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Аннотация. Рис как ключевая модель в изучении геномики агроэкосистем находится в центре внимания 
исследований по решению задач производства достаточного количества продуктов для растущего населения 
Земли. Качество зерна возделываемых сортов риса лежит в основе его конкурентоспособности и культуры 
потребления. На основе анализа отечественных и зарубежных исследований представлены сведения о 
молекулярно-генетических методах и достижениях в создании новых ценных генотипов риса при использовании 
данных секвенирования геномов. Непрерывное обогащение генплазмы риса в мировых селекционных центрах 
происходит благодаря высокоэффективным подходам с применением постгеномных и клеточных технологий в 
сочетании с традиционными методами фенотипирования. В обзоре рассматриваются достижения молекулярно-
генетических исследований риса, относящихся к ценным признакам качества зерна – его стекловидности 
(мучнистости) и форме (размерам). В программах по маркер-ориентированной и геномной селекции риса 
широко используется анализ GWAS. В последние годы генотипирование методом GBS стало широко применяться 
для выявления взаимосвязи между фенотипом и генотипом на основе анализа двуродительских картирующих 
популяций и выборок сортообразцов. Постгеномный период исследований, связанный с поиском генов- 
кандидатов ценных признаков качества, начался после получения референсных последовательностей геномов. 
В результате были обнаружены сотни QTL признака мучнистости по 12 хромосомам, немногие из них были 
картированы или секвенированы. К 2018 г. секвенировано и охарактеризовано несколько основных QTL, 
влияющих на размер зерна. Наличие рецессивного аллеля GS3 и доминантного аллеля GW7TFA увеличивает 
соотношение длины зерна к ширине. В 2023 г. было показано, что сверхэкспрессия OsFIF3 ингибирует экспрессию 
FLO2 и SUT1, тем самым увеличивает мучнистость зерна и снижает его размеры. Селекционный прорыв связывают 
с использованием неcпецифических маркеров признаков длины, ширины, толщины, отношения длины зерновки 
к ширине, GS3RGS1 и RM505 в качестве маркеров выбора. Все исследования представляют собой непрерывный 
процесс с целью выхода на максимально возможный уровень реализации высоких параметров качества 
продукции из риса.
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Abstract. Rice, as a key model in the study of agroecosystem genomics, is the focus of research meant to address 
the challenges of producing sufficient food for the growing global population. In breeding programs developing 
new varieties, improving the physicochemical properties of the grain is crucial. Based on the analysis of national and 
international research, this article presents information on new molecular genetic methodologies and advances in the 
development of new valuable rice genotypes using genome sequencing data. Continuous enrichment of rice germplasm 
at global breeding centers is achieved through the use of highly effective approaches employing postgenomic and 
cellular technologies in combination with traditional phenotyping methods. This review examines the achievements of 
molecular genetic research in rice, focusing on valuable grain quality traits such as vitreousness (chalkiness) and shape 
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(size). GWAS analysis is widely used in marker-assisted and genomic rice breeding programs. More recently, GBS analysis 
has been used to identify relationships between phenotype and genotype based on the analysis of bi-parental mapping 
populations and varietal accessions. The post-genomic research period, focused on the search for candidate genes for 
valuable quality traits, had started after the genomic reference sequences were obtained. As a result, hundreds of QTLs 
for the chalkiness trait were discovered across 12 chromosomes, few were accurately mapped or sequenced. By 2018, 
several major QTLs affecting grain size were sequenced and characterized. For example, the presence of the recessive GS3 
allele and the dominant GW7TFA allele increases the grain length-to-width ratio. In 2023, it was shown that overexpression 
of OsFIF3 inhibits the expression of FLO2 and SUT1, thereby increasing chalkiness and reducing grain size. This breeding 
breakthrough is attributed, for example, to the use of non-digital markers for length, width, thickness, and the grain 
length-to-width ratio, GS3RGS1 and RM505, as selection markers. All research is an ongoing process aimed at achieving 
the highest possible level of high-quality rice products.
Key words: rice; selection; genotyping; sequencing; marker; rice quality; vitreousness; grain shape
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Введение
В России ценная крупяная культура рис занимает в послед-
ние годы первое-второе место по потреблению среди круп 
и используется как в традиционном, так и в диетическом 
питании. С одной стороны, рис – основная культура для 
половины населения планеты, с другой – ключевая модель 
в изучении геномики агроэкосистем, в связи с чем нахо-
дится в центре внимания исследований в рамках решения 
задач производства достаточного количества продуктов 
для растущего населения Земли (Wing et al., 2018). До на-
стоящего времени место происхождения риса однозначно 
не установлено: были обнаружены очаги этой культуры в 
Корее, Индии, Китае.

Мировое потребление рисопродуктов составляет около 
500 млн т в год, от 0.01–0.9 кг/чел. в Ливане и Латвии 
до 230–280 кг/чел. во Вьетнаме и Мьянме в год соответ
ственно. Около 90 % риса производится в странах с тра
диционным его потреблением – Восточной и Юго-Вос-
точной Азии.

Потребление риса в России составляет около 670 тыс. т 
в год. Российское рисоводство, являясь значимой частью 
в производстве отечественных сельхозкультур (восемь 
регионов занимается производством риса), обеспечивает 
продовольственную безопасность страны в отношении 
риса. 

