому, составленную из генетического мате-
риала обоих родительских видов. Эта форма, из-за изме-
нения ее геномного состава, могла приобрести свой-
ства лука многоярусного. В литературе есть информация 
о выявлении растения с признаками лука многоярусно-
го среди растений поколения F3 гибрида лука репчатого 
и батуна (Ershov, Yureva, 1985).

Среди изученных нами образцов были выявлены 
две полиплоидные формы лука многоярусного: К 3203 
(2n = 23) и К 3205 (2n = 29). Для 23-хромосомного гибри-
да К 3203 характерно наличие семи хромосом A. cepa 
и диплоидного набора хромосом A. fistulosum, при-
чем FISH c 5S рДНК выявил различие в размерах сай-
тов гибридизации этого зонда у разных гомологов хро-
мосомы 7 A. fistulosum. Это позволяет предположить, 
что 23-хромосомный триплоидный гибрид был полу-
чен либо с участием нередуцированной (2n) гаметы бату-
на, либо это растение получено при беккроссировании 
гибрида пыльцой A. fistulosum. У этого растения выявле-
на одна хромосома A. fistulosum c интрогрессией генети-
ческого материала A. cepa. Среди хромосом A. cepa выяв-
лено четыре хромосомы с сайтами гибридизации зонда 
18/25S рДНК. Хромосомный состав этого образца тре-
бует более детального изучения с идентификацией инди-
видуальных хромосом. Исследованный нами образец 
К 3205 (2n = 4x – 3 = 29) представляет собой гипопло-
идный тетраплоид с шестнадцатью хромосомами A. cepa 
и тринадцатью A. fistulosum.

Для объяснения возникновения полиплоидных форм 
нужно обратиться к результатам, изучения экспери-
ментально полученных форм от скрещиваний A. cepa 
и A. fistulosum (Budylin et al., 2014; Kudryavtseva et al., 
2019). Триплоидные формы (2n = 3x = 24) были выявле-
ны в F2 экспериментально полученных гибридов в этой 
комбинации скрещивания, одно растение имело гаплоид-
ный набор хромосом A. сepa и диплоидный A. fistulosum, 
у двух, наоборот, идентифицированы восемь хромо-
сом A. fistulosum и шестнадцать A. сepa (Budylin et al., 
2014). Кроме того, в различных поколениях в потомстве 
гибридов были выявлены 32-х хромосомные тетрапло-
иды с диплоидными наборами хромосом родительских 
видов, среди которых встречались формы с рекомби-
нантными хромосомами, а также 30-ти хромосомное рас-
тение с 16-ю хромосомами A. cepa и 14-ю хромосома-
ми A. fistulosum (2n = 4x – 2 = 30) (Budylin et al., 2014; 
Kudryavtseva et al., 2019). Все эти формы были получе-
ны спонтанно без искусственного удвоения числа хромо-
сом. Механизм полиплоидизации неясен. Авторы пред-
полагают, что полиплоидные формы могли произойти 
в результате отсутствия редукции числа хромосом в мей-
озе и участии в образовании зиготы нередуцированных 
гамет. Другой возможной причиной мог быть факульта-
тивный апомиксис. Это предположение связано с наличи-
ем такого типа размножения у ряда видов лука, например, 
у A. tuberosum, A. ramosum (Yamashita et al, 2012; Kojima, 
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Nagato, 1992). Также одним из возможных механизмов, 
как предполагают авторы, мог быть цитомиксис в мате-
ринских клетках пыльцы.

Заключение

С использованием методов молекулярной цитогенети-
ки (GISH, FISH c зондами 5S и 18/25S рДНК) охаракте-
ризован геномный состав образцов лука многоярусного 
Allium × proliferum из коллекции in vitro ВИР. Показано, 
что в коллекции представлены образцы лука многоярус-
ного, имеющие кариотипические различия. Выявлены 
как типичные для Allium × proliferum аллодиплоидные 
формы (2n = 2x =16), гибридный геном которых включает 
восемь хромосом A. cepa и восемь хромосом A. fistulosum, 
так и формы с хромосомными перестройками (К 3206, 
К 3203) и отличающиеся от Allium × proliferum уровнем 
плоидности (К 3205 и К 3203).

Работа выполнена в рамках государственного зада-
ния №  0662-2019-0004.
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