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Отмечено широкое варьирование по признаку “содержание микро- и макроэлементов” как между
подвидами, так и внутри видов и сортов риса. Магний как кофактор участвует более чем в 300 фер-
ментативных реакциях и нужен для роста и развития как растений, так и человека. Он влияет на об-
мен углеводов и белковых веществ. От его концентрации зависят производство аденозинтрифосфа-
та (АТФ), синтез нуклеотидов и глюкозы, регуляция окисления липидов. Кальций также необходим
для формирования структуры клеточных стенок и их деления. Высокие концентрации кальция из-
меняют состав и состояние мембран эритроцитов, морфологические характеристики клетки. В то
же время вариабельность по признакам отечественных сортов риса до сих пор не изучалась. Также
не было исследований о локализации хромосомных регионов, ответственных за формирование
признаков “содержание магния и кальция” у российских образцов риса. Установлено широкое ва-
рьирование содержания кальция (0.07–2.33%) и магния (2–14%) у отечественных образцов риса.
Данные по фенотипированию отечественных сортов риса по признакам качества использовали для
выделения контрастных по этим признакам групп сортов и источников. Проведен поиск хромосом-
ных регионов, определяющих качество отечественных образцов, с использованием 58 распределен-
ных по геному риса молекулярных маркеров (SSR) как сцепленных с признаком, так и нейтраль-
ных. Выделены пять локусов, определяющих содержание магния и кальция у отечественных сортов
риса. Локусы, определяющие содержание магния, расположены на хромосомах 5, 6, 7, 8. Связанных
с содержанием кальция было выделено четыре локуса: один на второй хромосоме (при уровне зна-
чимости 0.05) и по одному на второй, восьмой и пятой (при уровне значимости 0.09). На пятой хро-
мосоме он расположен (RM 13; 28.6 cM) в непосредственной близости к региону расположения
маркера RM 405 (28 cM), который связан с содержанием магния.

Ключевые слова: генетика, рис, вариабельность, локусы количественных признаков, качество, моле-
кулярное маркирование, кальций, магний.
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Для функционирования как животных, так и
растительных организмов нужны минералы. Для
человека наиболее важные из них железо, цинк,
магний [1, 2]. На содержание минералов в расте-
нии влияют как генетические характеристики об-
разца, так и внешние факторы: в первую очередь
почвы, на которых оно произрастает [3–5]. Рис
может быть источником кальция, магния, фосфора,
селена, цинка, марганца, железа, калия. Отмечено
широкое варьирование по признаку “содержание
микро- и макроэлементов” как между подвида-
ми, так и внутри видов [6].

Магний как кофактор участвует более чем в
300 ферментативных реакциях. От его концентра-
ции зависят как производство аденозинтрифос-

фата (АТФ), так и синтез нуклеотидов и глюкозы,
регуляция окисления липидов [7–10]. Катионы
Mg2+ являются наиболее важными элементами,
обеспечивающими сокращение мышц, проведе-
ние нервных импульсов и процесс формирования
костей у позвоночных. Важна роль магния также
в регуляции сердечно-сосудистых процессов,
поддержании гомеостаза организма. Также ионы
магния Mg2+ способны корректировать воспали-
тельные и окислительные процессы, приводящие
к сердечно-сосудистым заболеваниям (ССЗ) [11].
Повышенный риск развития сахарного диабета
2-го типа и нарушения сердечного ритма также
связаны с гипомагниемией. Катионы двухвалент-
ного магния регулируют эффективность работы
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ионных каналов, определяющих поступление на-
трия, калия и кальция через клеточные мембраны
[12, 13]. Наличие ионов магния важно в обмене
ионов К+, Na+. Его недостаток приводит к избы-
точному выделению кальция, увеличению кон-
центрации ионов К+, Na+ внутри клеток [14–16].
Высокие концентрации кальция изменяют состав
и состояние мембран эритроцитов, морфологи-
ческие характеристики клетки и приводят к раз-
рушению ядра, а также количественно изменяют
состав фосфолипидов мембран эритроцитов;
препятствие этим процессам могут оказать фла-
воноиды [17]. Ишемическая болезнь сердца со-
провождается перегрузкой клеток кальцием.
Магний как антагонист кальция снижает кальци-
евую нагрузку при ишемии миокарда, чем огра-
ничивает размер инфаркта, спазмы артерий,
уменьшает постинфарктные повреждения [18].
Защитные функции магния включают также сти-
муляцию процессов метаболизма в миокарде, ре-
гуляцию сопротивления сосудов и агрегации
тромбоцитов [19]. Дефицит магния связан с изме-
нением активности Na-K-АТФазы, что приводит
к снижению поглощения калия и его выделению
из организма [20]. Коррекция дефицита магния
во многих случаях способствует нормализации
содержания калия в клетке, устранению риска ги-
перкалиемии. Содержание магния в сыворотке
крови менее 0.65 ммоль/л – один из факторов
риска внезапной сердечной смерти [18–20]. Так,
показано при изучении 86000 женщин, что риск
летального исхода повышается на 37% [20, 21].
Ограниченное на 50% (100–120 мг) поступление
ионов магния с пищей индуцирует нарушения
ритма и проводимости сердца, сосудистого тону-
са и углеводного обмена и повышает риск инсуль-
та [10, 22, 23]. Для снижения риска осложнений
ИБС показано ежедневное потребление 250 мг
магния.