Экономическая ценность риса определяется рентабель-
ностью производства сырья (зерна риса) и рисопродуктов. 
Среди факторов, ее определяющих, большое значение 
имеют физико-химические признаки зерна, в том числе 
формирующие пищевые и кулинарные достоинства (ECQ). 
В связи с этим качество зерна возделываемых сортов риса 
находится в основе культуры потребления и его конкурен-
тоспособности.

Параметры качества риса, востребованные в производ
стве и потреблении, выступают главными ориентирами 
в селекционных программах создания новых сортов. 
Качество риса – сложнейший интегральный показатель, 
обусловленный множеством физических свойств зерна 
(Алешин Е.П., Алешин Н.Е., 1997). Безусловные требо-
вания, которым должны соответствовать перспективные 
сорта риса, – это высокие показатели и соответствие стан-
дартам производства и потребительскому спросу боль

шого количества морфологических, физико-химических 
и биохимических признаков, относящихся к понятию «ка-
чество риса», которые, как правило, являются предметом 
фундаментальных, прикладных и междисциплинарных 
исследований (Han et al., 2004; Koutroubas et al., 2004; 
Addison et al., 2015; Odoom et al., 2021).

Набор физико-химических признаков качества зерна 
составляют самые разнообразные параметры – объекты 
оценки в научных селекционных программах и произ-
водственных процессах: влажность, калорийность зерна, 
его стекловидность, плотность, твердость, прочность, тре
щиноватость зерна, общий выход крупы, содержание цело-
го ядра в крупе, пленчатость, насыпная плотность и др. 
В группу морфологических признаков входят: «размеры» 
(длина, ширина, толщина), «форма» (отношение длины 
зерновки к ширине), «масса», «остистость», «опушен-
ность», «ребристость зерновки» и др.

Успехи зарубежной селекции сельскохозяйственных 
растений в значительной степени определяются совре-
менными биотехнологиями, широко применяемыми в се
лекционных программах, такими как полногеномное сек-
венирование, секвенирование участков генома растений в 
рамках широкомасштабного генотипирования, таргетное 
генотипирование, гаплоидные технологии и др. 

Качество зерна риса.  
Стекловидность, размеры и форма зерна 
С ростом уровня жизни населения улучшение качества 
риса становится все более важным. Общепризнано, что 
во всем мире достижения в улучшении качества отстают 
от урожайности. Качество риса обусловлено множеством 
физических свойств зерна. Внешний вид зерна и его 
технологические параметры априори определяются его 
основными физическими свойствами (стекловидность–
мучнистость, форма–размеры зерна и др.) – основными 
факторами рыночной стоимости риса.

Стекловидность риса определяют как содержание стек
ловидных зерен в зерновой массе, выраженное в процентах 
(см. рисунок). Мучнистость риса – крайне нежелательный 
признак качества зерна, формирующийся в процессе 
его налива. Она влияет не только на внешний вид зерна, 
но и на физические и химические свойства, качество 
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шлифования, а также кулинарии (Peng et al., 2014). Из-за 
неупорядоченной структуры гранул крахмала, воздуш-
ных пространств мучнистые зерна легко ломаются при 
шелушении и шлифовании, что снижает выход каче-
ственных рисопродуктов. Мучнистость, включая белые 
сердцевину, брюшко и спинку, относится к непрозрачной 
части эндосперма риса, вызванной рыхлыми гранулами 
крахмала, которая может зависеть как от потенциальных 
возможностей сорта, так и от его реакции на природные и 
антропогенные факторы (Guo et al., 2011; Peng et al., 2014; 
Du et al., 2023; Gong et al., 2023). 

В оценке размеров зерна определяют длину зерновки, 
ее ширину и толщину в мм; форму зерна как отношение 
длины зерновки к ширине. Размеры зерна, которые отно
сят к морфологическим признакам, являются одним  из 
ключевых агрономических признаков, связанных с уро-
жайностью и его качеством. Мелкозерный рис может иметь 
длину зерновки до 5 мм, длиннозерный – более 6.5 мм. 
В отечественной селекции сорта риса относят к коротко-
зерным (отношение длины зерновки к ширине, l/b, до 2.0 
включительно), среднезерным (l/b до 3.0), длиннозерным 
(l/b выше 3.0).

Высокостекловидный рис ценится выше, чем рис, у 
которого преобладают мучнистые зерна. Однако суще-
ствуют сорта, которые используют при приготовлении 
традиционных итальянских и испанских блюд, ризотто 
и паэльи, характеризующихся практически полным от-
сутствием стекловидных зерен.

В настоящем обзоре поставлена цель – представить 
мировые достижения геномной селекции риса в части 
качества риса, которые внесли существенный вклад в 
создание новых востребованных генотипов культурного 
риса (см. рисунок).

Биотехнологические методы  
обогащения генплазмы 
сельскохозяйственных культур 
Непрерывное обогащение генплазмы риса в мировых се
лекционных центрах происходит на основе использования 
высокоэффективных подходов с применением постгеном

ных и клеточных технологий в сочетании с традиционны-
ми методами фенотипирования, что обеспечивает ускоре-
ние селекционного процесса, высокую информативность 
характеристик – признаков интереса и приводит к мак-
симальному положительному результату в современных 
реалиях научного селекционного процесса (Addison et al., 
2015; Гаркуша и др., 2022).

