
Зерновое хозяйство России. Т. 16, № 3. 202468

УДК 633.18:631.524.01� DOI: 10.31367/2079-8725-2024-92-3-68-77

НАСЛЕДОВАНИЕ СОДЕРЖАНИЯ ЛИПИДОВ В ЗЕРНЕ РИСА (ОБЗОР)
П. И. Костылев1, доктор сельскохозяйственных наук, профессор, главный научный сотрудник  
лаборатории селекции и семеноводства риса, p-kostylev@mail.ru, ORCID ID: 0000-0002-4371-6848;
Е. В. Краснова1, кандидат сельскохозяйственных наук, ведущий научный сотрудник лаборатории 
селекции и семеноводства риса, ORCID ID: 0000-0002-3392-4774;
Е. В. Дубина2, доктор биологических наук, заведующая лабораторией информационных,  
цифровых и биотехнологий, ORCID ID: 0000-0002-8010-0137
1ФГБНУ «Аграрный научный центр «Донской», 
347740, Ростовская область, г. Зерноград, ул. Научный городок, д. 3; e-mail: vniizk30@mail.ru
2ФГБНУ «Федеральный научный центр риса», 
350921, Краснодарский край, Краснодар, п. Белозерный, д. 3; e-mail: arrri_kub@mail.ru 

Рис – это важный продукт питания людей. На пищевые цели в основном используют шлифованный белый 
рис, но используется также нешлифованный. В клетках алейронового слоя и зародыша зерна риса содержат-
ся липиды, присутствие которых в продуктах укрепляет иммунитет и защищает от болезней сердца и рака, 
что повысило интерес к ним. В статье представлен обзор литературных источников по исследованию локусов 
количественных признаков, связанных с содержанием липидов в зерне риса. Исследования проводили в Ки-
тае, Корее и Японии в 1983–2021 гг. с использованием дигаплоидных линий из гибридов между контрастно 
различающимися по содержанию липидов сортами риса. С помощью карты микросателлитных маркеров были 
установлены связи с QTL на 12 хромосомах риса. В исследованиях Hu и др. (2004) найдено три QTL содержа-
ния жира, располагавшиеся на хромосомах 1, 2 и 5. Yu и др. (2009) обнаружили четыре QTL на хромосомах 3, 
5, 6 и 8. Qin и др. (2010) нанесли на карту хромосом 1, 2, 3, 5, 6, 7 и 9 восемь QTL. Kim и др. (2013) обнаружили 
значительный QTL, qRLC5, на хромосоме 5. Yun и др. (2014) установили, что высокое содержание липидов 
определяют три QTL на хромосомах 2, 3 и 6. Ying и др. (2012) на 10 хромосомах идентифицировали 29 QTL, 
по несколько для семи жирных кислот. Zhou с коллегами (2021) провели геномное исследование состава и кон-
центрации масла в различных группах из 533 культивируемых сортов риса и выявили 99 QTL, из которых 94 
были связаны с составом масла, а пять – с его концентрацией. Эти QTL позволят создать пирамиды благопри-
ятных аллелей для улучшения качества риса с помощью маркерной селекции.
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Rice is an important food product for people. Milled white rice is mainly used or food purposes, but unpolished 
rice is also used. The cells of the aleurone layer and the embryo of the rice grain contain lipids, the presence of which 
strengthens the immune system and protects against heart disease and cancer, which has increased interest in them. 
The current paper has provided a review of the information on the study of quantitative trait loci connected with lipid 
content in rice grain. The study was conducted in China, Korea, and Japan from 1983 to 2021 using dihaploid lines 
from hybrids among rice varieties with contrasting lipid content. There was identified a correlation with QTL on 12 rice 
chromosomes with the help of a microsatellite marker map. Hu et al. (2004) found three QTLs for oil content located on 
chromosomes 1, 2, and 5. Yu et al. (2009) found four QTLs on chromosomes 3, 5, 6, and 8. Qin et al. (2010) mapped 
eight QTLs to chromosomes 1, 2, 3, 5, 6, 7 and 9. Kim et al. (2013) found a significant QTL, qRLC5, on chromosome 
5. Yun et al. (2014) found that high lipid content was determined by three QTL on chromosomes 2, 3 and 6. Ying et al. 
(2012) identified 29 QTL on 10 chromosomes, several for seven fatty acids. Zhou and his colleagues (2021) conducted 
a genomic study of oil composition and concentration in different groups of 533 cultivated rice varieties and identified 
99 QTL, 94 of which were associated with oil composition and five of them with oil concentration. These QTLs will allow 
developing pyramids of favorable alleles to improve rice quality using marker-assisted breeding.
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Введение. Рис (Oryza sativa L.) является ос-
новным продуктом питания более чем полови-
ны населения мира. В большинстве стран-по-

