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Устойчивость растений риса к глубоководному затоплению в условиях Ростовской области может
быть использована в качестве “природного гербицида” в борьбе с сорной растительностью, снижа-
ющей урожайность сортов риса до 50%. Проведено исследование генотипов риса, обладающих раз-
личным уровнем устойчивости к глубоководному затоплению. Используя молекулярные маркеры,
мы выявляли новые генетические ресурсы толерантности к анаэробному стресс˗фактору в гибрид-
ных образцах риса. Проведен анализ гибридных линий по важнейшим селекционным признакам и
идентифицирован аллель гена SNORKEL1 (SK1) в образцах риса, отобранных после скрещивания
доноров устойчивости с отечественными высокоурожайными сортами. Методом проращивания в
условиях гипоксии оценена устойчивость гибридов и родительских сортов. Выделены перспектив-
ные генотипы, представляющие особый интерес для селекции, которые могут быть использованы в
программах внедрения технологий безгербицидного земледелия.
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Рис (Oryza sativa L.) ‒ важнейшая злаковая
культура, используемая в качестве ежедневного ди-
етического компонента в питании более чем поло-
виной населения мира [1]. В России рис выращива-
ют на площади 189.6 тыс. га, а его урожайность в
среднем составляет 69 ц/га (данные на 2023 год). Во
многом это почвы юга России: Ростовской, Аст-
раханской областей, Краснодарского края, Кал-
мыкии, Дагестана. Урожайность и качество зерна
относятся к главным хозяйственно ценными при-
знакам для любых культур в разных странах. Сни-
жение урожайности может быть вызвано биоти-
ческими и абиотическими стресс˗факторами, та-
кими как затопление, засоление, болезни, а также
сорными растениями. Применение химических
препаратов в борьбе с сорняками не всегда эффек-
тивно и может приводить к загрязнению фауны,
ухудшению качества продукции и неблагоприят-
но воздействовать на здоровье человека [2]. Целесо-
образным и оптимальным решением этих проблем
считается применение безпестицидной технологии
при выращивании растений риса. Производство

экологически чистого зерна с высокими вкусовы-
ми качествами ‒ актуальная задача, стоящая пе-
ред сельским хозяйством сегодня.

В отличие от сорных растений, рис относится
к полуводным растениям, хорошо приспособлен-
ным к условиям частичного затопления. Рис мо-
жет переносить даже кратковременное погруже-
ние в воду, в то время как для сорняков эти усло-
вия губительны. Однако длительное затопление,
более 8‒9 сут, негативно влияет на всходы и уро-
жайность риса [3, 4]. Справиться с такими усло-
виями можно посредством внедрения в процесс
скрещивания устойчивых к глубоководному за-
топлению сортов, однако в России их на данный
момент нет. S. Oe с соавт. [5] выделили сорта риса
(Kharsu 80A, Khao Hlan On и др.), обладающие то-
лерантностью к анаэробным условиям. В настоя-
щее время полиморфизм сортов риса из разных
стран ‒ главный источник для улучшения и со-
здания новых, востребованных сортов собствен-
ной селекции. Улучшение сортов риса для повы-
шения устойчивости к абиотическим стрессам с
использованием традиционных подходов селек-
ции (искусственный отбор, гибридизация, ибри-
динг) было не очень успешным из-за непонимания

Список сокращений: QTL (quantitative trait locus) ‒локус ко-
личественных признаков; LOES (low oxygen escape syn-
drome) ‒ синдром низкого выхода O2.
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сложных механизмов, определяющих эти призна-
ки. Современные достижения в области молеку-
лярной генетики и генотипирования привели к
выявлению локусов количественных признаков
(QTL), связанных с устойчивостью к глубоководно-
му затоплению [4]. Zhao с соавт. [6] рассмотрели со-
временные достижения биотехнологии, предостав-
ляющие возможность использования молекуляр-
ных инструментов для исследования генетических
факторов устойчивости к затоплению, манипули-
рования ДНК и РНК и разработки современных
методов борьбы с сорняками без применения гер-
бицидов.