Геномный подход за рубежом в практических селек-
ционных схемах сельскохозяйственных растений очень 
популярен, и высокая затратность не останавливает его 
использование в связи с его эффективностью. При созда-
нии современных гибридов подсолнечника его применяет 
французская компания “Limagrain”; селекционных форм 
сорговых культур (зерновое, сахарное сорго, сорго-су-
данковые гибриды) – «Евралис Семанс», подсолнечника, 
кукурузы, овощных культур и др. – «Сингента». Исполь-
зование геномных методов скрининга и создания селек-
ционного материала уже в рутинном режиме во многом 
определяет селекционные успехи компаний. 

В настоящее время будущее в селекции культурных 
растений связано с новейшими разработками в области 
технологий секвенирования и сборки геномов культурных 
растений (Дмитриев и др., 2022). Разработка методов 
молекулярной биологии рестрикционного анализа, ПЦР- 
амплификации ДНК и затем определения нуклеотидной 
последовательности секвенированием ДНК уже на на-
чальных этапах привела к использованию участков ДНК 
(нуклеотидных последовательностей), сцепленных с ге-
нами интереса или находящихся в их структуре (которые 
определяют какие-либо признаки качества сельскохозяй-
ственной культуры), в качестве новой группы молекуляр-
но-генетических маркеров.

Применение технологий секвенирования геномов при
вело к получению основополагающих результатов: иденти-
фикации генов интереса с оценкой полиморфизма внутри 
вида и разработке молекулярных маркеров хозяйственно 
ценных признаков (в том числе признаков качества зерна), 
на основе которых реализуются маркер-ориентирован
ные и геномные селекционные программы культурных 
растений. 

Короткозерный стекловидный рис Короткозерный мучнистый рис

Среднезерный рис Длиннозерный рис

Виды риса по стекловидности зерна и форме зерновки.
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В программах по маркер-ориентированной и геном
ной селекции широко используется метод GWAS (genome 
wide association studies). Появившийся позже GBS (geno
typing-by sequencing – генотипирование высокопроизво
дительным секвенированием) используется для выявле
ния взаимосвязи между фенотипом и генотипом на основе 
анализа двуродительских картирующих популяций и 
выборок сортообразцов. В основе метода – разработанные 
SNP-чипы (SNP – однонуклеотидные полиморфизмы) и 
методы генотипирования NGS-секвенированием (NGS – 
технология коротких прочтений) выборочных фракций ге
нома. Разрешение метода GWAS может доходить до одного 
нуклеотида. При этом идентифицируются, валидируются 
и маркируются гены-кандидаты (Baxla et al., 2025). Ши-
рокомасштабное использование технологии GBS успеш
но применяется на сельскохозяйственных растениях, что  
подтверждается массой публикаций в иностранной науч
ной литературе.

Используемая в селекции сельскохозяйственных куль-
тур геномная селекция (GS), имеющая преимущество при 
отборе с полигенным контролем перед маркер-ориентиро-
ванной селекцией, эффективной при моногенном контроле 
признаков, включает этапы анализа Training population по 
данным фенотипирования и генотипирования, выявления 
корреляций между фенотипом и генотипом и отбора по 
генотипу среди набора «кандидатов на селекцию» (selec
tion candidates). При этом оптимальное количество Train
ing population, маркеров и их соотношение – залог селек-
ционного результата. Внедрение ускоренных геномных 
технологий GS, NGS, SNP-опосредованной селекции 
(с применением маркеров и GWAS) с сопровождающим 
фенотипированием и биоинформатикой уже широко при-
меняется в современной селекции и приводит к созданию 
и использованию в сельском хозяйстве новых генотипов 
культурных растений.

Развитие высокоэффективных технологий секвениро
вания, получение референсных последовательностей 
геномов растений привело к «постгеномному» периоду 
исследований, в рамках которого осуществляются эф-
фективный поиск генов-кандидатов хозяйственно ценных 
признаков, новых маркеров и вовлечение полученных 
данных в геномную селекцию.

В России впервые учеными из Сколковского института 
науки и технологий (Сколтех) совместно с коллегами из 
Университета Южной Калифорнии, Федерального иссле
довательского центра ВИР им. Н.И. Вавилова, Всероссий
ского научно-исследовательского института  масличных 
культур им. В.С. Пустовойта, селекционно-семеноводче
ской компании «Агроплазма» осуществлено широкомас-
штабное генотипирование коллекции подсолнечника на 
платформе Illumina. Исследователи провели генетический 
анализ и фенотипирование 601 линии культурного подсол-
нечника, что позволило биоинформатическим анализом 
выявить генетические маркеры для контроля жирнокис-
лотного состава масла (Goryunova et al., 2019). В рамках 
гранта РНФ и КНФ (22-16-20015) проведено феноти-
пирование образцов сегрегирующих популяций риса с 

различными содержанием амилозы и окраской зерновки 
с целью выбора SNP кандидатных маркеров для селекции 
риса по признаку содержания амилозы с последующим 
секвенированием ДНК-библиотек на приборе Illumina 
MiSeq (Mukhina et al., 2024). 

Большое значение для использования биотехнологий в 
селекционных программах имеет разработка исследова
телей из Новосибирска. Усилиями ученых Института ци
тологии и генетики СО РАН, Курчатовского геномного 
центра ИЦиГ СО РАН, Новосибирского государственного 
аграрного университета и Новосибирского национального 
исследовательского государственного университета разра-
ботан биоинформатический конвейер GBS-DP на основе 
системы управления процессами Snakemake. Программа 
позволяет полностью автоматизировать анализ данных 
GBS, включая процесс установки необходимых программ-
ных пакетов и обработку больших наборов данных (более 
400 образцов) (Пронозин и др., 2023). 