требителей риса он является основным 
источником не только ежедневной энергии, 
но и пищевых питательных веществ. Улучшение 
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питательных качеств рисового зерна помо-
жет смягчить проблему недоедания, с которой 
сталкиваются в этих странах (Juliano, 1993). 

Белок и жир являются двумя основными пи-
тательными компонентами зерновых культур, 
из которых содержание жира гораздо меньше, 
но он содержит примерно в два раза больше ка-
лорий, чем в равной сухой массе белка или угле-
водов. Содержание липидов в рисе низкое, 
а большая его часть состоит из ненасыщенных 
жирных кислот. Липиды в основном содержат-
ся в зародыше, отрубях (мучке) и алейроновом 
слое риса и богаты олеиновой и линолевой кис-
лотой, являясь важными ингредиентами пище-
вых продуктов. Липиды в рисе, хотя и не в таком 
большом количестве, как углеводные и белко-
вые компоненты, важны, поскольку они вно-
сят вклад в питательные и функциональные ка-
чества и полезны для здоровья. Присутствие 
липидов в рисовых продуктах укрепляет им-
мунную систему человека и повышает уровень 
липопротеинов высокой плотности. Недавние 
доказательства вклада липидных компонентов 
риса в защиту от хронических заболеваний, та-
ких как болезни сердца и рак, повысили интерес 
к ним с точки зрения питания (Godber, Juliano, 
2004). Цель работы – обобщить информацию 
из литературных источников по исследованию 
локусов количественных признаков, связанных 
с содержанием липидов в зерне риса. Поскольку 
пищевая ценность определяется содержанием 
питательных веществ в зерне риса, знание об их 
наследовании облегчит выведение сортов риса 
с улучшенными показателями питательности.

Основная часть. Липиды риса локализова-
ны в клетках алейронового слоя и зародыша. 
В процессе шлифования зерна алейроновый 
слой и зародыши переходят в мучку, которая 
является сырьем для получения рисового мас-
ла (Omura, Satoh, 1984). 

В исследованиях Goffman et al., (2003) кол-
лекция из 204 генетически разнообразных об-
разцов риса была оценена по общему содер-
жанию масла и составу жирных кислот (ЖК). 
Содержание масла в рисовых отрубях варьи-
ровало от 17,3 до 27,4 % (по массе). Основными 
ЖК в масле из отрубей были пальмитиновая, 
олеиновая и линолевая кислоты, которые на-
ходились в диапазоне 13,9–22,1, 35,9–49,2  
и 27,3–41,0 % соответственно. Соотношение 
насыщенных и ненасыщенных ЖК было тесно 
связано с содержанием пальмитиновой кисло-
ты (r2 = 0,97). Линии подвида japonica характе-
ризовались низким содержанием пальмитино-
вой кислоты, а indica – высоким. 

Повышение содержания липидов в рисе 
как одном из важных ингредиентов функци-
ональных пищевых и промышленных про-
дуктов стало совершенно новой целью в про-
граммах селекции риса по всему миру. В целях 
увеличения выхода масла ведется селекция 
на увеличение размеров зародыша и толщи-
ны алейронового слоя. В настоящее время был 
идентифицирован только один ген, отвечаю-

щий за морфологию зародыша. Единственный 
характерный, связанный с зародышем ген – ge 
(giant embrio – гигантский зародыш). Этот при-
знак контролируется рецессивным геном ge, 
локализованным в хромосоме 10 (Yano et al., 
1980). Этот ген определяет развитие гигантско-
го зародыша, который в два-три раза крупнее, 
чем у исходного типа. Содержание липидов 
у таких мутантов увеличено с 2,5 до 4 % (Matsuo 
et al., 1987). 