Содержание металлов влияет не только на пи-
тательную ценность растений, но и на их устой-
чивость к стрессам. Так, выявлено, что катион-
ный состав изменяет оводненность цитоплазмы.
Гидратация цитоплазмы положительно коррели-
ровала с содержанием щелочных металлов, пред-
ставителем которых является калий, и отрица-
тельно с количеством щелочноземельных (кальций,
магний) [11–13]. Коллоидные частицы белка, не-
сущие отрицательный заряд, как и катионы,
окружены гидратной оболочкой. Заряженные ча-
стицы с большей массой Mg2+, Ca2+ сильнее при-
тягиваются к отрицательно заряженным белковым
молекулам, нейтрализуя их заряд, что вызывает
уменьшение количества молекул воды, окружаю-
щих белок. Одновалентно заряженные частицы
слабее влияют на гидратацию, повышая оводнен-
ность тканей [14–16]. Соотношение Ca2+/Mg2+

имеет большое значение для жизнедеятельности

растений и регулирует многие процессы обмена
веществ [17–19]. При анализе селекционного ма-
териала надо учитывать, что концентрация мик-
роэлементов до 10 раз выше в зародыше, отрубях,
шелушенном рисе, чем в полированном белом
рисе, который обычно употребляют в пищу. Так,
магния в отрубях было 5.12%, а в полированном
рисе 0.51% [20–22].

Данных по локализации хромосомных регио-
нов определяющих содержание микро- и макро-
элементов в сортах риса, пока немного и они про-
тиворечивы, так как используются различные
маркеры и популяции для молекулярного марки-
рования [23–25]. Так, три локуса, определяющих
содержание железа, группой К. Anuradha с соавт.
локализованы на хромосомах 1, 5, 12, С. James с
соавт. выявлены на хромосомах 2 и 8, L. Kaiyang с
соавт. их установили на хромосомах 1 и 11 [25–
27]. Содержание кальция в работе [23] определя-
лось локусами первой, третьей и пятой хромосом,
магния – третьей. В работе [27] авторы выявили
локусы, определяющие содержание кальция, на
третьей хромосоме. M. Zhang с соавт. показали,
что содержание магния контролировали хромо-
сомные регионы на хромосомах 6, 10, 11 [28]. По-
казано, что дикие виды Oryza rufipogon, O. meridio-
nalis, O. nivara и O. longistaminata являются источ-
никами QTLs, повышающих содержание таких
элементов как железо, цинк, марганец, магний,
медь, кальций, фосфор [28–30]. Наиболее полная
карта расположения локусов, определяющих ка-
чество риса, с этой точки зрения дана в работах
[23, 24]. В нескольких работах также показана
роль транспортеров OsZIP1 и OsHMA3 в поддер-
жании гомеостаза микроэлементов у образцов
риса [31–33]. Рассмотрены методы биофортифи-
кации селекционного материала [34–36].

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В настоящей работе использованы как коллек-

ционные образцы из УНУ “Коллекция ФНЦ риса”,
сорта селекции ООО “Аратай”, так и перспектив-
ные и допущенные к использованию в производ-
стве сорта риса отечественной и зарубежной се-
лекции (48 образцов). Среди них сорта различные
по качеству: короткозерные, среднезерные, круп-
нозерные, длиннозерные, с различными кулинар-
ными и технологическими свойствами. Растения
выращивались в сосудах на оптимальном фоне ми-
нерального питания (N120P60K60), в трех повтор-
ностях, густота стояния 10 растений на один сосуд.
Контролем служил сорт Флагман с той же густотой
стояния. При недостатке растений или их гибели
подсаживался маркер с фиолетовыми листьями.

