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Îáîáùåíû äàííûå î ôèçèîëîãè÷åñêèõ, ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ôåíîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ, 
âîâëå÷åííûõ â ôîðìèðîâàíèå ñîëåóñòîé÷èâîñòè ó ðèñà Oryza sativa L. Â ôàçó ïðîðîñòêîâ ñîëå-
óñòîé÷èâîñòü îáåñïå÷èâàåòñÿ çà ñ÷åò âûäåëåíèÿ èçëèøêîâ ñîëåé èëè èõ íèçêîãî ïîòðåáëåíèÿ, 
êîìïàðòìåíòàëèçàöèè ÿäîâèòûõ èîíîâ â ñòðóêòóðíûõ îáðàçîâàíèÿõ êëåòêè, èçìåíåíèÿ â ôóíê-
öèîíèðîâàíèè óñòüèö, ðåãóëÿöèè àíòèîêñèäàíòíûõ ñèñòåì, ýíåðãè÷íîãî ðîñòà, ïîçâîëÿþùåãî 
ñíèçèòü ñîäåðæàíèå ñîëè â ðàñòèòåëüíûõ òêàíÿõ. Â ðåïðîäóêòèâíóþ ôàçó ðàçâèòèÿ ó óñòîé÷è-
âûõ ãåíîòèïîâ ïðîÿâëÿåòñÿ òåíäåíöèÿ ê èñêëþ÷åíèþ äîñòóïà ñîëè â ëèñòüÿ, ðàñïîëîæåííûå 
áëèçêî ê ìåòåëêå (îñîáåííî ê ôëàãîâîìó ëèñòó), è ê ñàìîé ðàçâèâàþùåéñÿ ìåòåëêå. Èç 12 ãå-
íîâ, èñïîëüçóåìûõ äëÿ ïîâûøåíèÿ óñòîé÷èâîñòè ê çàñîëåíèþ ïðè ñîçäàíèè òðàíñãåííûõ ðàñòå-
íèé, ÷åòûðå òàêæå ïîâûøàþò óñòîé÷èâîñòü ê õîëîäó è çàñóõå, äâà — êî âñåì àáèîòè÷åñêèì 
ñòðåññàì, øåñòü — ê çàñóõå èëè õîëîäó. Ñëåäîâàòåëüíî, ïðè ïîëó÷åíèè ñîëåóñòîé÷èâûõ îáðàç-
öîâ ïðîèñõîäèò ñåëåêöèÿ íå òîëüêî íà óñòîé÷èâîñòü ê öåëåâîìó ñòðåññîâîìó ôàêòîðó, íî òàê-
æå ñîçäàåòñÿ êîìïëåêñ ãåíîâ, ïîâûøàþùèõ îáùóþ àäàïòèâíîñòü. 
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Ïî îöåíêàì ðàçíûõ àâòîðîâ, èç-çà ïðîáëåì, âûçâàííûõ íàêîïëå-
íèåì â ïî÷âå òîêñè÷åñêèõ äëÿ ðàñòåíèé âåùåñòâ, â ìèðå â íàñòîÿùåå 
âðåìÿ íå èñïîëüçóåòñÿ îò 320 äî 1200 ìëí ãà çåìëè (1). Áîëüøàÿ ÷àñòü 
ïëîùàäåé, îñâîåííûõ ïîä ðèñ â Ðîññèè, òàêæå õàðàêòåðèçóåòñÿ íåáëàãî-
ïðèÿòíûìè ïî÷âåííûìè óñëîâèÿìè: çàñîëåíèåì ðàçëè÷íîé ñòåïåíè è òè-
ïà, îñîëîíöåâàíèåì. Ïî ïðîãíîçàì, ñîçäàíèå ñîëåóñòîé÷èâûõ ôîðì ìî-
æåò îáåñïå÷èòü ïîâûøåíèå óðîæàéíîñòè íà çàñîëåííûõ ïî÷âàõ íà 2 ò/ãà 
(2, 3). Â ñâÿçè ñ ýòèì ñîçäàíèå ñîëåóñòîé÷èâûõ ñîðòîâ — îäíî èç ñàìûõ 
ïåðñïåêòèâíûõ íàïðàâëåíèé â ñåëåêöèè. Øèðîêèå âîçìîæíîñòè çäåñü îò-
êðûâàåò òî, ÷òî áîëüøèíñòâî ïðèçíàêîâ, îïðåäåëÿþùèõ òîëåðàíòíîñòü ê 
ñòðåññàì, êîíòðîëèðóþòñÿ íåñêîëüêèìè QTLs ñ áîëüøèìè ýôôåêòàìè, íå-
ñìîòðÿ íà ìíîãî÷èñëåííîñòü è âçàèìîäåéñòâèå ïðèçíàêîâ, âîâëå÷åííûõ â 
åå ôîðìèðîâàíèå (3, 4). Ââåäåíèå ýòèõ QTLs â âûñîêîïðîäóêòèâíûå ñîðòà 
ñòàáèëèçèðóåò óðîæàéíîñòü ó ðèñà íà ïðîáëåìíûõ ïî÷âàõ. Óñèëèÿ IRRI 
(International Rice Research Institute — Ìåæäóíàðîäíûé èññëåäîâàòåëüñêèé 
èíñòèòóò ðèñà, Ìàíèëà, Ôèëèïïèíû) è äðóãèõ ìèðîâûõ èññëåäîâàòåëüñêèõ 
öåíòðîâ íàïðàâëåíû íà èçó÷åíèå êîëëåêöèé ãåíïëàçìû ðàçëè÷íîãî ïðîèñ-
õîæäåíèÿ è âûÿâëåíèå ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ óñòîé÷èâîñòè äëÿ èõ èñ-
ïîëüçîâàíèÿ â ïðàêòè÷åñêîé ñåëåêöèè (5-7).  

