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Рис может формировать не только белые, но и красные, коричневые и черные зерна. У черного риса перикарп зерна содер-
жит антоциан, обладающий антиоксидантной активностью и полезный для здоровья человека. Статья посвящена созданию новых 
линий риса с черным околоплодником на основе гибрида Светлый х Мавр. Цель работы – создание новых форм риса с антоциано-
вым перикарпом. Основные задачи – гибридизация сортов с белым и черным зерном, генетический анализ ряда количественных 
признаков и отбор лучших растений, формирующих компактные вертикальные метелки с черными зерновками для дальнейшей 
селекционной работы. Проведен генетический анализ варьирующих количественных признаков, влияющих на зерновую продук-
тивность риса. Расщепление по окраске перикарпа проходило по типу рецессивного эпистаза в соотношении 9 : 3 : 4. Черная 
окраска перикарпа формировалась при наличии в генотипе двух доминантных генов Pb и Pp, коричневая определялась геном Pb, 
белая – остальными комбинациями генов. У гибридов F2 и F3 высота растений и количество колосков на метелке наследовались по 
типу сверхдоминирования больших значений признака, контролируемых двумя локусами, от взаимодействия которых появились 
трансгрессивные формы. По длине метелки и массе 1000 зерен установлены промежуточное моногенное наследование и двухвер-
шинность кривых распределения частот признаков. Выделены формы риса с черной окраской перикарпа, сочетающие оптималь-
ную высоту растения, повышенные длину метелки, количество колосков в ней и массу 1000 зерен; создан исходный материал для 
практической селекции. Исследования проводили в 2018–2020 гг. на полях ОП «Пролетарское» Ростовской области. 
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Rice can form not only white, but also red, brown and black kernels. In black rice, pericarp kernels contain anthocyanin, which has 
an antioxidant effect and is beneficial to human health. The current paper is devoted to the development of new rice lines with black 
pericarp based on the hybrid Svetly × Mavr. The purpose of the work is to develop new forms of rice with anthocyanin pericarp by a hy-
bridization of varieties with white and black kernels, a genetic analysis of a number of quantitative traits and by a selection of the best 
variants with compact vertical black-kernel panicles to use them in future breeding work. There has been conducted a genetic analysis of 
varying quantitative traits affecting the rice productivity. The cleavage by a pericarp color was carried out according to the type of reces-
sive epistasis in a ratio of 9 : 3 : 4. The black color of the pericarp was formed in the presence of two dominant genes Pb and Pp in the 
genotype, the brown color was due to the Pb gene, the white color was due to the rest combinations of genes. The traits “plant height” 
and “number of spikelets per panicle” of the hybrids F2 and F3 were inherited by the type of superdomination of large values of the trait 
controlled by two loci, the interaction of which resulted in transgressive forms. According to the traits “panicle length” and “1000 kernel 
weight”, there has been identified intermediate monogenic inheritance and two-peaked characteristic frequency distribution curves. 
There have been identified rice forms with black pericarp color, combining the optimal values of the traits “plant height”, increased “pani-
cle length”, “number of spikelets per panicle” and “1000 kernel weight”. On its basis there has been also developed an initial material for 
practical breeding. The study was carried out in 2018–2020 on the fields of the EP “Proletarskoye” of the Rostov region.
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Введение. Рис (Oryza sativa L.) – одна из самых 
важных зерновых культур в мире, особенно в ази-
атских странах. Хотя белый рис является наиболее 
широко потребляемой формой, существует много 
специальных сортов риса, которые содержат цвет-
ные пигменты, такие как черный, красный и фиоле-
товый рис. Окраска перикарпа риса считается одним 

из наиболее важных признаков улучшения качества 
зерна благодаря его потенциальному биологическому 
и фармакологическому применению. Фенотип ядра 
риса определяется накоплением антоцианов в пери-
карпе (Pereira-Caro et al., 2013). 

