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В мировом рисоводстве большое внимание 
уделяют повышению устойчивости к затопле-
нию, так как особенности природных условий 

возделывания риса в зоне тропиков и субтропиков 
связаны с полным затоплением посевов на период 
от нескольких суток до двух недель, вследствие 
выпадения обильных осадков. В результате этого 
растения неустойчивых сортов гибнут, происходит 
потеря урожая [1]. 

Основные молекулярные особенности риса, 
определяющие устойчивость к аноксии, различаются 

в зависимости от стадии развития. Во время веге-
тативного роста рис использует разные стратегии 
устойчивости к затоплению: быстрый рост и удлине-
ние колеоптиля в анаэробных условиях, остановка 
роста до снижения уровня воды [2]. 

Гены толерантности к погружению Snorkel1 (SK1) и 
Snorkel2 (SK2), выявленные на хромосоме 12, опреде-
ляют чувствительность к этилену и контролируют бы-
строе удлинение междоузлий глубоководного риса в 
ответ на погружение. У нормального культивируемого 
риса они отсутствуют [3]. 
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Альтернативную стратегию покоя наблюдают у 
сортов риса с локусом Sub1A (вблизи центромеры 
хромосомы 9), у которых ограничена мобилизация 
крахмала и, таким образом, производится меньше 
этанола и других продуктов ферментации [2]. Локус 
Sub1A регулирует реакцию на этилен и гиббереллин, 
что приводит к ограничению потребления углеводов 
и покою побегов под водой, а также способствует 
устойчивости к длительному и глубокому погруже-
нию [4]. 

Для широкой оценки селекционных генотипов 
риса необходимо использование не только физио-
логических, но и генетических методов исследования, 
к числу которых относится маркер-вспомогательная 
селекция [5].

Основным геном, который контролирует устой-
чивость к затоплению, считают локус Sub1. Главный 
донор этого локуса – сорт FR13A [5]. Исследователи 
также выделяют два дополнительных локуса, свя-
занных с устойчивостью к затоплению – SNORKEL1 и 
SNORKEL2. Они служат факторами отклика на этилен, 
который, в свою очередь, позволяет растениям пере-
жить неблагоприятные условия среды [3]. Локусы 
Sub1, SNORKEL1 и SNORKEL2 относятся к генам, 
контролирующим устойчивость к затоплению, которая 
проявляется в пережидании наступившего неблаго-
приятного фактора. К другому типу устойчивости к 
затоплению относятся растения, способные избегать 
неблагоприятные условия среды. К генам, которые 
могут контролировать данное свойство, относят AG1 
и AG2. Они способствуют быстрому анаэробному 
прорастанию растений, что позволяет листьям риса 
находиться над поверхностью воды и получать до-
статочное количество кислорода для своего даль-
нейшего развития [6]. 

Устойчивость сортов к затоплению очень актуальна 
в России при борьбе с такими гигрофитными сорными 
растениями, как просянки, которые хорошо растут на 
мелководье, но глубокий слой воды преодолеть не 
могут и погибают. Это приводит к таким положитель-
ным эффектам, как ненадобность применения гер-
бицидов, снижение затрат на производство единицы 
продукции, повышение качества продукции, которую 
можно использовать при производстве продуктов 
для детского и диетического питания, и отсутствие 
ущерба окружающей среде в результате снижения 
пестицидной нагрузки на экосистему [7, 8, 9]. 

На сегодняшний день в России нет районирован-
ных сортов, устойчивых к длительному глубокому 
затоплению. Поэтому есть необходимость создания 
сортов риса, адаптированных к безгербицидной 
технологии возделывания, где особое значение при-
дается устойчивости к затоплению на ранних этапах 
развития растения, сразу после посева [10]. 

Цель исследования – оценка толерантности риса 
к длительному погружению в воду и способности 
энергичного роста из-под слоя воды для выделения 

лучших образцов и использования их в селекции 
устойчивых к затоплению сортов. 