За последние 20 лет азиатские и китайские ис-
следователи добились значительного прогресса в
изучении генетической основы повышения устой-
чивости риса к затоплению и вывели сорта, обла-
дающие такой устойчивостью, а также разработа-
ли ряд результативных маркеров для контроля
генной изменчивости. Устойчивость к глубоко-
водному затоплению у растений риса, по мнению
Mickelbart с соавт. [7], ‒ комплексный полиген-
ный признак, который контролируется взаимо-
действием множества физиологических и биохи-
мических процессов, происходящих в растениях.

Гены устойчивости к затоплению у растений
риса обнаружены и картированы на разных хро-
мосомах. Адаптация растений в условиях затоп-
ления приводит к развитию анатомо-морфологи-
ческих признаков, таких как аэренхима, придаточ-
ные корни и газовые пленки листьев. У растений
риса есть два противоположных типа адаптации к
затоплению:

1) синдром низкого выхода O2 (LOES), вызван-
ный накоплением этилена и регулируемый локу-
сом SNORKEL;

2) синдром покоя, который приводит к блоки-
рованию этилена, ограничению метаболизма и
роста, регулируемый локусом SUBMERGENCE1.

Локусы SNORKEL (SNORKEL1 и SNORKEL2,
или SK1 и SK2 соответственно) локализованные
на 12 хромосоме, индуцируют выработку гиббе-
реллиновой кислоты, ауксина и вызывают значи-
тельное удлинение междоузлий до поверхности
воды, чтобы облегчить поглощение кислорода из
атмосферы и транспортировку его к корням через
аэренхиму [8].

Идентификация генотипов, устойчивых к раз-
личным стрессам, с помощью традиционных ме-
тодов в сочетании с молекулярными ускорит про-
цесс создание сортов с необходимым набором се-
лекционно ценных признаков. В настоящее время
российскими учеными выведены высокоурожай-
ные сорта, но, чтобы сохранить чистоту окружаю-
щей среды и бороться с сорняками без использо-
вания химикатов, необходимо ввести в их геном
гены толерантности к глубоководному затопле-
нию. Выведение сортов риса со “встроенной” то-

лерантностью к стресс-факторам экономически
выгодно, так как позволит выращивать устойчи-
вые к стрессам высокоурожайные селекционные
линии этой ценной зерновой культуры [9].

Нами проанализирована информативность наи-
более применяемых молекулярных маркеров, ис-
пользуемых исследователями при изучении мест-
ных гибридных линий риса. Такой скрининг позво-
ляет выявить перспективные селекционные образцы
риса, обладающие различным уровнем устойчиво-
сти к стресс-факторам.

Цель исследования ‒ выявление новых гене-
тических ресурсов толерантности к анаэробному
стресс-фактору в гибридных образцах риса.

УСЛОВИЯ ЭКСПЕРИМЕНТА
Объекты исследования

Объектом исследования служили 66 скороспе-
лых селекционных образцов риса поколений
F5–F6, любезно предоставленные сотрудниками ла-
боратории селекции и семеноводства риса Обособ-
ленного подразделения “Пролетарское” Аграр-
ного научного центра “Донской” (Пролетарск,
Ростовская область). Также были предоставле-
ны данные о вегетационном периоде и высоте
растений риса. В скрещивания включали азиат-
ские линии доноров устойчивости к глубоко-
водному затоплению: Kharsu 80A, Khao Hlan On
и Mazhan Red, ‒ а в качестве реципиентов ис-
пользовали отечественные высокоурожайные сор-
та: Контакт и Кубояр. Исследовали следующие ги-
бридные комбинации: Контакт × Khao Hlan On –
13 гибридных образцов (№ 4744, 4744/1, 4744/2,
4745, 4745/1, 4746, 4746/1, 4751, 4751/1, 4751/2,
4752, 4752/1, 4752/2); Кубояр × Kharsu 80A – 9
(4764, 4764/1, 4764/2, 4765, 4765/1, 4765/2, 4773,
4773/1, 4773/2); Кубояр × Mazhan Red – 3 (4776,
4776/1, 4776/2); Kharsu 80A × Контакт – 23 (4781,
4781/1, 41781/2, 4789, 4789/1, 4789/2, 4789/3, 4790,
4790/1, 4791, 4791/1, 4792, 4792/1, 4793, 4793/1,
4794, 4794/1, 4795, 4796, 4797, 4798, 4801, 4803);
Khao Hlan On × Контакт ‒ 3 (4783, 4783/1, 4783/2);
Khao Hlan On × Кубояр – 15 (4784, 4784/1, 4784/2,
4784/3, 4785, 4785/1, 4786, 4786/1, 4786/2, 4787,
4787/1, 4787/2, 4788, 4788/1, 4788/2).