Антоцианины представляют собой природные 
красители, которые можно разделить на два типа хи-
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мических соединений: антоцианы (черный рис) и анто-
цианидины (красный рис). Они имеют общую базовую 
структуру ядра, но антоцианидины не содержат сахара, 
в то время как антоцианы представляют собой глюко-
зилированные формы. Количество антоцианов в пери-
карпе риса сильно варьирует в зависимости от сорта 
и среды произрастания. Антоцианины – это разновид-
ность биологически активных флавоноидов, которые 
обладают сильными антиоксидантными и антимутаци-
онными функциями. Так как крупа риса – это основной 
продукт питания для многих людей в мире, расширение 
разнообразия пищевого рациона рисом, окрашенным 
антоцианом, может оказать полезное влияние на здоро-
вье человека в качестве фитонутриентов. Большое ко-
личество антоцианов в черном перикарпе риса полезно 
людям, у которых имеются заболевания сердца, диабет, 
риск рака (Goufo and Trindade, 2014).

У риса было идентифицировано несколько генов, 
связанных с биосинтезом антоцианов, таких как Pp и 
Pb, Rd, Kala. Гены Kala1, Kala3 и Kala4 локализованы 
в хромосомах 1, 3, 4 и совместно контролируют чер-
ный цвет перикарпа риса. Только формы с доминант-
ными аллелями Kala во всех трех локусах формируют 
черные зерновки. У генотипов с доминантным алле-
лем Kala4 и рецессивными аллелями в одном или 
обоих локусах Kala1 и Kala3 формировались коричне-
вые зерновки. У растений с рецессивными аллелями 
Kala4 зерновки белые, независимо от аллельного со-
стояния двух других генов (Maeda et al., 2014).

При создании чернозерных сортов риса важно, 
чтобы они обладали оптимальными величинами мор-
фобиологических признаков, обусловливающих мак-
симальную урожайность.

Высота растений может влиять на урожайность риса 
за счет устойчивости к полеганию и индекса урожая. 
По результатам исследований ряда ученых, высота, 
число побегов на растении и количество дней до созре-
вания являются важными агрономическими признаками 
и значительно увеличивают урожайность традиционных 
сортов риса (Ranawake and Amarasinghe, 2014). 

В пределах вида длина стебля риса варьирует 
в широком диапазоне и контролируется несколькими 
сериями генов короткостебельности и высокоросло-
сти. В последнее время была обнаружена феноти-
пическая корреляция трех признаков: «урожайность 
зерна» (GY), «число побегов на растении» (TN) и «вы-
сота растения» (PH). При этом десять QTL для при-
знака «высота растения» были обнаружены на хромо-
сомах 1, 5, 6, 7 и 11 (Lei et al., 2018). 

Длина метелки является важной характеристикой 
для улучшения ее структуры и урожайности риса. Че-
тыре QTL для этого признака были обнаружены в хро-
мосомах 4, 6 и 9 посредством картирования сцепле-
ния в популяции рекомбинантных инбредных линий, 
полученных из скрещивания между сортами Xiushui79 
(короткая метелка) и C-bao (длинная метелка). Локус 
Long panicle 1 (LP1) находится в длинном плече хро-
мосомы 9 (Liu et al., 2016).

Масса зерновки и их количество на метелке – две 
важные характеристики, непосредственно опреде-

ляющие урожайность зерна риса. На сегодняшний 
день идентифицировано много генов, связанных 
с массой и количеством зерен. Количество зерен на 
метелке определяется генами Gn1a, DEP1, IPA1, LP, 
DST и FZP. Для массы зерновки было идентифици-
ровано несколько генов, таких как Ghd7, GS3, GS5, 
GW8, TGW6, GW6a, GLW7, OsLG3, GSE5/GW5, WTG1 
и LGY3. Однако регуляторный механизм, лежащий 
в основе этих генов, остается в значительной степени 
неизвестным (Yuan et al., 2019).

Работа по созданию сортов с черным зерном ве-
дется во ВНИИ риса, созданы востребованные сорта 
(Гончарова и др., 2015). Поэтому выведение сортов для 
Ростовской области является актуальным, а для этого 
нужно знать характер наследования признаков у гибри-
дов от скрещивания белозерных и чернозерных сортов.

Цель работы – создание новых форм риса с ан-
тоциановым перикарпом. Основные задачи – гибри-
дизация сортов с белым и черным зерном; генетиче-
ский анализ ряда количественных признаков и отбор 
лучших растений, формирующих компактные эректо-
идные метелки и черные зерновки для дальнейшей 
селекционной работы.

Материалы и методы исследований. В каче-
стве материала для анализа использовали гибриды 
2–3-го поколения комбинации Светлый х Мавр. Оба 
сорта – длиннозерные полукарлики. Мавр отличается 
от Светлого более поздним цветением, длинной пони-
кающей метелкой и черным зерном.