В Санкт-Петербургском политехническом универси-
тете Петра Великого разработана SNP-панель из набора 
молекулярных маркеров на основе однонуклеотидных 
полиморфизмов генома сои, с помощью которых иденти-
фицируются генотипы, что позволяет оценивать геномную 
значимость селекционного материала сои и проводить 
селекцию сои по комплексу хозяйственно ценных при-
знаков – продуктивности сорта/линии, содержания масла 
и белка в семенах (Самсонова и др., 2021).

Зарубежные исследования по геномному подходу в 
практических селекционных схемах культурных расте-
ний, в том числе для риса, представляют интерес в связи 
с актуальностью внедрения новейших мировых дости-
жений в селекционный процесс создания отечественных  
сортов. 

Рис – модельное растение для изучения и понимания 
аспектов геномики и феномики этой культуры. Первая 
культура, для которой была опубликована первая рефе-
ренсная последовательность генома с использованием тех-
нологий NGS (2002 г.), – это рис (Oryza sativа). Дальней
шее применение новейших технологий секвенирования, 
которые дают прочтения длиной от 20 000 п. н., решило 
проблемы полиплоидии и высокого содержания повторов. 
Уже в 2010 г. появилась информация о полногеномном 
анализе из 1536 SNP с применением технологий Illumina 
для генотипирования 395 разнообразных образцов риса 
(O. sativa). 

Анализ был разработан на основе подмножества SNP, 
выявленных с использованием технологии гибридизации 
Perlegen, и служил для проверки большинства обнаружен-
ных SNP в высококачественном наборе данных MBML-
intersect (Zhao K. et al., 2010). Технология применялась 
на таких культурах, как ячмень (Yao еt al., 2018), сорта и 
гибриды пшеницы (Tyrka еt al., 2021), Brassica napus L., 
Ralstonia solanacearum, Papaver bracteatum (Rahmati еt 
al., 2024), Vigna radiata L. (Kumari еt al., 2023), B. napus L. 
(Kim еt al., 2024), лонган (тайский фрукт рода Dimocarpus) 
(Riangwong еt al., 2023), Eucommia ulmoides (произрастает 
в Китае) (Liu C. еt al., 2022), Cucumis sativus L. (Kishor еt 
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al., 2021) и многих других, в Китае, Южной Корее, США, 
Индии, Иране и других странах. 

Результаты работ по секвенированию и ресеквениро-
ванию геномов культурных растений позволили выявить 
SNP и разработать SNP-чипы, которые используются для 
генотипирования множества генотипов. Технологии РНК-
seq, экзомное секвенирование также позволяют находить 
новые SNP.

В области генотипирования известны работы по высоко-
эффективному секвенированию риса научных коллективов 
из Китая (Zhu et al., 2018; Eltahawy et al., 2020; Wang Y. et 
al., 2020; Yuyu et al., 2020; Pan et al., 2021; Yang W. et al., 
2021b; Li J. et al., 2022; Du et al., 2023; Gong et al., 2023; Jin 
et al., 2023; Tang et al., 2023; Wang N. et al., 2023; Wu et al., 
2023; Gao J. et al., 2024; Liu J. et al., 2024; Xu et al., 2024; 
Yang W. et al., 2024), Индии (Naidu et al., 2017; Ngangkham 
et al., 2018), США (Zhao K. et al., 2010; Kumar et al., 2023), 
Филиппин (Cuevas et al., 2016), Вьетнама (Piao et al., 2023), 
Индонезии (Susiyanti et al., 2020), Израиля (Heifetz, Soller, 
2015), интернациональных коллективов из Филиппин, 
Китая и Германии (Sreenivasulu et al., 2022), Китая, Филип-
пин, Франции (Qiu et al., 2015), Уругвая, США, Аргентины 
(Quero et al., 2018), Индии и США (Kumari et al., 2023), 
Египта и Китая (Ali et al., 2020) и др. 

Огромное количество данных секвенирования и ресек-
венирования геномов риса позволило разработать базы 
данных для разнообразных целей, включая карту вариа-
ций генома (the Genome Variation Map) (Song et al., 2018), 
RiceVarMap (Zhao H. et al., 2015), базу данных SNP-Seek 
(Alexandrov et al., 2015), RPAN и MBK V1 (Institute of 
Genetics and Developmental Biology, CAS, 2018). 

На основании данных секвенирования 3010 геномов 
риса разработаны инструменты для поиска и визуализации 
пангеномов риса – Rice Pan-genome Browser (RPAN, http://
cgm.sjtu.edu.cn/3kricedb/) и Rice Functional and Genomic 
Breeding (RFGB, http://www.rmbreeding.cn/Index/), содер-
жащие геномные последовательности, аннотации генов, 
данные экспрессии и PAV (presence/absence variations – 
присутствие/отсутствие вариаций). Было включено более 
12 000 генов, отсутствующих в референсном геноме риса 
(Sun et al., 2017; Wang H. et al., 2020). 