Анализ селекционного материала
На первом этапе исследования проведен био-

метрический анализ полученного селекционного
материала по признакам: длина метелки, число
зерен с 1 метелки и масса 1000 зерен. На втором
этапе, используя молекулярно˗генетические ме-
тоды, мы провели скрининг гибридов на наличие
локусов генов SNORKEL1. На третьем этапе оце-
нили устойчивость гибридов и родительских сор-
тов методом проращивания в условиях водного
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стресса. Для этого зерна проращивали в пробирках
под слоем дистиллированной воды (15 см) 14 сут
[10] при 26‒28°C (в культуральной комнате).
Скорость роста определяли по изменению длины
ростка, измеренной на 5, 7, 9, 12 и 14 сутки.

Выделение ДНК риса

Для экстракции ДНК использовали молодые
листья риса. Нуклеиновые кислоты выделяли из
выдавленного участка листовой ткани, получен-
ного при закрытии крышки пробирки Eppendorf
(V = 1.5 мл; Eppendorf, Германия). ДНК высажи-
вали CTAB-методом [11]. Амплификацию прово-
дили в термоциклере Rotorgene 6000 (Corbett Re-
search, Австралия). Концентрацию ДНК определя-
ли в 2%-ном агарозном геле с добавлением
бромистого этидия (1 мкг/мл). Гель фотодоку-
ментировали под ультрафиолетовым светом с по-
мощью видеосистемы GelDoc 2000 (BioRad,
США).

Молекулярно-генетический анализ аллелей 
гена SNORKEL1 (SK1)

Для молекулярно˗генетического анализа были
подобраны наиболее часто используемые прай-
меры к последовательности гена SK1, кодирую-
щего этилензависимый фактор транскрипции и
активирующийся в условиях затопления. После-
довательности трех молекулярных маркеров для
гена SK1 подобраны в базе данных www.ncbi.nih.gov
и на основании литературных данных [5] (табл. 1).

Обработка результатов

Статистическую обработку эксперименталь-
ных данных проводили с помощью программы
Excel пакета Microsoft Office. Рассчитывали стан-
дартное отклонение и коэффициент вариации.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Применение молекулярных методов при “кон-

струировании” сортов, обладающих определенны-
ми селекционно ценными признаками, на дан-
ный момент становится на первое место в селекции
растений. Главным преимуществом использова-
ния молекулярных технологий в этой области яв-
ляется не только сокращение сроков и затрат на
выведения нового сорта, но и защита окружаю-
щей среды от химических препаратов, используе-
мых в сельском хозяйстве [12, 13]. Исследования-
ми по определению механизмов устойчивости
растений риса к глубоководному затоплению в
Российской Федерации занимаются в Феде-
ральном государственном бюджетном научном
учреждении “Аграрный научный центр“Дон-
ской” (Зерноград), в Южном федеральном уни-
верситете (Ростов-на-Дону) и в Федеральном на-
учном центре риса (Краснодар) [14].

Растения риса относятся к культурам с высокой
чувствительностью к продолжительности светово-
го дня. В условиях Ростовской области, согласно
методическим указаниям и классификатору рода
Oryza sativa L. (1982 г.), предпочтительно выращи-
вать сорта с коротким периодом вегетации, то есть
скороспелые (не более 125 сут). Результаты прове-
денного нами биометрического анализа изученного
селекционного материала представлены в табл. 2.