Исследования проводили в 2018–2019 гг. в ФГБНУ 
«АНЦ «Донской» на чеках ОП «Пролетарское» Ростов-
ской области. Почва темно-каштановая, тяжелосугли-
нистая, солонцеватая, малогумусная, в комплексе 
с солонцами до 25%. Содержание гумуса не превыша-
ет 3%; общего азота – 0,2%; фосфора – 0,14%; калия – 
2,4%. Родительские сорта и гибридные популяции 
выращивали на делянках площадью 10 м2. В работе 
использовали методику полевого опыта Б. И. Доспехо-
ва (1985). Для математической обработки данных ис-
пользовали программу Statistica 8, для генетического 
анализа – программу Полиген А А. Ф. Мережко (2005).

Агрометеорологические условия для роста и раз-
вития риса в годы исследований сложились вполне 
благоприятно, что способствовало хорошему разви-
тию растений и созреванию зерна.

Результаты и их обсуждение. У гибридов от 
скрещивания Светлого с Мавром (белое х черное) 
в первом поколении доминировала черная окраска 
зерна. Во втором поколении произошло расщепление 
на 3 цветовых группы в соотношении: 235 с черной 
окраской перикарпа, 83 – с коричневой, 110 – с белой, 
или сокращенно 9 : 3 : 4, что соответствует рецессив-
ному эпистазу (χ2 = 0,32; 0,80 < P < 0,90) (Костылев 
и др., 2019).

Семена с самоопыленных растений второго поко-
ления были пересеяны на третье, которое также под-
верглось биометрической обработке и генетическому 
анализу. Было установлено, что в третьем поколении 
произошло аналогичное расщепление по окраске пе-
рикарпа в соотношении 9 : 3 : 4 (табл. 1).

1. Наследование окраски зерна у гибрида F3 Светлый × Мавр (2019 г.)
1. Inheritance of kernels’ color of the rice hybrid F3 Svetly × Mavr (2019)

Окраска зерна Генная формула
Расщепление

Доля генотипа
фактическое теоретическое

Черная Pb_Pp_ 243 236,8 9

Коричневая Pb_pppp 70 78,9 3

Белая pbpbPp_ и pbpbpppp 108 105,3 4

Сумма: – 421 421 16
Примечание: χ2 = 1,23; 0,50 < P < 0,70.



Зерновое хозяйство России № 3(69)’202054

Родительские сорта различались между собой по 
аллельному состоянию генов Pb и Pp, у сорта Свет-
лый генная формула pbpb pppp, а у сорта Мавр – 
PbPb PpPp, при этом доминантные гены определя-
ли черный или коричневый цвет зерновок. Черную 
окраску перикарпа контролировали в генотипе два 
доминантных гена Pb и Pp, коричневую – один ген 

Pb, белую – остальные комбинации генов. При этом 
существует еще третий ген (Maeda et al., 2014), но он 
и у Светлого, и у Мавра был представлен доминант-
ными аллелями.

По наследованию других признаков второе поко-
ление гибрида и третье имели сходства и различия 
(табл. 2).

2. Характеристики родительских форм, гибрида и степень доминирования (2018–2019 гг.)
2. Characteristics of the parental forms, hybrid and dominance degree (2018–2019)

Название Высота 
растений, см

Длина 
метелки, см

Количество колосков, шт. Масса 
1000 зерен, гполных пустых всего

Светлый, 2018 г. 72,5 12,4 59,0 7,4 66,4 26,1

Светлый, 2019 г. 73,7 12,9 60,1 7,2 67,3 26,0

Мавр, 2018 г. 63,5 17,2 54,9 7,0 61,9 29,5

Мавр, 2019 г. 67,2 17,5 69,4 5,0 74,4 28,4

Гибрид F2
81,8 14,3 57,1 33,1 90,2 28,2

Гибрид F3
78,8 16,4 72,1 28,5 100,6 27,3

hp F2
3,1 –0,2 0,1 132,3 11,6 0,3

hp F3
2,6 0,5 1,6 20,5 8,4 0,1

Примечание: hp – степень доминирования.

Величина признаков у сорта Светлый мало разли-
чалась по годам, тогда как у сорта Мавр отличия были 
больше, особенно по высоте растений и количеству ко-
лосков в метелке, что связано со средовыми факторами.