Условия, материалы и методы. Для исследова-
ний отобраны 180 сортов и образцов риса, которые 
созданы в лаборатории селекции и семеновод-
ства риса Аграрного научного центра «Донской» от 
скрещивания отечественных сортов с азиатскими 
донорами генов устойчивости к затоплению. Локус 
устойчивости к затоплению Sub 1A перенесен от 
доноров Br-11, CR-1009, Inbara-3, TDK-1, Khan Dan. 
Донорами генов Snorkel 1, 2 послужили сорта Khao 
Hlan On, Kharsu 80A, Mazhan Red. В качестве контроля 
использовали местные сорта Кубояр и Контакт. Ис-
пользовали семена репродукции 2021 г.

Лабораторные исследования проводили с ис-
пользованием нескольких физиологических методов 
[11].

Силу роста семян 180 образцов в аэробных усло-
виях оценивали посредством проращивания в тер-
мостате в чашках Петри на влажной фильтровальной 
бумаге, при температуре 28 °С в темноте, в двукратной 

повторности по 5 семян в каждой. Через 10 суток 
определяли всхожесть и измеряли длину ростков и 
корешков. Этот опыт позволяет раскрыть потенциал 
сортов быстро накапливать вегетативную массу. 

Для оценки риса по способности к анаэробному 
прорастанию семена помещали в стеклянную про-
бирку (2,5 см в диаметре и 15 см в высоту), заливали 
дистиллированной водой слоем 10 см и инкубировали 
при температуре 28 °С, не меняя воду. На 5-й, 7-й, 
9-й, 12-й и 14-й день измеряли длину ростка для вы-
явления динамики роста.

Перед проведением ПЦР-анализа в литератур-
ных источниках были выявлены последовательности 
молекулярных маркеров (прямых и обратных прай-
меров) генов Sub1A, Snorkel 1 и Snorkel 2, связанных 
с устойчивостью растений риса к затоплению [12]. 
Показавшие минимальный рост в анаэробных усло-
виях 43 линии риса исследовали на наличие гена Sub 
1A молекулярным маркером доминантного типа Sub 
1A203 [5] (см. табл.). 

Работа включала следующие этапы. Пробоподго-
товку образцов к выделению ДНК выполняли на про-
ростках, полученных из-под слоя воды глубиной 10 см. 
Листья отделяли от зародыша и корешков, помещали 
в пробирку 2,0 мл и гомогенизировали в присутствии 6 
керамических шариков диаметром 2,8 мм и лизисного 
буфера из коммерческого набора «ДНК-Экстран-3» 
в гомогенизаторе Bertin Precellys 24 в течение 1 
минуты на скорости 5500 об./мин. Выделение ДНК 
проводили CTAB-методом с использованием набора 
«ДНК-Экстран-3» (Синтол, Россия) в соответствии с 
инструкцией производителя в двух биологических 
повторностях для каждого образца [13]. 

Оценку количества и качества выделенной ДНК вы-
полняли на спектрофотометре Implen NanoPhotometr 
NP80. Объем пробы – 2 мкл. Образцы ДНК в количе-

стве не менее 50 нг/мкл и 
соотношением А260/А280 
в пределах 1,8…2,2 исполь-
зовали в дальнейших ана-
лизах, не соответствующие 
этим критериям – вновь 
проходили процедуру вы-
деления ДНК. Полимераз-
ную цепную реакцию (ПЦР) 
в целях определения в об-

Таблица. Молекулярные маркеры локусов количественных признаков, 

связанных с устойчивостью риса к затоплению [5, 13]

Ген Праймер Последовательность (5’-3’) Количе-
ство п.н.

Sub1A203 F CTT CTT GCT CAA CGA CAA CG 20
R AGG CTC CAG ATG TCC ATG TC 20

Snorkel 1 F ATG TGC GGA GGT TGT CTC AT 20
R TCG TAG CGA CAG CCG TAC TG 20

Snorkel 2 F AAC ACC ACA CTC CCG GCC AAA G 22
R TAA AAG GAC CAG AGG CAG C 19
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разцах риса локуса Sub1A выполняли с использова-
нием молекулярного SSR-маркера Sub1A203, размер 
продукта амплификации которого составляет 203 
пары нуклеотидов. Объем реакции – 25 мкл. Состав 
реакционной смеси из расчета на 1 образец: ПЦР-
буфер 10×(без MgCl