Технология GBS успешно применена для генетической 
детерминации признаков «число дней до цветения», «вы-
сота растений», «продуктивность метелки» в условиях 
стресса засухой на двух картирующих популяциях риса, 
полученных от скрещивания сортов Swarna*2/Dular и 
IR11N121*2/Aus 196 (Yadav et al., 2019). В результате 
генотипирования с использованием кастомной панели 
маркеров сегрегирующей популяции риса F2 сорта Nippon
bare с диким африканским рисом O. longistaminata выяв-
лено 8154 информативных SNP-маркеров и локализованы 
количественные локусы (QTL), ответственные за признак 
«количество метелок» на хромосомах 1, 3, 4 и 8 (Furuta et 
al., 2017). В целях повышения эффективности селекции 
с использованием маркеров развивается метод высоко-
точного картирования локусов (QTN), ответственных за 
генетическую изменчивость количественных признаков  
(Heifetz, Soller, 2015).

Технология геномного редактирования (впервые 
применена на растениях в 2013 г.) на основе системы 
CRISPR/ Cas9 (система мультиплексного редактирования 
генома), позволяющей вносить точечные мутации, встав-
лять и удалять гены в определенные участки генома, 
является прорывной и масштабно используется на рисе. 
Технология уже применена на множестве генов-мишеней 
риса, что позволило улучшить селекционный материал 
в отношении качества зерна, получать нетрансгенные 
растения и быстро внедрять генетическое разнообразие 
в селекцию сельскохозяйственных культур. 

В 2017 г. китайские исследователи сообщили о создании 
вектора, нацеленного на восемь агрономических генов 
риса, с помощью системы CRISPR/Cas9. При дальней
шей генетической трансформации и секвенировании ДНК 
обнаружена высокая эффективность мутаций восьми 
целевых генов, в том числе в последующих поколениях 
в гомозиготном и гетерозиготных состояниях различных 
фенотипов, связанных с генами редактирования. Получен-
ные результаты демонстрируют потенциал CRISPR/Cas9 
для быстрого внедрения генетического разнообразия в се-
лекцию сельскохозяйственных культур (Shen et al., 2017).

Инактивирование соответствующих ферментов при 
таком виде трансформации позволило увеличить и умень
шить содержание амилозы, существенно снизить содер
жание ионов кадмия в зерне, привело к увеличению содер-
жания устойчивой олеиновой кислоты в зерне, приданию 
аромата (Lu, Zhu, 2017; Sun et al., 2017; Хлесткина, 2019; 
Hua et al., 2019). 

Признаки стекловидности–мучнистости зерна 
в молекулярной селекции риса 
Внешний вид зерна напрямую связан с его свойствами – 
формой зерна, размерами и стекловидностью (мучнисто-
стью) (Guo et al., 2011). За последние 20 лет зарубежны
ми исследователями достигнут существенный прогресс в 
обнаружении генов QTL, определяющих важнейшие при
знаки, включающие внешний вид, аромат, консистенцию 
и питательные свойства. Маркеры, полученные на основе 
этих генетических открытий, стали эффективным ин-
струментом селекции с использованием для улучшения 
качества риса. 

Мучнистость зерна риса, вызванная рыхлыми гранула-
ми крахмала эндосперма, снижает его качество, негативно 
влияя на процессы выработки рисопродуктов. В много-
численных центрах по рису в Китае в последние 10 лет 
ключевой момент в исследованиях – изучение природы 
формирования мучнистого эндосперма и формы зернов-
ки. Обнаружены сотни QTL признака мучнистости. Что 
касается генетической сложности и нестабильности при-
знака мучнистости зерна риса, то до настоящего времени 
были точно картированы или секвенированы только не-
сколько аллелей гена. Chalk5 как фактор положительной 
регуляции, особенно экспрессирующийся в эндосперме, 
который был расположен на хромосоме 5, кодирующей 
вакуолярную пирофосфатазу, транслоцирующую H++, 
является первым секвенированным основным QTL, опре-
деляющим мучнистость зерновки. Он оказывает влияние 
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на транспортную систему зерновки, воздействуя на рН, 
дополнительно влияет на субклеточную ультраструктуру 
эндосперма и образование мучнистых пятен (Li Y. et al., 
2014). 

Кроме того, было точно картировано несколько QTL, 
таких как qPGWC-7 (Zhou et al., 2009), qPGWC-8 (Guo 
et al., 2011) и qACE-9 (Gao F. et al., 2016), что полезно 
для секвенирования генов и функционального анализа. 
QTL содержания мучнистых зерен (PCG), qPCG1, был 
локализован в области размером 139 т. н. на длинном 
плече хромосомы 1 с использованием сегрегирующих по
пуляций, полученных из остаточных гетерозигот кросса  
Xieqingzao B (XB)/Zhonghui 9308 (9308). Аллель из 9308 
снижал PCG, но оказывал незначительное влияние на 
основные агрономические признаки, которые можно ис
пользовать для улучшения внешнего вида зерна без сни-
жения урожайности (Zhu et al., 2018). 

Зарегистрировано большое количество QTL, отвечаю-
щих за появление мучнистых пятен в зерне риса по всем 
12 хромосомам, но немногие из них были точно карти-
рованы или секвенированы. В 2021 г. точно картировано 
два QTL, отвечающих за мучнистость в двух линиях с 
односегментным замещением (SSSL): 11-09 с замещенным 
сегментом от O. sativa и HP67-11 с замещенным сегментом 
от O. glaberrima (Yang W. et al., 2021a).