Величины признаков у гибридов также различались 
по годам: в третьем поколении отмечено увеличение 
длины метелки, числа колосков и зерен в ней, но умень-
шение массы 1000 семян и числа пустых колосков.

По высоте растений родительские формы незна-
чительно различались, на 6,5–9 см (рис. 1). У сорта 
Светлый она составила в данном опыте 72,5–73,7 см, 
у сорта Мавр – 63,5–67,2 см. Кривые распределения 
частот (далее – КРЧ) гибридов F2 и F3 показывают 
одинаковое количество положительных трансгрессий 
(12% от общего количества растений F2 и F3). 
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Рис. 1. Распределение частот признака «высота растений» в F2-F3 гибрида риса Светлый × Мавр и его родительских форм 
(2018–2019 гг.)

Fig. 1. Distribution of frequency of the trait “plant height” in the rice hybrid F2-F3 Svetly × Mavr and its parental forms (2018–2019)

Такое смещение КРЧ вправо приводит к сверхдо-
минированию больших значений признака: hpF2 = 3,1; 
hpF3 = 2,6. Компьютерная программа Полиген А пока-
зала различия родительских форм по аллельному со-
стоянию двух пар генов (ААbb и aaBB), рекомбинация 
которых привела к выщеплению более высокорослых 
растений.

В научной литературе описано более 20 призна-
ков, характеризующих метелку. При этом признаки 
метелки разделены на соцветие и факторы колоска 
(зерновки) (Дзюба и др., 2012, 2019). 

Средняя длина метелки сорта Светлый составила 
12,4–12,9 см, Мавр – 17,2–17,5 см, у гибридов были 
промежуточные значения признака. Длина метелки F2 
составила в среднем 14,3 см, степень доминирова-
ния hp = –0,19, то есть частичное отрицательное до-
минирование. В F3 метелка стала длиннее – 16,4 см, 

а степень доминирования hp = 0,49 стала частичной 
положительной.

КРЧ обоих поколений гибридов были двухвершин-
ными, хотя их конфигурации несколько различались. 
Длины метелок всех гибридных форм находились 
в интервалах изменчивости родительских сортов. 
Одна из вершин соответствовала сорту Светлый, 
другая – сорту Мавр (рис. 2). В F2 были установле-
ны моногенные различия сортов и расщепление в со-
отношении 3 : 1. В F3 преобладали более длинные 
метелки, что объясняется влиянием отбора. Имеется 
небольшая положительная трансгрессия, у двадцати 
растений длина метелки превышала 21 см.

По числу колосков в метелке исходные родительские 
формы были очень близки, в среднем за 2 года этот при-
знак у Светлого составил 66,9 шт., а у Мавра – 68,1 шт., 
хотя последний значительно варьировал по годам. 
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Сходство обоих распределений состояло в том, 
что КРЧ гибридов показывали трансгрессивное рас-
щепление. Наблюдалось сверхдоминирование боль-
шего числа колосков: степень доминирования в F2 
составила 11,55; в F3 – 8,4. Кривые смещены вправо 
по отношению к вариациям родительских сортов, вы-
щеплялось некоторое количество растений с хорошо 
озерненными метелками (рис. 3). Частота трансгрес-
сивных форм с количеством колосков на метелке 
более 140 шт. составила во втором поколении 6,1%; 

в третьем – 16,6%. Происходило взаимодействие ре-
цессивных и доминантных аллелей в разных локусах 
двух пар генов, в результате чего появились новые 
комбинации генов, обусловившие гетерозис и появле-
ние форм с большим количеством колосков на метел-
ке, в том числе и с черным зерном.

При этом среднее количество выполненных зерен 
в метелке F3 увеличилось до 72,1 шт. по сравнению с F2, 
сформировавшим 57,1. Это связано с увеличением 
размеров метелки и снижением стерильности колосков.
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Рис. 2. Распределение частот признака «длина метелки» у гибрида риса F2-F3 Светлый × Мавр и его родительских форм 
(2018–2019 гг.)

Fig. 2. Distribution of frequency of the trait “panicle length” in the rice hybrid F2-F3 Svetly × Mavr and its parental forms (2018–2019)
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Рис. 3. Распределение частот признака «число колосков» у гибрида риса F2-F3 Светлый × Мавр и его родительских форм 
(2018–2019 гг.)