2
) – 2,5 мкл, MgCl

2
 (25 mM) – 2 мкл, 

смесь dNTPs (10 mM) – 0,5 мкл, по 1 мкл прямого и об-
ратного праймера, Taq-полимераза (5 ед./мкл) – 0,5 
мкл, деионизированная вода – 14,5 мкл. Объем вноси-
мой пробы ДНК составлял 3 мкл для каждого образца. 
При амплификации в приборе Bio-Rad T100 использо-
вали следующие условия реакции: начальная денату-
рация при 94 °С – 5 минут, 35 циклов (94 °С – 1 минута, 
55 °С – 1 минута, 72 °С – 2 минуты), финальная элонга-
ция при 72°С – 5 минут [9]. Гель-электрофорез прово-
дили с использованием агарозного геля (2 г агарозы 
на 100 мл раствора 0,5×TBE-буфера). Использовали 
источник с напряжением переменного тока 130 В, 
длительность электрофореза – 30 минут. По оконча-
нии электрофореза образцы окрашивали в 0,1 %-ном 
растворе флуоресцентного красителя этидиум бро-

мида [13]. Фотодокументирование проводили в уль-
трафиолетовом свете на приборе Bio-Rad GelDoc XR+. 
Положительным контролем служил образец Inbara 3 
(с геном Sub1A), отрицательным – российский сорт 
Боярин (с рецессивным аллелем гена sub1A).

Результаты и обсуждение. Толерантность к 
затоплению или анаэробная толерантность характе-
ризуется способностью растений восстанавливаться 
после затопления на разных этапах развития. Вос-
становление включает в себя регенерацию растений, 
поврежденных внезапным затоплением. Основания 
для толерантности к затоплению связанны с высоким 
начальным содержанием углеводов, высоким уров-
нем хлорофилла и минимальным ростом в условиях 
погружения [3].

Оценка силы роста в аэробных условиях показала, 
что всхожесть семян при аэробном прорастании в 
чашках Петри на 10 день от закладки на проращива-
ние варьировала от 60 до 100 %. Из 180 образцов у 
156 проросли все заложенные семена, у 20-и – 80 % 
и у 4-х – 60 %.

Рис. 1. Распределение образцов, %: а) по длине ростка, б) по длине корешка.

Рис. 2. Анаэробное прорастание риса в пробирках (а) и распределение образцов по длине ростка (см) на 5-е сутки (б).
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Длина ростка у образцов варьировала от 2,4 до 
7,4 см. Гистограмма распределения образцов по 
величине этого признака имела правостороннюю 
асимметрию (рис. 1 а). 

Преобладали образцы с небольшой длиной ростка – 
3…4 см. Наибольшую среднюю длину ростка (7,4 см) 
отмечали у линий 1191 (Inbara-3 × Контакт) × Khao 
Hlan On × Кубояр и 1544 R6 (Kharsu 80A) × Контакт. 
Их родительские формы Khao Hlan On и Kharsu 80A – 
очень быстро растущие сорта [12].

Средняя длина корешка варьировала от 2,2 до 
15,3 см, график распределения также был правосто-
ронне асимметричным (рис. 1б). Преобладали образ-
цы с величиной этого показателя 4…8 см. Наибольшая 
длина корешка отмечена у линий 1191 (Inbara-3 × 
Контакт) × (Khao Hlan On × Кубояр) – 15,3 см и 2032 
KD Sub-1 Д-149 × Командор – 13,8 см. 

Сопоставление длины ростка и корешка у образ-
цов риса показало слабую корреляция между этими 
признаками (r=0,10±0,05). 

Для преодоления глубокого слоя воды большой 
интерес представляют интенсивно растущие образцы 

с максимальной длиной ростков. Если растения не 
смогут преодолеть толстый слой воды, они погибнут 
от нехватки кислорода и питательных веществ [11].

Другая стратегия выживания растений риса при 
длительном затоплении заключается в остановке 
роста под водой, впадении в своеобразную спячку, а 
когда слой воды снизится, они продолжают свой рост 
и развитие [14]. Оценка риса по способности к анаэ-
робному прорастанию путем проращивания семян в 
пробирках под слоем воды 10 см (рис. 2а) показала, 
что при анаэробном прорастании через 5 суток у боль-
шинства изучаемых сортов и линий (71 %) средняя 
длина ростка составляла от 0,1 до 2,0 см, только у 
6 % она достигала от 3,0 до 4,0 см (рис. 2б). 