В отношении однонуклеотидного полиморфизма 
3830 маркеров было сопоставлено с 12 группами сцепле-
ния общей длиной 2456.4 сМ со средним генетическим 
расстоянием 0.82 сМ. Было исследовано семь показателей 
качества зерна, в том числе прозрачность (стекловид-
ность), содержание мучнистых зерен риса, относительной 
площади мучнистого пятна в зерне – в популяции F2. Всего 
было идентифицировано 15 QTL с баллами по логарифму 
шансов (LOD) > 4, которые сопоставлены с хромосома- 
ми 6, 7 и 9. Эти локусы включают четыре QTL для стек
ловидности, четыре – для процентного содержания муч
нистого риса. Из них только один совпадал с ранее опуб
ликованными QTL, а остальные были новыми. Путем 
сравнения основных областей QTL в геноме риса иден-
тифицировано несколько ключевых генов-кандидатов, ко
торые, как сообщается, играют решающую роль в опре-
делении характеристик зерна. Данные результаты ускорят 
точное картирование этих QTL и пирамидирование QTL, 
что будет способствовать генетическому улучшению ка-
чества риса (Jin et al., 2023). 

В Институте исследований риса Аньхойской академии 
сельскохозяйственных наук и Агрономическом колледже 
Аньхойского сельскохозяйственного университета (Хэфэй, 
Китай) выполнен полногеномный анализ ассоциаций сте
пени мучнистости эндосперма (DEC) и содержания муч
нистых зерен (PGWC) путем объединения 1.2 млн SNP 
с фенотипическими данными 173 образцов риса и иден-
тифицировано 13 QTL для DEC и 9 для PGWC (Xu et al., 
2024). 

Учеными из Лаборатории молекулярной селекции рас-
тений провинции Гуандун, Государственной ключевой 
лаборатории сохранения и использования субтропических 
агробиоресурсов Южно-Китайского сельскохозяйствен

ного университета и Гуандунской лаборатории современ-
ного сельского хозяйства (Гуанчжоу) было использовано 
шесть QTL с низкой мучнистостью для создания 17 ли-
ний пирамидирования с 2–4 QTL. Результаты показали, 
что мучнистость снижалась с увеличением количества 
QTL  в линиях пирамидирования. Сделан вывод, что с 
применением пирамидирования QTL генотипов с низкой 
мучнистостью возможно выведение высококачественных 
сортов риса с высокой стекловидностью зерна (низкой 
мучнистостью) (Yang W. et al., 2024). 

Ранее описанный QTL показателя мучнистости, qWCR4, 
был подтвержден в сегрегирующей популяции BC5F2 и 
картирован в области 35.26 кб (Shi et al., 2022). 

Признаки размеров и формы зерна  
в молекулярной селекции риса 
Форма зерна определяется тремя признаками, длиной, 
шириной и толщиной зерна, и одновременно влияет на 
урожайность и качество риса. Хотя в последние годы сек-
венировано большое количество основных генов, регули-
рующих форму зерна, еще предстоит открыть множество 
второстепенных генов. 

Размер зерна является одним из ключевых агрономи-
ческих признаков, связанных с урожайностью и его каче-
ством. Показано, что локусы основных количественных 
признаков GS3 и GL3.1 играют преобладающую роль в 
негативной регуляции размера зерна (Yuyu et al., 2020). 
Уже к 2018 г. более 8500 QTL, регулирующих различные 
агрономически важные признаки риса, включая размер 
зерна, были картированы с использованием различных 
контрастных сегрегирующих популяций, полученных от 
разных родителей, в том числе секвенировано и охаракте-
ризовано несколько основных QTL, влияющих на размер 
зерна и урожайность риса (Ngangkham et al., 2018). 

Сопоставление ассоциаций на основе 18 824 высокока-
чественных маркеров дало 38 QTL для 10 признаков, пять 
из которых соответствовало известным генам или точно 
картированным QTL (Qiu et al., 2015; Quero et al., 2018). 

Результаты, полученные к 2019 г., стали основой для 
изучения биоразнообразия длины зерна и молекулярной 
селекции различных типов зерна. Анализ вторичной 
популяции F2 от скрещивания сортов риса Nipponbare и 
Z741 позволил идентифицировать 20 QTL для важных 
агрономических признаков. Показано, что длина зерна 
Z741 контролируется главным QTL (qKL3) и второсте-
пенным QTL (qKL7); секвенирование гена-кандидата 
выявило, что qKL3 может быть аллелем OsPPKL1, коди-
рующего протеинфосфатазу, участвующую в передаче 
сигнала брассиностероидами, а qKL7 – неучтенный QTL; 
подтверждено восемь QTL, qKL3, qKL7, qRLW3-1, qRLW7, 
qPH3-1, qKWT3, qKWT7 и qNPB6, с использованием трех 
отобранных линий с односегментным замещением (SSSL), 
S1, S2 и S3; обнаружено пять QTL: qKL6, qKW3, qKW7, 
qKW6 и qRLW6, в S1, S2 и S3, которые не были обнаруже-
ны в популяции F2 Nipponbare/Z741. Вероятно, минорные 
QTL подвержены влиянию факторов окружающей среды, 
так как QTL qNPB3, qNPB7 и qPL3 не были валидированы 
тремя SSSL (Wang H. et al., 2020).
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Изучение генетических эффектов формы зерна, содер
жания амилозы и других признаков качества в Лабора
тории генетического улучшения сельскохозяйственных 
культур и биотехнологии и Ключевой лаборатории гене
тики и селекции риса Академии сельскохозяйственных 
наук Гуанси (Китай) показало, что гены gs3, GW7, TFA, gw8 
и chalk5 улучшают внешний вид риса. Наличие аллелей 
gs3, GW7 и TFA увеличивает соотношение длины зерновки 
риса к ширине; добавление аллеля gw8 может еще больше 
уменьшить ширину зерна. 