Определение содержания кальция и магния
проводилось на приборе Капель 105. Для анализа
отбирали материал от 20 растений каждого образца.
Определяли процент вещества в пробе. Подго-
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товка проб для получения данных по содержанию
катионов включала отбор растительного матери-
ала 1 г образца (от 20 растений), его гомогениза-
цию, фиксацию 10%-ным спиртом, выдержку в
холодильнике одни сутки, центрифугирование
при 10–15 тыс. оборотов в минуту, отбор суперна-
танта в чистую 2-мл пробирку до проведения ана-
лиза.

Молекулярное маркирование сортов для лока-
лизации хромосомных регионов, определяющих
питательную ценность, проводили с использова-
нием микросателлитных SSR-маркеров. Изучен
полиморфизм этих сортов с использованием 58
маркеров, распределенных по семи хромосомам
риса: 1, 2, 3, 5, 6, 8, 10. В работе использовали мар-
керы как связанные с локусами, контролирую-
щими содержание микроэлементов, так и ней-
тральные, распределенные по геному риса.

ДНК риса выделяли из этиолированных про-
ростков и листьев с помощью STAB-метода в раз-
личных модификациях. Постановку полимеразной
цепной реакции (ПЦР) и визуализацию продук-
тов амплификации проводили по методике Меж-
дународного института риса [37–39].

Параметры ПЦР, использованные в данном
эксперименте: 5 мин при 94°C – начальная дена-
турация; следующие 35 циклов: 1 мин – денатура-
ция при 94°C, 1 мин – отжиг праймеров при 55°C,
2 мин – синтез при 72°C; последний его цикл –

7 мин при 72°C. ПЦР-смесь включала 40 нг ДНК
(2 мкл), 1 мкл (1 мM) дезоксинуклеотидтрифос-
фатов (dNTPs), 3.7 мкл Н2О, 1 мкл буферного рас-
твора по 0.5 мкл (5 мкM) каждого праймера, 1 мкл
(1.5 ед.) Taq-полимеразы, в общем объеме 10 мкл.
Продукты амплификации разделяли электрофо-
резом в полиакриламидном геле при напряжении
100 В. Для статистической обработки полученных
данных использовали программу Statistica [40].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Вариабельность образцов по содержанию

катионов кальция и магния
Содержание магния в образцах риса варьиро-

вало от двух до 14% (рис. 1). В 40 образцах его со-
держание не превышало 10%, в десяти образцах
было выше 10%, но меньше 14%, что позволяет их
рекомендовать как источники по признаку, это
сорта: Наташа, Орион, Партнер, Гамма. Кальций
также очень важен для организма, так как он ста-
билизирует клеточные мембраны, при его недо-
статке особенно страдает корневая система. Со-
держание кальция варьировало в образцах риса от
0.07 до 2.33% (рис. 2). В 36 образцах его содержа-
ние не превышало 1%, в семи образцах было вы-
ше 1.5% (Полевик, Крепыш, Ивушка, Флагман,
Кураж, Наташа, Смуглянка). На основании про-

Рис. 1. Вариабельность сортов риса по содержанию магния.
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веденных исследований образцы разделили на
контрастные группы по признакам: содержание
магния и содержание кальция (табл. 1).

Поиск хромосомных регионов, определяющих 
содержание магния у отечественных сортов риса

Поиск хромосомных регионов, определяющих
качество отечественных образцов, проводили с
использованием 58 молекулярных маркеров, рас-
пределенных по геному риса. Данные по фенотипи-
рованию отечественных сортов риса по признаку
“содержание магния” использовали для разделе-
ния их на группы с максимальным значением
признака (1) и минимальным его значением (2). C
помощью дисперсионного анализа установили
связь между фенотипическим проявлением при-
знака и генотипом образца.

Достоверно на уровне значимости, принятом
для биологических исследований, контрастные
по содержанию магния группы сортов разделяли
четыре маркера: RM 542, RM 284, RM 405, RM
136 (табл. 2). Рис. 3, 4 иллюстрируют разделение

групп с использованием выделенных в исследо-
вании маркеров. Размер продуктов амплифика-
ции при использовании различных маркеров во
многих группах сортов варьирует. В первой груп-
пе мог быть меньше, чем во второй, также наблю-
далась и обратная зависимость.

Локализация хромосомных регионов,
определяющих содержание кальция

Данные по фенотипированию отечественных
сортов риса по признаку “содержание кальция”
также использовали для разделения их на группы
с максимальным значением признака (1) и мини-
мальным его значением (2) (табл. 1). Связь между
фенотипическим проявлением признака и гено-
типом образца установили с помощью дисперси-
онного анализа. В табл. 2 представлены результа-
ты дисперсионного анализа по разделению групп
сортов с контрастным значением признака по со-
держанию кальция.