Наибольшая длина ростка (3,0…4,0 см) отмечена у 
линий 1665 (Атлант × Нейтрон), 1176 (Inbara-3 (Sub-1) 
× Новатор × Контакт) и 1337 ((BR-11 × Новатор) × Ку-
бань). Большинство линий не имели корней. Только 
у трех линий наблюдали проросший корешок длиной 
2…3 мм. 

При аноксии проросток риса удлиняет междоуз-
лие и формирует в первую очередь росток, более 

Рис. 3. Распределение сортов и линий риса по средней длине проростка при анаэробном прорастании: а) на 7-й день; б) 
на 9-й день.

Рис. 4. Распределение сортов и линий риса по средней длине проростка при анаэробном прорастании: а) на 12-й день; 
б) на 14-й день.
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длинный, чем при аэробном прорастании, что и обу-
словливает незначительное развитие или отсутствие 
корешка у большинства растений [2]. В процессе 
исследования проростки 19 линий риса в пробирках 
росли очень медленно (от 0,1 до 0,5 см), что дало 
основание предполагать у них наличии гена Sub 1A. 

На 7 день роста в пробирках длина ростка у образ-
цов варьировала от 0,9 до 4,8 см, а в среднем состав-
ляла 2,7 см (рис. 3а). Незначительный прирост или со-
стояние покоя у изучаемых образцов свидетельствует 
о возможном присутствии в них гена Sub1A. Самый 
малый прирост длины ростка (0,2…0,5 см) отмечен 
у линий 1177 [(Inbara-3 × Новатор) × Контакт], 3137 
(Inbara-3 × Степняк), 2407 (Бахус × Inbara-3), 1337 [BR-
11 × Новатор) × Кубань 3], 1176 [(Inbara-3 × Новатор) 
× Контакт], 766 (Inbara-3 × Контакт). У большинства 
из них в родословной есть сорт Inbara-3, несущий в 
своем геноме локус Sub1A.

На 9-й день длина ростка варьировала от 1,8 до 
7,0 см, в среднем 3,8 см (рис. 3б). Наименьшей (2,1…
2,2 см) она была у образцов 766 (Inbara-3 × Контакт), 
3137 (Inbara-3 × Степняк), 2407 (Бахус × Inbara-3).

Еще у 25 образцов длина ростка не превышала 
3 см. Многие формы были светло-зелеными, они 
оказались не устойчивы к изучаемому виду стресса 
и не выжили. Часть таких растений была выведена за 
рамки опыта, для того чтобы они не погибли, уровень 
воды снизили до 1 см. Это положительно повлияло на 
их дальнейший рост и развитие. В клетках растений 
активизировались аэробные процессы, нормализо-
вался синтез ауксинов и гиббереллинов, в результате 
чего они продолжили нормальный рост. 

На 12-й день опыта длина проростка у образцов 
варьировала от 3,4 до 11,5 см, а в среднем состав-
ляла 6,3 см (рис. 4а). Преобладали образцы с длиной 
ростка 3…7 см, их было 64 %. Около 6 % образцов 
быстро росли и преодолели слой воды в пробирке, 
выйдя на воздух. Это такие линии, как 2035 (KD Sub-1 
Д-149 × Командор) и 350 (Inbara 3 × Новатор) × Кон-
такт. Их длина составила 11,4 см. Однако интерес 
представляют и слабо растущие формы. В частности, 
образец 766 (Inbara-3 х Контакт) вырос лишь до 2,2 см, 
прибавив за 3 дня 1 мм. Это указывает на возможное 
наличие у него гена Sub1A.

Через 14 суток средняя длина проростков со-
ставила 8,6 см, варьируя от 3,0 до 16,5 см (рис. 4б). 
Самыми высокорослыми оказались образцы 1191 
[(Inbara-3 × Контакт) х (Khao Hlan On × Кубояр)] – 16,5 
см и 1542 (Kharsu 80A × Контакт) – 16,3 см, а низкорос-
лым опять 766 – 3 см. По-видимому, образцам 1191 

и 1542 передался ген энергичного роста (Snorkel) 
от сорта Khao Hlan On, а образцу 766 – ген Sub1A от 
сорта Inbara-3. 