Содержание липидов является количе-
ственным признаком, контролируемым поли-
генами, как сообщали Kang et al. (1998), Chen 
et al. (1998) и Hu et al. (2004). При этом Qi et al. 
(1983) сообщили, что наследуемость в широ-
ком смысле составила 60,9–68,3 %.

Подобно урожайности, такие показатели 
качества, как содержание белка и жира в зерне 
риса, наследуются количественно. Chen et  al. 
(1998) провели генетический анализ содер-
жания жира в семенах гибрида риса между 
подвидами indica и japonica с использовани-
ем генетических моделей, учитывающих вза-
имодействие генотипа и окружающей среды. 
Результаты показали, что содержание жира 
в рисе контролируется в основном за счет пря-
мых и материнских аддитивных эффектов. 

В исследованиях Hu et al. (2004) был прове-
ден анализ содержания жира в рисе, который 
является важным компонентом питательных 
качеств риса. Фенотипический анализ при-
знаков показал, что разница между родитель-
скими формами Gui 630 и 02428 была незна-
чительной: 2,8 и 3,4 % соответственно. Среди 
дигаплоидных линий содержание жира варьи-
ровало в пределах 1,88–3,92 % при среднем 
значении 2,91 %. Этот признак непрерывно ва-
рьировал и приблизительно соответствовал 
нормальному распределению с абсолютными 
значениями асимметрии и эксцесса менее 1,0, 
указывая на то, что он подходит для картирова-
ния QTL. По этому признаку наблюдалась зна-
чительная трансгрессивная сегрегация (рис. 1). 

Наследуемость содержания жира была 
оценена в 82 %. Для изучения генетической 
основы этого признака и поиска QTL исполь-
зовали дигаплоидную популяцию и карту свя-
зей anRFLP, состоящую из 232 маркеров. Всего 
было найдено три QTL для содержания жира, 
которые располагались на хромосомах 1, 2 и 5: 
qRFC-1 (RG541-RG197), qRFC-2 (RG241b-RG324), 
qRFC-5 (RG470-RG474) (рис. 2). Они в совокуп-
ности объясняли 44 % фенотипической вариа-
ции. Среди этих локусов qRFC-2 и qRFC-5 с бо-
лее выраженными эффектами по отдельности 
составляли 24 и 26 % фенотипических разли-
чий соответственно. Положительный аллель 
QTL qRFC-2 произошел от родительского сор-
та Gui 630, в то время как qRFC-5 – от  образ-
ца 02428. Тот факт, что обе родительских фор-
мы обладают положительными аллелями QTL 
для этого признака, дает подходящее объяс-
нение большой трансгрессивной сегрегации,  
наблюдаемой среди дигаплоидных линий. 
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Рис. 2. Хромосомное расположение QTL, определяющих содержание липидов в зерне риса (Hu et al., 2004)
Fig. 2. Chromosomal location of QTL that determine lipid content in rice grain (Hu et al., 2004)
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Рис. 1. Распределение частот величин содержания жира в популяции дигаплоидов риса.  
Средние значения признака для линий и обеих родительских форм указаны стрелками (Hu et al., 2004)

Fig. 1. Frequency distribution of oil content values in a population of rice dihaploids.  
Mean trait values for lines and both parental forms are shown by arrows (Hu et al., 2004)

Кроме того, для признака содержания жира 
было выявлено семь пар эпистатических ло-
кусов. Суммарный абсолютный эффект этих 
взаимодействий составил 0,97 %, что намно-
го больше, чем у QTL с тремя основными эф-
фектами для признака (0,42 %). Информация, 
представленная авторами, может быть полезна 
для улучшения качества питательных веществ 
в зерне риса посредством отбора с помощью 
маркеров (Hu et al., 2004).

Китайскими учеными Yu et al. (2009) 
на основе одного растения гибрида F1 риса 
Xieqingzao B х Milyang 46 была создана по-
пуляция из 209 рекомбинантных инбред-
ных линий F9. Анализ локусов количествен-
ных признаков позволил обнаружить четыре 
QTL, контролирующих содержание жира, 
на хромосомах 3, 5, 6 и 8: qFC-3 (RZ519–RZ328),  

qFC-5 (RG480–RM274), qFC-6 (RM190–RZ516), 
qFC-8 (R1394–RZ66) соответственно (рис. 3).