Достоверно на уровне значимости, принятом
для биологических исследований, контрастные

Рис. 2. Вариабельность сортов риса по содержанию кальция.
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Таблица 1. Содержание магния и кальция у разных групп сортов

Сорт Кальций, % Группа сортов Сорт Магний, % Группа сортов

Мустанг 1.37 1 Грация 4.95 1

Исток 1.51 1 Исток 9.57 1

Смуглянка 1.57 1 Сонет 10.10 1

Наташа 1.69 1 Флагман 10.43 1

Злата 1.99 1 Анаит 10.58 1

Флагман 2.00 1 Гамма 11.06 1

Крепыш 2.12 1 Яхонт 11.54 1

Полевик 2.13 1 Партнер 12.37 1

Ивушка 2.18 1 Орион 13.69 1

Кураж 2.50 1 Наташа 14.03 1

Диамант 0.24 2 Смуглянка 3.52 2

Марс 0.25 2 Диамант 3.72 2

Светлана 0.29 2 Есаул 3.77 2

Аврора 0.30 2 Патриот 3.86 2

Снегирь 0.31 2 Дождик 4.04 2

Китайский 0.35 2 Новатор 4.06 2

День/ночь 0.36 2 Кураж 4.47 2

Дождик 0.40 2 Янтарь 4.66 2

Рапан 0.40 2 День/ночь 4.69 2

Олимп 0.45 2 Ассоль 4.92 2

НСP 0.17 НСP 0.21

Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа по разделению групп сортов с контрастным значением признака

Примечание. F – критерий Фишера.

Маркер
Сумма

квадратов 
внутригрупповая

Средний 
квадрат

Сумма 
квадратов 

межгрупповая

Средний 
квадрат F p

По содержанию магния
RМ 284 1.125 1.125 0.750 0.125 9.000 0.024

RМ 405 2.000 2.000 1.500 0.250 8.000 0.030

RМ 136 1.125 1.125 0.750 0.125 9.000 0.024

RМ 542 1.125 1.125 0.750 0.125 9.000 0.024

По содержанию кальция

RМ 154 2.408 2.408 3.467 0.578 4.168 0.087

RМ 13 1.875 1.875 2.000 0.333 5.625 0.055

RМ 2770 10.800 10.800 7.200 1.200 9.000 0.024

RМ 3155 2.408 2.408 3.467 0.578 4.168 0.087
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группы сортов разделял только маркер RM 2770.
Рис. 5 иллюстрирует разделение групп с его ис-
пользованием. Размер продуктов амплификации
в первой группе сортов варьирует, во второй оди-
наков, но меньше чем в первой. Данный маркер
также был сцеплен с локусом, определяющим со-
держание калия.

Поскольку выборка сортов в группах была не-
большая, только локусы, определяющие значитель-
ные эффекты на формирование признака, могут
быть выделены. Также снижает эффективность ме-
тода наличие нескольких локусов, определяющих
признак, которые также влияют на фенотип образ-
ца. При снижении уровня значимости до 0.9 выде-

Рис. 3. Разделение контрастных по содержанию магния групп сортов с использованием маркеров RM 405, RM 136.
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ляются еще три локуса, возможно определяющих
признак: RM 154, RM 13, RM 3155 (рис. 6).

В дальнейшем необходимо будет провести до-
полнительные исследования с большей выборкой
сортов, чтобы подтвердить достоверность влия-
ния этих локусов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Нами выделены восемь локусов, определяю-
щих содержание микроэлементов у отечествен-
ных сортов риса. Использованный метод позво-
ляет выделить только самые значимые локусы,
так как для анализа использовались контрастные

Рис. 5. Разделение контрастных по содержанию кальция групп сортов с использованием маркеров RM 2770, RM 3155.
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Рис. 6. Разделение контрастных по содержанию кальция групп сортов с использованием маркеров RM 13, RM 154.
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группы сортов по признаку [41–43]. Три из выде-
ленных локусов связаны с содержанием пролина.
Пролин – аминокислота, во многих случаях
определяющая засухоустойчивость образца. Со-
держание магния и кальция также определяет
гидратацию тканей, что косвенно подтверждает
результаты исследования. Локусы, определяю-
щие содержание магния, расположены на хромо-
сомах 5, 6, 7, 8, размер продуктов амплификации
выделенных локусов – от 101 до 141 пары нуклео-
тидов. Локус на шестой хромосоме, в районе рас-
положения маркера RM 136 (51 cM) был связан с
содержанием сразу двух аминокислот – пролина
и тирозина. На пятой хромосоме локус в районе
расположения маркера RM 405 (28 cM) был свя-
зан с содержанием лейцина (табл. 3).