По результатам оценки 43 селекционных линий 
риса с использованием молекулярных маркеров 
Sub1A203, SNORKEL1 и SNORKEL2 по наличию ука-
занных генов, связанных с устойчивостью риса к 
полеганию и его энергией роста, выделены линии, 
несущие доминантный аллель Sub1A в гомозиготном 
состоянии. Это образцы из комбинаций Inbara-3 × 
Новатор (№№ 3122, 3123, 3124, 3125, 3126, 3130, 
3131, 3132, 5621, 5622), BR-11 × Новатор (3675, 3685, 
3686, 3689, 5461, 5618), TDK-1 × Новатор (5463), IR-64 
× Боярин (5578, 5579), (BR-11 × Новатор) × (Бахус × 
Боярин) (948), (Inbara-3 × Новатор) × Контакт (1177, 
1178) и др. 

Линии 16 и 18 (образцы 5461 и 5463) несут до-
минантный аллель гена Sub1A, поскольку размер их 
ампликона соответствует размеру контрольного со-
рта Inbara-3 (рис. 5).

Кроме того, выделены энергично растущие образ-
цы с генами Snorkel 1 – 1542 (Kharsu 80A × Контакт) и 
Snorkel 2 – 1041 (Кубояр × Kharsu 80A), 1191 [(Inbara-3 
× Контакт) х (Khao Hlan On × Кубояр)].

Выводы. Оценка 180 образцов риса по интенсив-
ности роста проростков в аэробных условиях на 10-й 
день показала значительное варьирование длины 
ростка – от 2,4 до 7,4 см и корешка – от 2,2 до 15,3 см. 
Максимальные в опыте величины этих показателей 
отмечены у линии 1191 [(Inbara – 3 x Контакт) х (Khao 
Hlan On x Кубояр)]. 

В результате анаэробного проращивания семян 
риса установлено, что через 5 суток у большинства 
изучаемых сортов и линий (71 %) средняя длина рост-
ка варьировала от 0,1 до 2,0 см, у 6 % она достигала 
от 3,0 до 4,0 см. Выделены образцы с минимальным 
приростом стебля (0,2…0,5 см) в анаэробных услови-
ях – 1177, 3137, 2407, 1337, 1176, 766, которые имели 
в родословной сорт Inbara-3. Наибольшая длина 
ростка (3,0…4,0 см) отмечена у линий 1665 (Атлант 
× Нейтрон), 1176 ((Inbara-3 × Новатор) × Контакт) и 
1337 ((BR-11 × Новатор) × Кубань). Через 14 дней 
от залива семян водой средняя длина проростков 
составила 8,6 см, варьируя от 3,0 до 16,5 см. Самы-
ми высокорослыми были образцы 1191 [(Inbara-3 × 
Контакт) × (Khao Hlan On × Кубояр)] – 16,5 см и 1542 
(Kharsu 80A × Контакт) – 16,3 см, низкорослым линия 
766 – 3,0 см. 

В процессе ПЦР-анализа выделены образцы, несу-
щие гены Sub1A и Snorkel в гомозиготном состоянии, 

Рис. 5. Электрофореграмма скрининга образцов риса на наличие гена Sub1A: 1 – маркер молекулярного веса Евроген 
50+ (50...700 п.н.), 2 – Inbara 3 (положительный контроль), 3 – Боярин (сорт без гена устойчивости Sub1A), 4 – H

2
O деионизи-

рованная (контроль отсутствия контаминации), 5...18 – исследуемые образцы риса, в том числе №16 (5461, BR-11 × Новатор) 
и №18 (5463, TDK-1 × Новатор) имеют Sub1A.
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из комбинаций Inbara-3 × Новатор (№№ 3122, 3123, 
3124, 3125, 3126, 3130, 3131, 3132, 5621, 5622), BR-11 
× Новатор (3675, 3685, 3686, 3689, 5461, 5618), TDK-1 
× Новатор (5463), IR-64 × Боярин (5578, 5579), (BR-11 × 

Новатор) × (Бахус × Боярин) (948), (Inbara-3 × Новатор) 
× Контакт (1177, 1178) и др.; Snorkel 1 – 1542 (Kharsu 
80A × Контакт) и Snorkel 2 – 1041 (Кубояр × Kharsu 80A), 
1191 [(Inbara-3 × Контакт) × (Khao Hlan On × Кубояр)].