Полногеномные ассоциации,  
одновременно определяющие размер  
и стекловидность (мучнистость) риса 
Уделяется большое внимание полногеномным ассоциа-
тивным исследованиям внешнего вида зерна (размерам, 
форме, мучнистости, содержанию мучнистого зерна в 
общей массе) (Zhao D. et al., 2022) мировой коллекции 
зародышевой плазмы риса, исторических селекционных 
популяций. 

Восемь ассоциаций маркер–признак идентифицирова
но путем скрининга 124 генотипов с праймерами, специ
фичными для признаков размера зерна. Специфические 
маркеры признаков длины, ширины, толщины, отношения 
длины зерновки к ширине, GS3RGS1 и RM505, потен-
циально могут быть использованы в качестве маркеров 
выбора в селекции риса (Naidu et al., 2017). 

Низкая корреляция с мучнистостью была продемон-
стрирована при ширине зерен менее 2.0 мм с минималь-
ными различиями между аллелями Chalk 5 и chalk 5 (ген, 
регулирующий проявление мучнистого пятна у риса) 
(Gao J. et al., 2024). Учеными из Сельскохозяйственной 
академии Гуанси показано, что OsMKK3 кодирует киназу 
MAP-киназы, которая контролирует размер и мучнистость 
зерна, влияя на пролиферацию клеток в оболочке колосков; 
OsSPL16, GS5 и GIF1 оказывают существенное влияние 
на путь изменения размера зерна, регулируемый OsMKK3 
(Pan et al., 2021). 

Разработан набор рекомбинантных инбредных линий 
(RIL), полученных от Gang46B (G46B) и K1075, интро-
грессионной линии G46B с более низким PGWC. На осно
ве карты сцепления, содержащей 33 маркера простого 
повтора последовательности (SSR), обнаружено в общей 
сложности 15 аддитивных QTL, определяющих шесть при- 
знаков качества, в том числе мучнистости и формы зер-
новки (Gao F. et al., 2016). Найден новый QTL, qGL11, 
который может быть новым, кодирующим cyclt1, играю-
щим специфическую роль в регулировании длины зерен 
(Li J. et al., 2022). 

Ученые Сельскохозяйственного университета провин-
ции Хунань провели DAP-seq множества образцов риса 
и показали, что сверхэкспрессия OsFIF3 ингибирует экс-
прессию FLO2 и SUT1, тем самым увеличивает мучнис
тость зерна и снижает его размеры (Tang et al., 2023).  

В 2024 г. появилось сообщение, что c использованием 
популяции Cypress и KY131 при обратном скрещивании 
построена карта генетических связей со 151 полиморф-

ным маркером и с помощью анализа QTL-картирования 
обнаружено 37 QTL для определения формы зерна, муч-
нистости и содержания амилозы. Среди них три QTL – для 
определения формы зерна (qGW3, qGL7.2 и qLWR7.1) и 
четыре – для определения мучнистости зерна (qWBR1.2, 
qBR2, qWCR3 и qWCR11) продемонстрировали повторяе-
мые и обнаруживаемые генетические эффекты в популя-
циях разных поколений. В результате LOC_Os03g45210 
может быть геном-кандидатом для qWCR3. 

Генетические эффекты трех QTL формы зерна – qGL7.2, 
qLWR7.2 и qGW3, и трех QTL мучнистости – qBR2, qWCR3 
и qWCR11, были затем подтверждены в случайной попу-
ляции. С помощью метода анализа потомства ген qWCR3 
был точно картирован в области 100 кб на хромосоме 3. 
Результаты этого исследования закладывают основу для 
картографического секвенирования данных QTL (Liu  J. 
et al., 2024). 

Выделено два тесно связанных локуса количественных 
признаков (QTLs), контролирующих мучнистость и форму 
зерен на хромосоме 8 риса с помощью односегментных 
линий замещения (SSSL) (Yang W. et al., 2021b). 

В области qWCR4 гены LOC_Os04g50060 и LOC_
Os04g50070 показали значительные различия в уровне экс-
прессии в эндосперме между двумя NIL, тогда как четыре 
других гена не экспрессировались. qWCR4J23B (аллель 
qWCR4 в гене J23B) повышал мучнистость, количество 
зерен на растении, скорость завязывания семян, ширину 
зерна и массу тысячи зерен, способствуя более высокой 
урожайности с растения. Результаты исследований закла
дывают основу для секвенирования qWCR4 на базе кар
тографических данных (Shi et al., 2022). 

В 2023 г. опубликованы результаты исследований по 
картированию локусов количественных признаков высо-
кого разрешения путем секвенирования для определения 
качественных характеристик зерна риса с особым внима-
нием к мучнистости. Проведен полногеномный анализ ас-
социаций формы зерна риса и их мучнистости на примере 
образцов коллекции Сианя (Китай). В панели, состоящей 
из 137 маркеров, показаны значительные генетические 
вариации по шести признакам качества зерна. Двадцать 
семь QTL было идентифицировано с помощью GWAS. 
N. Wang с коллегами (2023) считают, что полученные ре
зультаты улучшают понимание генетической основы фи-
зических признаков массы, формы зерен и мучнистости 
риса, и на их основе могут быть даны рекомендации для 
будущей селекции с использованием маркеров с QTL или 
пирамидирования генов для стабилизации и улучшения 
качества риса. 