Донорные линии риса имели более продолжи-
тельный вегетационный период (в среднем 138 сут),
чем реципиентные (в среднем 110 сут). У гибридных
линий этот показатель колебался от 119 (Khao Hlan
On × Кубояр) до 122 сут (Контакт × Khao Hlan On).
По признаку “высота растений” гибридные ли-
нии превосходили реципиентные в среднем на
21.0 ± 1.2 см, но уступали донорным в среднем на
8.0 ± 1.1 см; варьирование у гибридных линий со-
ставило от 109.2 до 112.1 см. Длина метелки в ис-
следованных родительских образцах варьировала
от 12.5 (сорт Контакт) до 19.5 см (Khao Hlan On), а у
гибридных линий ‒ от 14.9 (Kharsu × Контакт, Кон-
такт × Khao Hlan On) до 18.2 см (Кубояр × Mazhan
Red). По числу зерен с 1 метелки гибридные ли-
нии значительно превосходили как донорные, так и

Таблица 1. Нуклеотидные последовательности молекулярных маркеров для идентификации аллельного статуса
гена SNORKEL1 (SK1)
Table 1. Nucleotide sequences of molecular markers for identifying the allelic status of the SNORKEL1 (SK1) gene

Маркер Последовательность праймера, 5' → 3' Размер ампликона, п.н. Tm, °С

SK1-1 F: ATGTGCGGAGGTTGTCTCAT
743 59

R: TCGTAGCGACAGCCGTACTG

SK1-2 F: GCTACCGGTTTTAGCATTTCATAC
332 59

R: TCGTCCTTGTCGTTCTCCTG

SK1-3 F: ACGGTATCCCTGAACTACTG
294 59

R: GATACTCCATTGGGACGGGC
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Таблица 2. Распределение средних показателей основных селекционных критериев у родительских сортов и ги-
бридов риса (2022 г.) 
Table 2. Distribution of average values of main selection criteria in parental rice varieties and hybrids (2022)

Селекционный 
образец

Вегетационный 
период, сут

Высота 
растений, см

Длина 
метелки, см

Число зерен 
с 1 метелки, шт

Масса 
1000 зерен, г

Контакт 105 80.0 12.5 98.9 29.4
Кубояр 115 97.5 16.3 175.5 30.5
Mazhan Red 140 119.2 18.5 120.5 29.9
Kharsu 80A 138 120.3 19.1 119.2 29.2
Khao Hlan On 135 120.2 19.5 117.4 28.8
Контакт × Khao Hlan On 122 110.6 14.9 182.9 26.8
Кубояр × Kharsu 80A 120 112.1 15.3 185.7 32.9
Кубояр × Mazhan Red 120 111.7 18.2 185.1 26.6
Kharsu 80A × Контакт 119 109.2 14.9 185.7 27.8
Khao Hlan On × Кубояр 120 110.8 15.4 204.6 26.5
Среднее значение признака 123.4 109.2 16.5 157.6 28.8
Стандартное отклонение 11.0 12.3 2.3 38.6 2.0

Рис. 1. Электрофоретический анализ продуктов амплификации геномной ДНК образцов риса с праймером SK1-1. На
дорожки 2%-ного агарозного геля нанесены: М – маркер длины ДНК 50+ bp DNA Ladder (“Евроген”, Россия); роди-
тельские и гибридные варианты риса, в том числе: 1 ‒ Khao Hlan On (донор), 2 ‒ Контакт (российский сорт без гена
SK), 7 ‒ № 4786 (Khao Hlan On × Кубояр), 19 ‒ № 4773 (Кубояр × Kharsu 80A), 26 ‒ № 4792 (Kharsu 80A × Контакт),
35 ‒ № 4787 (Khao Hlan On × Кубояр), 49 ‒ № 4784 (Khao Hlan On × Кубояр), 52 ‒ № 4798 (Kharsu 80A × Контакт),
58 ‒ № 4794 (Kharsu 80A × Контакт), 62 ‒ № 4745 (Контакт × Khao Hlan On), 67 ‒ № 4746 (Контакт × Khao Hlan On).
Fig. 1. Electrophoretic analysis of the amplification products of genomic DNA of rice samples with the SK1-1 primer. The fol-
lowing samples were loaded on 2% agarose gel tracks: M – DNA length marker 50+ bp DNA Ladder, (“Evrogen”, Russia); pa-
rental and hybrid rice variants including: 1 – Khao Hlan On (donor), 2 – Kontakt (Russian variety without the SK gene), 7 –
No. 4786 (Khao Hlan On × Kuboyar), 19 – No. 4773 (Kuboyar × Kharsu 80A), 26 – No. 4792 (Kharsu 80A × Contact), 35 –
No. 4787 (Khao Hlan On × Kuboyar), 49 –No. 4784 (Khao Hlan On × Kuboyar), 52 – No. 4798 (Kharsu 80A × Contact), 58 –
No. 4794 (Kharsu 80A × Contact), 62 – No. 4745 (Contact × Khao Hlan On), 67 – No. 4746 (Contact × Khao Hlan On).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 M