Fig. 3. Distribution of frequency of the trait “number of spikelets” in the rice hybrid F2-F3 Svetly × Mavr and its parental forms (2018–2019)

По массе 1000 зерен исходные родительские 
формы различались на 2,4–3,4 г: у сорта Светлый – 
26,0–26,1 г; у сорта Мавр – 28,4–29,5 г (табл. 1). Мас-
са 1000 зерен варьировала в пределах изменчивости 
родительских сортов: в F2 – от 24 до 31 г (в среднем 
28,2 г), а в F3 – от 22 до 32 г (в среднем 27,3 г). КРЧ 

гибрида F2 была трехвершинной, а в F3 – двухвершин-
ной (рис. 4). В обоих поколениях установлено частич-
ное доминирование больших значений признака (hp = 
0,26 и 0,14 соответственно). Наблюдалось моноги-
бридное расщепление.

0

5

10

15

20

25

30

22,1
-23

23,1
-24

24,1
-25

25,1
-26

26,1
-27

27,1
-28

28,1
-29

29,1
-30

30,1
-31

31,1
-32

32,1
-33

Масса 1000 зерен, г

Ча
ст

от
а,

 %

Светлый F2 Мавр

Рис. 4. Распределение частот признака «масса 1000 зерен» у гибрида риса F2-F3 Светлый × Мавр и его родительских форм 
(2018–2019 гг.)

Fig. 4. Distribution of frequency of the trait “1000-kernel weight” in the rice hybrid F2-F3 Svetly × Mavr and its parental forms (2018–2019)
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В таблице 3 представлена характеристика вы-
делившихся форм F3 с черной окраской перикарпа, 
которые сочетают оптимальную высоту растения, по-

вышенные длину метелки, количество колосков в ней 
и массу 1000 зерен. 

3. Характеристика лучших форм F3 в комбинации Светлый × Мавр (2019 г.)
3. Characteristics of the best forms F3 in the combination Svetly × Mavr (2019)

№ растения Высота растения, см Длина метелки, см Общее число колосков, 
шт. Масса 1000 зерен, г

Светлый 73,7 12,9 67,3 26,0

Мавр 67,2 17,5 74,4 28,4

9 80 21 108 28

25 68 18 137 29

39 69 19 114 28

40 70 18 129 29

44 100 19 108 30

46 65 20 128 29

107 87 19 136 31

116 81 18 132 28

148 90 17 131 32

155 78 14 134 28

166 97 20 141 32

176 94 19 189 31

σ 14,7 2,9 33,7 1,6

Эти формы пересеяны на четвертое поколение 
в гибридном питомнике для отбора лучших в хо-
зяйственно-биологическом отношении форм и по-
следующего создания эксклюзивных раннеспелых 
продуктивных сортов риса с черным перикарпом 
зерновки.

Выводы. При анализе наследования окраски пе-
рикарпа в F2 и F3 выявлен рецессивный эпистаз, так 
как сегрегация происходила в соотношении 9 : 3 : 4. 
Перикарп черного цвета формировался под контро-
лем двух доминантных генов Pb и Pp, коричневого – 
гена Pb, белого – других комбинаций. 

У гибридов F2 и F3 сверхдоминировали большие 
значения высоты растений (hp = 3,1 и 2,6). У роди-
тельских сортов имелись аллельные различия в двух 
локусах, в результате чего в гибридных популяциях 
выщепилось 12% более высокорослых трансгрессив-
ных растений. 

По длине метелки наблюдалось частичное доми-
нирование. Кривые распределения частот признака 
у обоих поколений гибрида находились в интервалах 
изменчивости родительских сортов с небольшой поло-
жительной трансгрессией в F3 и были двухвершинны-
ми. Выявлены моногенные различия исходных форм. 

По числу колосков на метелке установлено транс-
грессивное расщепление. Наблюдалось сверхдоми-
нирование большего числа колосков: степень доми-
нирования в F2 составила 11,55; в F3 – 8,4. Выделены 
формы с хорошо озерненными метелками.

По массе 1000 зерен установлены частичное до-
минирование больших значений признака (hp = 0,14–
0,26) и моногибридное расщепление.

Выделены формы F3 с черной окраской перикар-
па, которые сочетают оптимальную высоту растения, 
повышенные длину метелки, количество колосков 
в ней и массу 1000 зерен. 
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