Çàñîëåíèå — ïîñëåäñòâèå íàêîïëåíèÿ ðàñòâîðèìûõ ñîëåé â ïîâåðõ-
íîñòíûõ ñëîÿõ ïî÷âû â êîëè÷åñòâàõ, ñíèæàþùèõ ïðîäóêòèâíîñòü ñåëüñêî-
õîçÿéñòâåííûõ ðàñòåíèé. Ðîñò ðàñòåíèé íà òàêèõ ïî÷âàõ çàòðóäíåí èç-çà 
óìåíüøåíèÿ ïîòðåáëåíèÿ âîäû, òîêñè÷íîñòè ñîëåé, íàðóøåíèÿ îáìåíà 
âåùåñòâ (8). Çàñîëåííûå ïî÷âû âñòðå÷àþòñÿ êàê â ïðèáðåæíûõ îáëàñòÿõ, 
òàê è íà âíóòðåííèõ ìàòåðèêîâûõ òåððèòîðèÿõ, ãäå ó òàêèõ ïî÷â îáû÷íî 
ïðåîáëàäàåò ùåëî÷íàÿ ðåàêöèÿ. Ñîëåíîñòü â ïðèáðåæíûõ îáëàñòÿõ ÷àñòî 
âûñîêà â òå÷åíèå ñóõîãî ñåçîíà, íî óìåíüøàåòñÿ ñ íà÷àëîì äîæäåé. Â 
áîëüøèíñòâå âëàæíûõ ïðèáðåæíûõ îáëàñòåé ðèñ — åäèíñòâåííàÿ êóëüòó-
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ðà, êîòîðàÿ ìîæåò âûðàùèâàòüñÿ â ñåçîí äîæäåé. Ïðè íåïðàâèëüíîé èð-
ðèãàöèè è äðåíàæå ïîâûøàåòñÿ âåðîÿòíîñòü âòîðè÷íîãî çàñîëåíèÿ.  

Ïî îöåíêàì ñïåöèàëèñòîâ, â íàñòîÿùåå âðåìÿ åæåãîäíî ïðèáëèçè-
òåëüíî 10 ìëí ãà ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ óãîäèé áóäóò òåðÿòüñÿ âñëåäñòâèå 
çàñîëåíèÿ (9). Òîëüêî âûðàùèâàíèå ðèñà ïîçâîëÿåò âíîâü èñïîëüçîâàòü 
ýòè çåìëè â ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîì ïðîèçâîäñòâå, òàê êàê ïðè çàòîïëåíèè 
è ïîñëåäóþùåì ñáðîñå âîäû ñòåïåíü çàñîëåíèÿ ñíèæàåòñÿ.  

Ðèñ ñðàâíèòåëüíî ÷óâñòâèòåëåí ê ñîëè (10), íî ïðè ýòîì îòíîñèòñÿ 
ê íåìíîãî÷èñëåííîé ãðóïïå çåðíîâûõ êóëüòóð, êîòîðûå ìîãóò ðàñòè íà çà-
ñîëåííûõ ïî÷âàõ, ïîòîìó ÷òî ïîêðûâàþùàÿ çåìëþ âîäà ñíèæàåò ñîäåðæà-
íèå ñîëåé â ïîâåðõíîñòíûõ ñëîÿõ ïî÷âû (11). Ðàçíîîáðàçèå ïðîÿâëåíèé 
ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ó ðèñà â îòâåò íà çàñîëåíèå äåëàåò âîçìîæíû-
ìè ìàíèïóëÿöèè äëÿ äàëüíåéøåãî ïîâûøåíèÿ åãî óñòîé÷èâîñòè (12, 13). 

Óñòîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ â ðàçíûå ôàçû îíòîãåíåçà íåîäèíàêîâà. 
Ðèñ îòíîñèòåëüíî óñòîé÷èâ ê çàñîëåíèþ â ïåðèîä ïðîðàñòàíèÿ è àêòèâíî-
ãî êóùåíèÿ, ñîçðåâàíèÿ, íî ÷óâñòâèòåëåí â ôàçó ïðîðîñòêîâ è âî âðåìÿ 
öâåòåíèÿ (14). Óñòîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ â ôàçó ïðîðîñòêîâ è íà ðåïðî-
äóêòèâíûõ ñòàäèÿõ ñëàáî ñâÿçàíà, ïîýòîìó òîëüêî îáðàçöû, ïðîÿâëÿþùèå 
ýòè ïðèçíàêè íà îáåèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ, ìîãóò áûòü àäàïòèâíûìè ê ñòðåññó 
â òå÷åíèè âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà (15). 

Ôèçèîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû ñîëåóñòîé÷èâîñòè â ôàçó ïðîðîñòêîâ 
èçó÷åíû äîñòàòî÷íî õîðîøî. Ê íèì îòíîñèòñÿ âûäåëåíèå èçëèøêîâ ñîëåé 
èëè èõ íèçêîå ïîòðåáëåíèå; êîìïàðòìåíòàëèçàöèÿ ÿäîâèòûõ èîíîâ â ñòðóê-
òóðíûõ îáðàçîâàíèÿõ êëåòêè èëè òàê íàçûâàåìûõ ñòàðûõ òêàíÿõ (ëèñòüÿõ, 
ñòåáëå, ëèñòîâûõ âëàãàëèùàõ è êîðíÿõ); áîëåå âûñîêàÿ óñòîé÷èâîñòü òêàíåé 
çà ñ÷åò êîìïàðòìåíòàëèçàöèè ñîëåé â âàêóîëÿõ; èçìåíåíèå â ôóíêöèîíèðî-
âàíèè óñòüèö (ó óñòîé÷èâûõ îáðàçöîâ îíè çàêðûâàþòñÿ áûñòðåå ïîñëå âîç-
äåéñòâèÿ ñîëè), ÷òî ïîçâîëÿåò ðåãóëèðîâàòü ïîñòóïëåíèå ñîëåé ÷åðåç ðèçî-
ñôåðó; ðåãóëÿöèÿ àíòèîêñèäàíòíûõ ñèñòåì; ýíåðãè÷íûé ðîñò, ïîçâîëÿþùèé 
ñíèçèòü êîíöåíòðàöèþ ñîëè â ðàñòèòåëüíûõ òêàíÿõ; ðåãóëÿöèÿ îñìîòè÷å-
ñêîãî äàâëåíèÿ; äåòîêñèêàöèÿ ïðîäóêòîâ ìåòàáîëèçìà ïðè ñòðåññå (16-20). 

Â ðåïðîäóêòèâíóþ ôàçó ó óñòîé÷èâûõ ãåíîòèïîâ îòìå÷àåòñÿ òåí-
äåíöèÿ ê èñêëþ÷åíèþ äîñòóïà ñîëè ê ëèñòüÿì, ðàñïîëîæåííûì áëèçêî ê 
ìåòåëêå (îñîáåííî ê ôëàãîâîìó ëèñòó), è ê ñàìîé ðàçâèâàþùåéñÿ ìåòåëêå 
(21-22). Ðàííåñïåëûå îáðàçöû èìåþò ïðåèìóùåñòâà èç-çà ñîêðàùåíèÿ ïå-
ðèîäà ïîãëîùåíèÿ ñîëåé, à òàêæå â îáëàñòÿõ, ãäå çàñîëåíèå ñâÿçàíî ñ çàñó-
õîé, ïðèõîäÿùåéñÿ íà ïîçäíèå ôàçû ðàçâèòèÿ.  