24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46 M

47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69 M

50

743
1000

50

743
1000

50

743
1000

реципиентные сорта. Максимальное число зерен в
метелке было у селекционных образцов Khao
Hlan On × Кубояр (в среднем 204.6 штук). По
признаку “масса 1000 зерен” практически все ги-
бриды и родительские линии были однородны.
Максимальное значение по этому критерию было

у гибридов Кубояр × Kharsu 80A и составило 32.9 г,
минимальное ‒ у гибридов Khao Hlan On × Кубо-
яр (26.5 г) и Кубояр × Mazhan Red (26.6 г).

Результаты ПЦР-анализа с использованием
локусспецифичных праймеров представлены на
рис. 1.
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На электрофореграмме для некоторых из ис-
следованных образцов риса четко различим фраг-
мент размером около 743 п.н., который соответству-
ет нуклеотидной последовательности маркера
SK1-1. Аллель гена SK1 идентифицирован в 9 ге-
нотипах из 66 изученных гибридных образцов, а
также в донорном сорте Khao Hlan On (дорожка 1).
Маркеры SK1-2 и SK1-3, расчетный размер кото-
рых составляет 332 и 294 п.н. соответственно, не
обнаружены в исследованных гибридах.

На заключительном этапе мы проверили устой-
чивость образцов риса к длительному погруже-
нию в воду. Для этого использовали метод прора-
щивания в анаэробных условиях. Семена (5 шт.)
помещали в стеклянную пробирку с дистиллиро-
ванной водой и инкубировали в культуральной
комнате (рис. 2).

Измерение высоты растений проводили на 5,
7, 9, 12 и 14 сутки эксперимента. Длина ростков на
5 сутки варьировала от 5 (сорт Контакт) до 27 мм
(№ 4798, Kharsu 80A × Контакт) (рис. 3). Через 7 сут

высота растений в некоторых комбинациях зна-
чительно увеличилась. Так, длина ростка у гибри-
дов № 4786 (Khao Hlan On × Кубояр), № 4787 (Khao
Hlan On × Кубояр) и № 4784 (Khao Hlan On × Кубо-
яр) достигала в среднем 62 мм и превысила донор-
ный сорт (Khao Hlan On) на 14 мм. Через 14 сут
эксперимента различия в скорости роста стали
еще заметнее. Так, некоторые гибридные образ-
цы и донорные сорта превысили уровень воды и
край пробирки. Длина ростка в гибридах варьиро-
вала от 79 (№ 4801) до 136 мм (№ 4786 и № 4773).

В результате проведенного исследования рай-
онированные сорта-реципиенты Контакт и Бо-
ярин, а также гибридные линии № 4790 (Kharsu
80A × Контакт), № 4791 (Kharsu 80A × Контакт),
№ 4801 (Kharsu 80A × Контакт), не унаследовав-
шие гены устойчивости к затоплению, значитель-
но отставали по высоте. Значение коэффициента
вариации составило 38.2% на 5, 42.5% на 7, 38.2%
на 9, 35.3% на 12 и 32.5% на 14 сутки (табл. 3).