Сто восемьдесят пять рекомбинантных инбредных ли
ний F12 (RILS), полученных в США от скрещивания сортов 
Cypress (толерантный к HNT) и LaGrue (чувствительный 
к HNT), было подвергнуто скринингу на признаки каче-
ства зерна – длины зерна, ширины и относительного со-
держания мучнистых зерен в условиях контроля и стресса. 
Всего было идентифицировано 15 QTL на 9 хромосомах, 
отсканированных на предмет естественной генетической 
изменчивости в панели разнообразия японской культуры 
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(JDP) для выявления генов-кандидатов для определения 
этих параметров. Обнаружено 6160 высокоэффективных 
SNP (Kumar et al., 2023). 

Связанный с митохондриями белок PPR (показано на 
стабильном мутанте WBG1) регулирует мучнистость и 
размеры зерна (Wu et al., 2023). 

Ген RGA1, кодирующий α-субъединицу рисового G-бел
ка, играет важную роль в регуляции структуры риса, разме-
ра семян и реакции на абиотический стресс. Исследования 
китайских ученых показали, что ген RGA1 участвует не 
только в контроле структуры риса и размера зерна, но и в 
регулировании качества риса и всхожести семян (Yang X. 
et al., 2024). 

Недавно выявлено 25 количественных признаков, свя
занных с длиной, шириной и мучнистостью зерен при 
тепловом стрессе, или три набора перекрывающихся 
QTL, расположенных на хромосомах 3, 5 и 11, которые 
можно отнести к приоритетным генам-кандидатам для 
QTL, связанных с качеством внешнего вида зерна (раз-
меры и мучнистость при тепловом стрессе). У мутантов 
LOC_Os05g06920, LOC_Os05g06970 и LOC_Os11g28104 
были повышены длина зерновки и отношение длины 
зерна к ширине, снижена ширина, в том числе в условиях 
теплового стресса; у мутантов LOC_Os05g06970 и LOC_
Os11g28104 значительно снижались стекловидность зерна 
и его прозрачность (Chen et al., 2025).

Таким образом, предыдущие исследования показали, 
что многочисленные гены, связанные с качеством зерна, 
влияют как на размер, так и на мучнистость риса (Yang W. 
et al., 2021b; Zhao D. et al., 2022; Tang et al., 2023; Yang X. 
et al., 2024), например OsMKK3, OsSPL16, GS5 и GIF1 
(Pan et al., 2021); несколько генов, отвечающих за форму 
зерен, в том числе gw8, GW7, lgy3 и gs9, могут снижать 
содержание крахмала и значительно улучшать внешний 
вид зерен риса (Liu Q. et al., 2018; Zhao D. et al., 2018).

Заключение
Полученные в мире на настоящее время результаты ис-
пользования высокоэффективных биотехнологических 
методов углубляют понимание молекулярных механиз-
мов, регулирующих качество зерна риса, и обеспечивают 
теоретическую поддержку молекулярной селекции для 
улучшения качества риса, в частности посредством раз-
работки маркеров хозяйственно ценных признаков и ре-
сурсов зародышевой плазмы для генетического улучшения 
культурных растений, в том числе риса, по признакам, 
связанным с важнейшими физическими свойствами зер- 
на – мучнистостью–стекловидностью, формой и разме-
рами риса. 

В мировых центрах по рису обнаружены сотни QTL 
нежелательного признака качества зерна – мучнистости. 
Были точно картированы или секвенированы только не-
сколько из них, один из которых – Chalk5, фактор поло-
жительной регуляции, экспрессирующийся в эндосперме, 
расположенный на хромосоме 5 и являющийся первым 
секвенированным основным QTL, определяющим муч-
нистость зерновки. 

Кроме того, были точно картированы QTL qPGWC-7, 
qPGWC-8, qACE-9. Восемь ассоциаций маркер–признак 
идентифицировано путем скрининга генотипов с прайме-
рами, специфичными для признаков размера зерна риса. 
Выявлены специфические маркеры признаков длины, 
ширины, толщины, отношения длины зерновки к ширине, 
GS3RGS1 и RM505, которые могут быть использованы в ка-
честве маркеров выбора в селекции. С помощью DAP-seq 
множества образцов риса показано, что сверхэкспрессия 
OsFIF3 ингибирует экспрессию FLO2 и SUT1, тем самым 
увеличивает мучнистость зерна и снижает его размеры. 
Обнаружено три QTL для определения формы зерна 
(qGW3, qGL7.2 и qLWR7.1) и четыре QTL для определения 
мучнистости зерна (qWBR1.2, qBR2, qWCR3 и qWCR11) 
(Liu J. et al., 2024). Показано, что многочисленные гены, 
связанные с качеством зерна, влияют как на размер, так и 
на мучнистость риса.

Таким образом, степень изученности генома риса в мире 
высока. Наблюдается повышенное внимание к важнейшим 
физическим параметрам зерна риса в исследовательских 
мировых центрах по рису. Исследования представляют 
собой непрерывный процесс с четко поставленной целью 
выхода на максимально возможный уровень реализации 
высоких параметров качества продукции из риса.
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