Среди этих локусов qFC-5 на хромосоме 
имел наибольший эффект, объясняя 12,9 % 
фенотипической дисперсии и демонстри-
руя аддитивный эффект 0,091 %. Остальные 
три QTL объясняли 5,5–8,7 % фенотипиче-
ской дисперсии и имели аддитивный эффект 
0,059–0,073 %. Усиливающий содержание жира 
аллель qFC-5 был передан линиям от сорта 
Xieqingzao B, тогда как остальные три локуса – 
от Milyang 46 (Yu et al., 2009). Авторы полагают, 
что лучшее понимание генетической взаимос-
вязи между признаками урожайности, пита-
тельными свойствами и другими качественны-
ми показателями имеет решающее значение 
для разработки стратегии селекции для улуч-
шения питательных свойств риса.
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В исследованиях корейских ученых Qin и др. 
(2010) с использованием 172 ДНК-маркеров 
была создана генетическая карта, охватыва-
ющая 12 хромосом риса со средним интерва-
лом 10,51 см между маркерами, предназна-
ченных для выяснения генетической основы 
содержания липидов в нешлифованном рисе. 
Восемь QTL, связанных с содержанием липи-
дов, были нанесены на карту хромосом 1, 2, 3, 
5, 6, 7 и 9 с использованием дигаплоидной по-
пуляции, полученной от скрещивания сортов 
Samgang и Nagdong. Пять из восьми QTL име-
ют тенденцию к увеличению содержания липи-
дов в генах Samgang. Эпистатические эффекты 
и влияние окружающей среды сыграли важную 
роль и объяснили 42,20 % вариаций фенотипа. 
Три QTL из qLC6.1, qLC7.1 и qLC9.1 в совокупно-
сти объясняют более 27 % вариаций фенотипа 
и увеличили содержание липидов на 0,25 %, 
демонстрируя эффективность селекции на вы-
сокое содержание липидов. Таким образом, 
это обеспечивает достаточную возможность 
для реализации пирамидирования QTL и улуч-
шения процесса селекции риса.

В дальнейшем корейские ученые Kim et al. 
(2013) провели исследование физико-хими-
ческих характеристик и выполнили карти-
рование QTL генетических факторов, связан-
ных с содержанием липидов в рисе. Образец 
риса с высоким содержанием липидов, мутант 
P31-2-2-2-B-B, был получен из сорта Dongjin 
путем вставки Т-ДНК. Содержание липидов 
в нешлифованном зерне P31-2-2-2-B-B состав-
ляло 4,42 %, тогда как у обычного сорта-до-
нора Dongjin – 2,56 %. Общее содержание 
жирных кислот в нешлифованном рисе с высо-
ким содержанием липидов составило 7,82 %, 
а у Dongjin – 3,43 %. Состав ненасыщенных 
жирных кислот мутанта составлял 2,73 % оле-
иновой кислоты, 2,74 % линолевой кислоты 
и 0,34 % линоленовой кислоты. Напротив, со-
став жирных кислот сорта-донора Dongjin со-
ставлял 1,30 % олеиновой кислоты и 0,99 % ли-
нолевой кислоты. Процентное соотношение 
ненасыщенных жирных кислот к общему коли-
честву жирных кислот у мутанта с высоким со-
держанием липидов было выше (74,3 %), чем 
у сорта Dongjin (66,8 %).

Рис. 3. Хромосомное расположение QTL, определяющих содержание липидов в зерне риса (Yu et al., 2009)
Fig. 3. Chromosomal location of QTL that determine lipid content in rice grain (Yu et al., 2009)
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Непрерывное распределение частот 
и трансгрессивное расщепление содержания 
липидов наблюдалось в семенах потомства F2, 

полученных от скрещивания мутанта с высоким 
содержанием липидов P31-2-2-2-B-B и обычно-
го сорта Samgang (рис. 4). 

Рис. 4. Распределение частот содержания липидов в семенах F2  
у риса от скрещивания между высокомасличным мутантом P31-2-2-2-B-B и сортом Samgang (Kim et al., 2013)

Fig. 4. Frequency distribution of lipid content in F2 rice seeds  
hybridized between the high-oil mutant P31-2-2-2-B-B and the variety ‘Samgang’ (Kim et al., 2013)
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Значение содержания липидов варьиро-
вало от 1,72 до 3,31 %. Наблюдалось распре-
деление, указывающее на дигенное наследо-
вание содержания липидов с расщеплением 
9:6:1 и доминирование меньших значений при-
знака. 