Рис. 2. Проращивание зерен риса в анаэробных условиях. Фотографии сделаны через 5 (а), 7 (b), 12 (c) и 14 (d) сут экс-
перимента. В пробирки внесены следующие образцы: № 4772 (2), № 4784 (5), № 4791 (6), № 4801 (10), Контакт (11),
Боярин (12), Khao Hlan On (13), Kharsu 80A (14).
Fig. 2. Germination of rice grains under anaerobic conditions. Photographs were taken after 5 (a), 7 (b), 12 (c) and 14 (d) days of
the experiment. The following samples were put into test tubes: No. 4772 (2), No. 4784 (5), No. 4791 (6), No. 4801 (10), Kontakt (11),
Boyarin (12), Khao Hlan On (13), Kharsu 80A (14).

a b

c d
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Следует заметить, что селекционный материал
отличался неоднородностью, поэтому есть воз-
можность отбора лучших образцов по динамике
роста и генам устойчивости к глубоководному за-
топлению. А морфологическая и физиологиче-
ская оценка гибридных линий в условиях стресса
позволяет идентифицировать толерантные к за-
топлению образцы, обладающие наибольшим
потенциалом по показателям роста и развития.

В ходе работы нами проанализировано 68 ге-
нотипов риса на наличие функционального аллеля
гена SK1, ответственного за толерантность к глубо-
ководному затоплению. Отобранные для исследо-
вания гибридные линии имели лучшие показатели
по следующим признакам: вегетационный пери-
од, длина растения, число зерен в 1 метелке и мас-
са 1000 зерен. Для молекулярного анализа ис-
пользовали три молекулярных маркера: SK1-1,

Рис. 3. Динамика роста растений риса в условиях затопления.
Fig. 3. Growth dynamics of rice plants under f looding conditions.
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Таблица 3. Статистические показатели динамики роста селекционных образцов риса 
Table 3. Statistical indicators of the growth dynamics of rice breeding samples

Статистические показатели

Динамика роста

время проращивания, сут

5 7 9 12 14

Среднее значение признака, мм 17.3 39.6 70.9 100.4 109.5

Стандартное отклонение, мм 6.6 16.8 27.1 35.5 35.5

Коэффициент вариации, % 38.2 42.5 38.2 35.3 32.5
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SK1-2, SK1-3, ‒ из которых информативным ока-
зался только SK1-1. Из 66 гибридов только в
9 комбинациях: № 4786 (Khao Hlan On × Кубояр),
№ 4773 (Кубояр × Kharsu 80A), № 4792 (Kharsu
80A × Контакт), № 4787 (Khao Hlan On × Кубо-
яр), № 4784 (Khao Hlan On × Кубояр), № 4798
(Kharsu 80A × Контакт), № 4794 (Kharsu 80A × Кон-
такт), № 4745 (Контакт × Khao Hlan On), № 4746
(Контакт × Khao Hlan On) ‒ выявлен целевой
продукт размером 743 п.н.

По итогам лабораторных испытаний устойчи-
вости растений к глубоководному затоплению ги-
бриды, унаследовавшие аллель гена SK1, значи-
тельно превышали по показателям роста и развития
те, которые не унаследовали этот аллель. Отобран-
ные по результатам молекулярного и лабораторного
анализа генотипы представляют особый интерес
для селекционеров и могут быть использованы в
программах по разработке технологий безгерби-
цидного земледелия.
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Abstract—The resistance of rice plants to deep-water f looding in the Rostov region can be used as a “natural
herbicide” to control weeds that reduce the yield of rice varieties up to 50%. The study of rice genotypes with
different levels of resistance to deep-water f looding was carried out. Using molecular markers, we identified
new genetic resources of tolerance to anaerobic stress factor in hybrid rice samples. Hybrid lines were ana-
lyzed for the most important breeding traits, and after crossing resistant donors with domestic high-yielding
varieties, the SNORKEL1 (SK1) gene allele was detected in selected rice samples. The resistance of hybrids
and parental varieties to f looding was tested by germination under hypoxia conditions. Promising genotypes
of special interest for breeding, which can be used in programs for the introduction of herbicide-free farming
technologies, were identified.

Keywords: Oryza sativa L., SNORKEL1, allele, deep-sea f looding, hybrids, donors, resistance, recipients