Связанных с содержанием кальция было выде-
лено четыре локуса: один на второй хромосоме
(при уровне значимости 0.05) и по одному на вто-
рой, восьмой и пятой (при уровне значимости
0.09). На пятой хромосоме локус расположен
(RM 13, 28.6 cM) в непосредственной близости к
региону расположения маркера RM 405 (28 cM),
который связан с содержанием магния. Возмож-
но, эти маркеры фланкируют регион, определяю-
щий содержание микроэлементов. Подтверждает

достоверность полученных данных верификация
результата в опубликованных источниках, ранее в
этом регионе на пятой хромосоме также были ло-
кализованы QTL, определяющие эти два призна-
ка [23]. Для маркирования в этих работах исполь-
зовали популяцию интрогрессивных линий, по-
лученную при гибридизации сорта Teging и
дикого вида риса Oryza rufipogon. На восьмой хро-
мосоме, в районе близком к расположению мар-
керов, выявленных нами, также выявили локус,
определяющий содержание микроэлементов. На
второй хромосоме разными авторами также были
выявлены локусы, определяющие содержание
различных микроэлементов. В работе A. Garcia-
Oliveira и соавт. [23] – это железо и марганец;
C. James и соавт. [25] выявили локус, определяю-
щий содержание железа. В работах [24, 28] этот
регион также определял содержание меди и желе-
за. То есть полученные нами данные подтвержда-
ются данными других исследователей, получен-
ными на других популяциях. Возможно, в этих
регионах расположены кластеры генов, опреде-
ляющие качество и содержание микроэлементов.
Полученные данные позволят более эффективно
переносить гены, определяющие качество образ-

Таблица 3. Локусы, определяющие содержание магния и кальция

SSR-маркер Хромосома

Размер продукта 
амплификации (пн);
положение на карте, 

расстояние сМ

Ассоциация с признаком

Локусы, определяющие содержание магния

RM 136 6 101; 51 Мg2+, пролин, тирозин

RM 542 7 113; 12.7 Мg2+, пролин

RM 284 8 141; 104 Мg2+

RM 405 5 110; 28 Мg2+, лейцин

Локусы, определяющие содержание кальция

RM 3155 8 174; 119 Са2+, лейцин

RM 154 2 183; 4.8–13.8 Са2+

RM 2770 2 184; 4.7 Са2+, калий

RM 13 5 141; 28.6 Са2+, пролин
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цов, как из диких видов риса, так и перспектив-
ных селекционных образцов.

Работа поддержана грантом Фонда содействия
инновациям № 4654ГС2/48601.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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and Calcium Content in Rice Varieties
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There has been a wide variation in the content of micro and macro elements, both between subspecies and
within rice species and varieties. Magnesium as a cofactor is involved in more than 300 enzymatic reactions
and is necessary for growth and development of both plants and humans. It affects carbohydrate and protein
metabolism. Both adenosine triphosphate (ATP) production, nucleotide and glucose synthesis, and lipid ox-
idation regulation depend on its concentration. Calcium is also essential for the formation of cell wall struc-
ture and cell division. High concentrations of calcium change the composition and condition of red blood cell
membranes and cell morphological characteristics. At the same time the variability in signs of domestic rice
varieties has not yet been studied. There have been no studies on the localization of chromosomal regions re-
sponsible for the formation of traits of magnesium and calcium content in rice samples. Wide variation in cal-
cium content (0.07–2.33%) and magnesium content in rice samples (2–14%) was established. Contrasting
groups of varieties and sources by signs were identified. A search for chromosomal regions determining the
quality of domestic samples was carried out using 58 molecular markers distributed across the rice genome
(SSR). The data on phenotyping of native rice varieties by quality signs were used to divide them into groups
with maximum trait value (1) and minimum trait value (2). The relationship between phenotypic manifesta-
tion of the trait and the genotype of the sample was established: by means of analysis of variance. Eight loci
determining magnesium and calcium content in native rice varieties – were identified. The loci determining
magnesium content are located on chromosomes 5, 6, 7, 8. Four loci associated with calcium content were
identified two on the second chromosome and one each on the eighth and fifth chromosomes. On the fifth
chromosome, it is located (RM 13, 28.6 cM) in close proximity to the RM 405 marker region (28 cM), which
is connected with magnesium content.

Keywords: genetics, rice, variability, quantitative trait loci, molecular marking, quality, calcium, magnesium.