Этот результат показал, что содержание 
липидов было количественным признаком, 

контролируемым полигенами. Кроме того, на-
следуемость содержания липидов в широком 
смысле была оценена в 89,6 % на основе ана-
лиза семян F2. Значительный QTL, qRLC5, был 
идентифицирован на хромосоме 5 с показа-
телем LOD 2,37 между маркерами 5007 и 5014 
(рис. 5). 

 

Рис. 5. Хромосомная локализация QTL, связанного с содержанием липидов у риса (Kim et al., 2013)
Fig. 5. Chromosomal location of QTL connected with lipid content in rice grain (Kim et al., 2013)

Интервал qRLC5 между ними был относи-
тельно широким (38,3 сМ), что связано с не-
большим количеством маркеров. Если бы ав-
торы выполнили этот анализ с использованием 
большего количества полиморфных марке-
ров, расстояние между маркерами qRLC5 было 
бы меньшим. Как показано на рисунке 2, qRLC5 
был обнаружен в месте, отличающемся от того, 
о котором сообщили Qin et al. (2010), то есть 
после маркера 5020. Кроме того, в предыду-

щих исследованиях QTL содержания липидов 
был определен после маркера 5048 (Liu et al., 
2009; Hu et al., 2004; Cho et al., 1998; Yu et al., 
2009). Следовательно, точное картирование 
хромосомы 5 могло бы позволить идентифици-
ровать QTL с высокими показателями LOD, ко-
торые влияют на содержание липидов. Этот ре-
зультат можно использовать в качестве основы 
для дальнейшего создания сортов риса с высо-
ким содержанием липидов и улучшения пита-
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тельных качеств риса с помощью маркерной 
селекции (Kim et al., 2013).

Корейские ученые (Yun et al., 2014) в сво-
их исследованиях использовали популяцию 
дигаплоидных линий, полученных из гибри-
да между сортами Cheongcheong и Nagdong.  
Содержание липидов у них составило 3,1  

и 3,4 % соответственно, в то время как у DH-ли- 
ний в среднем – 3,1%. Содержание липидов ва-
рьировало в широких пределах (рис. 6), а ре-
зультаты показали, что признаки, связанные 
с качеством риса, являются количественными 
характеристиками, определяемыми множе-
ством генов.

Рис. 6. Распределение частот величин содержания жира в популяции дигаплоидов риса.  
Средние значения признака родительских форм указаны стрелками,  

слева – Nagdong, справа – Cheongcheong (Yun et al., 2014)
Fig. 6. Frequency distribution of oil content values in a population of rice dihaploids.  

Mean trait values for parental forms are shown by arrows,  
Nagdong on the left, Cheongcheong on the right (Yun et al., 2014)
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С помощью анализа 222 микросателлитных 
маркеров, распределенных по 12 хромосомам, 
было установлено, что высокое содержание 

липидов определяли три QTL на хромосомах 2, 
3 и 6 (рис. 7).

 

Рис. 7. Хромосомное расположение QTL, определяющих содержание липидов в зерне риса (Yun et al., 2014)
Fig. 7. Chromosomal location of QTL that determine lipid content in rice grain (Yun et al., 2014)
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Эти маркеры QTL – qLip-2 (RM5619-RM1211),  
qLip-3 (RM15448-RM6266), qLIp-6 (RM586-RM1163) 
показали совпадение с высоким содержанием 
липидов в зерне на 70–80 %. 

Признаки масличности определяются ло-
кусами количественных признаков (QTL), 
но для риса не были известны значения QTL 
для определения состава жирных кислот. В ис-
следованиях китайских ученых Ying и др. (2012) 
был проведен анализ QTL в потомстве F2 и F3 
от скрещивания сортов подвидов indica (FAZ1) 
и japonica (JZ1560). В геноме риса, за исключе-
нием хромосом 9 и 10, были идентифициро-
ваны 29 ассоциированных QTL. Пять локусов 
плейотропно контролировали различные при-
знаки, способствуя сложному взаимодействию 
масла с жирными кислотами и между жирны-
ми кислотами. Картировано 11 QTL, кодирую-
щих ключевые ферменты липидного обмена. 
Авторы эффективно выявили гены-кандидаты 
для картирования QTL, которые контролиру-
ют состав жирных кислот и концентрацию мас-
ла, предоставляя информацию для улучшения 
качества рисового зерна с помощью селекции 
с использованием маркеров.

Были идентифицированы семь жирных 
кислот (миристиновая, пальмитиновая, сте-
ариновая, олеиновая, линолевая, линолено-
вая, арахиновая), а их сумма была рассчитана 
как общая концентрация масла. По сравне-
нию с родительскими сортами, популяции F2 
и F3 имели промежуточные уровни содержа-
ния всех жирных кислот и показали непре-
рывную сегрегацию с отсутствием существен-
ной трансгрессии и полигенным контролем 
признаков. Авторами было проведено карти-
рование QTL.

Миристиновая кислота составляла от 0,92 
до 2,46 % от общего количества масла. Ее со-
держание контролируют пять QTL на хромосо-
мах 2, 6, 11 и 12. Их эффекты объясняли 44,61 
и 43,83 % фенотипической изменчивости в по-
пуляциях F2 и F3 соответственно. 

Пальмитиновая кислота является насыщен-
ной жирной кислотой с большим содержанием 
в семенах риса – от 27,83 до 32,53 %. Пять QTL 
были картированы на хромосомах 1, 3, 4 и 6, со-
ставляя в совокупности 45,86 и 39,95 % от об-
щей дисперсии в популяциях. Основной QTL, 
pal6, с наибольшим генетическим эффектом 
был идентифицирован в верхней части хромо-
сомы 6.

Стеариновая кислота, типичная насыщен-
ная жирная кислота, составляет 2,31–3,17 % 
от общего содержания жирных кислот в не-
шлифованном рисе. Четыре QTL были обнару-
жены на хромосомах 1, 4 и 8. Самый большой 
QTL, ste4, объясняет 14,67 % фенотипической 
дисперсии в популяциях F2. 

Олеиновая кислота является преоблада-
ющей мононенасыщенной жирной кислотой 
в масле семян риса: от 29,49 до 33,73 %. Три QTL, 
влияющие на концентрацию 18:1, были карти-
рованы на хромосомах 1, 6 и 8. Все значения 
QTL в совокупности объясняют 46,07 и 42,01% 

общей фенотипической дисперсии в популяци-
ях F2 и F3 соответственно.

Линолевая кислота составляет 27,95–
34,84 % от общего содержания масла. Были 
обнаружены два QTL с положительными эф-
фектами на различных маркерных интервалах 
хромосомы 6. Процент фенотипических раз-
личий, объясняемых этими QTL, составил 39,65 
и 43,47% в популяциях F2 и F3 соответственно.

Линоленовая кислота – это полиненасы-
щенная жирная кислота, концентрация которой 
составляет 0,96–1,13 % от общего содержания 
жирных кислот риса. Были идентифицирова-
ны два QTL, которые расположены на хромосо-
мах 2 и 4. Эти QTL (linn2 и linn4) составили 15,53 
и 11,83 % от дисперсии соответственно.

Арахиновая кислота – это насыщенная 
жирная кислота с очень длинной цепью, со-
держащаяся в рисе в небольшом количестве: 
0,45–0,54 %. Три QTL, контролирующие содер-
жание 20:0, были обнаружены на хромосомах 
5 и 8 в популяции F2, что в совокупности объ-
ясняет 33,87 % общей фенотипической измен-
чивости.

Масло содержалось в нешлифованном зер-
не риса в концентрации 3,25–3,76 %. Пять QTL, 
отвечающих за концентрацию масла, были со-
поставлены с хромосомами 1, 3, 7, 8 и 11. Три 
QTL (oil3, oil7 и oil8) были обнаружены в попу-
ляции F2 и объяснили 11,86, 16,32 и 7,67 % дис-
персии соответственно. Два QTL (oil1 и oil11) 
были обнаружены в популяции F3 и объясняли 
13,88 и 12,49 % фенотипической дисперсии со-
ответственно. 

Эти QTL и связанные с ними маркеры по-
зволят создать пирамиду благоприятных ал-
лелей для улучшения качества рисового зерна 
с помощью MAS (Ying et al., 2012).

Таким образом, было проведено большое 
число работ по выяснению наследования со-
держания масла в рисовом зерне. Однако гене-
тическая основа биосинтеза масла в рисовых 
зернах долго оставалась неясной. В иссле-
довании Zhou с коллегами (2021) c помощью 
комбинации методов генетического, трансген-
ного и биоинформатического анализа было 
проведено изучение состава и концентрации 
масла в различных группах из 533 культиви-
руемых сортов риса. Наблюдалась высокая 
вариабельность по 11 признакам, связанным 
с содержанием масла, а состав масла в зер-
нах риса продемонстрировал различия меж-
ду сортами. Концентрация масла варьирова-
ла от 2,3 до 4,1 %. Из 10 идентифицированных 
жирных кислот доля пальмитиновой, олеино-
вой и линолевой кислот в масле составляет бо-
лее 90 %.

Авторы идентифицировали 46 локусов, ко-
торые в значительной степени связаны с кон-
центрацией или составом масла в зерне, 16 из 
которых были обнаружены в трех популяциях 
рекомбинантных инбредных линий. Из этих 
46 локусов были идентифицированы двадцать 
шесть генов-кандидатов, кодирующих фермен-
ты, участвующие в метаболизме масла, четыре 
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из которых (PAL6, LIN6, MYR2 и ARA6), как было 
установлено, способствуют естественной из-
менчивости состава масла и демонстрируют 
дифференциацию между популяциями. Авторы 
клонировали четыре гена, влияющих на состав 
масла в зернах риса, и подтвердили их влия-
ние на биосинтез масла. Основываясь на этих 
результатах, был предложен возможный путь 
биосинтеза масла в зернах риса. 

В целом в ходе GWAS и анализа сцепления 
было выявлено 99 QTL, из которых 94 были свя-
заны с составом масла, а пять – с его концентра-
цией. Физические местоположения этих QTL 
представлены на рисунке 8. Множественные 
QTL были расположены в отдельных кластерах 
на 1-3 МБ и 23-25 МБ на хромосоме 6. Большая 
часть QTL связана с генами, участвующими 
в синтезе жирных кислот.

Рис. 8. Кариотип, показывающий QTL для 11 признаков, связанных с жиром.  
Жирные кислоты: С14:0 – миристиновая; С16:0 – пальмитиновая; С18:0 – стеариновая;  

С18:1 – олеиновая; С18:2 – линолевая; С18:3 – линоленовая; С20:0 – арахиновая; С20:1 – гадолеиновая; 
С20:2 – эйкозадиеновая; С22:0 – бегеновая; Oil – содержание масла (Zhou et al., 2021)

Fig. 8. Karyotype showing QTL for 11 oil-related traits.  
Note: fatty acids C14:0 – tetradecoic; C16:0 – palmitic; C18:0 – stearic; C18:1 – oleic; C18:2 – linoleic;  
C18:3 – linolenic; C20:0 – eicosanic; C20:1 – gadoleic; C20:2 – eicosapentaenoic; C22:0 – behenic;  

Oil – oil content (Zhou et al., 2021)

В совокупности эти результаты дают новое 
представление о генетических основах биосин-
теза масла в зернах риса и могут способство-
вать выведению сортов риса с улучшенным 
качеством масла и зерна на основе маркеров 
(Zhou et al., 2021).

Заключение. В процессе обзора литера-
турных источников по исследованию локусов 
количественных признаков, связанных с со-
держанием липидов в зерне риса, проведен-
ных в Китае, Корее и Японии в 1983–2021  гг. 
с использованием дигаплоидных линий 
из гибридов между контрастно различающи-
мися по содержанию липидов сортами риса, 

было установлено, что с помощью микросател-
литных маркеров были найдены QTL, контро-
лирующие содержание жира на 12 хромосомах 
риса. В исследованиях ряда азиатских ученых 
было обнаружено от 1 до 99 QTL, которые на-
несли на карту хромосом. В результате геном-
ного исследования состава и концентрации 
масла в различных группах из 533 культиви-
руемых сортов риса выявлено 99 QTL, из кото-
рых 94 были связаны с составом масла, а пять – 
с его концентрацией. Эти QTL позволят создать 
пирамиды благоприятных аллелей для улучше-
ния качества риса с помощью маркерной се-
лекции.
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