Íàèáîëåå èçâåñòíûå äîíîðû ïðèçíàêà — îáðàçöû Pokkali, Nona 
Bokra, Moroberikan, Nepponbare, Bhura Ratha, Damodar, Ñheriviruppu. Ïå-
ðå÷èñëåííûå ñîðòà îáëàäàþò ðÿäîì êà÷åñòâ, êîòîðûå çàòðóäíÿþò èõ èñ-
ïîëüçîâàíèå â ñåëåêöèè: ïîçäíåñïåëîñòüþ, âûñîêîðîñëîñòüþ, ôîòî÷óâñò-
âèòåëüíîñòüþ, íèçêîé óðîæàéíîñòüþ. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ñîçäàíû íå-
ñêîëüêî îáðàçöîâ (CZR 10, CZR 13, CZR 23, CZR 27, CZR 30, CZR 36, 
Fl478, PSBRc 50, IR 651), õàðàêòåðèçóþùèõñÿ ñî÷åòàíèåì ñîëåóñòîé÷èâî-
ñòè è ðàçëè÷íûõ õîçÿéñòâåííî öåííûõ ïðèçíàêîâ, ÷òî ïîçâîëÿåò áîëåå óñ-
ïåøíî ïðèìåíÿòü èõ ïðè ñîçäàíèè ñîðòîâ (23). Ê èíòåðåñíûì îñîáåííî-
ñòÿì ðèñà îòíîñèòñÿ òî, ÷òî áîëüøèíñòâî óñòîé÷èâûõ ãåíîòèïîâ ïðåâîñõî-
äÿò êîëëåêöèîííûå îáðàçöû òîëüêî ïî îäíîìó èëè íåñêîëüêèì èç ïðè-
çíàêîâ, îïðåäåëÿþùèõ àäàïòèâíîñòü ê ñòðåññó. Òàê, îáðàçåö Pokkali õàðàê-
òåðèçóåòñÿ âûñîêîé ñêîðîñòüþ ðîñòà è óñòîé÷èâûì ñîîòíîøåíèåì Na+/K+ 
ó ïîáåãîâ. Ñîëåóñòîé÷èâîñòü îáðàçöà Fl478 îáóñëîâëåíà âûñîêîé ñêîðî-
ñòüþ ðîñòà è òîëåðàíòíîñòüþ òêàíåé. Îáðàçåö PSBRc 50 ñîëåóñòîé÷èâ çà 
ñ÷åò êîìïàðòìåíòàëèçàöèè ñîëåé â ñòàðåþùèõ ëèñòüÿõ. Ñîðò Ñheriviruppu  
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õàðàêòåðèçóåòñÿ óñòîé÷èâûì ñîîòíîøåíèåì èîíîâ Na+/K+ â ïîáåãàõ. Àíà-
ëèç ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ ñâîéñòâ ñîðòîâ — äîíîðîâ ñîëåóñòîé÷èâîñòè 
ïîêàçàë, ÷òî ïðè çàñîëåíèè äëÿ íèõ òèïè÷íî ñîõðàíåíèå âûñîêîé ñêîðî-
ñòè ðîñòà, áèîìàññû êîðíåé è ñòåáëåé, âûñîêîå îòíîñèòåëüíîå ñîäåðæàíèå 
õëîðîôèëëà, ñëàáîå íàêîïëåíèå èîíîâ Na+ è íèçêîå ñîîòíîøåíèå Na+/K+ 
â ïîáåãàõ ïî ñðàâíåíèþ ñ àíàëîãè÷íûìè ïîêàçàòåëÿìè ó íåóñòîé÷èâûõ ãå-
íîòèïîâ (23, 24). 

Íà óñòîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ â çíà÷èòåëüíîé ìåðå âëèÿþò óñëîâèÿ 
âíåøíåé ñðåäû. Òàê, óñòîé÷èâîñòü ñíèæàåòñÿ ïðè âûñîêèõ èëè íèçêèõ 
òåìïåðàòóðàõ, íåäîñòàòî÷íîì èëè íåñáàëàíñèðîâàííîì ïèòàíèè (25). Ñî-
÷åòàíèå ìíîãèõ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ, óìåíüøàþùèõ ïðîäóêòèâíîñòü íà 
çàñîëåííûõ ïî÷âàõ, è øèðîêèé íàáîð ïðèçíàêîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ìíîæå-
ñòâåííóþ óñòîé÷èâîñòü â ýòèõ óñëîâèÿõ, ïðèâåëè ê òîìó, ÷òî â ïîñëåäíåå 
âðåìÿ óñïåõè òðàäèöèîííîé ñåëåêöèè â óêàçàííîì íàïðàâëåíèè íåçíà÷è-
òåëüíû. Äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå ïîòåíöèàëà óñòîé÷èâîñòè ñâÿçàíî ñ îáúå-
äèíåíèåì ëó÷øèõ àëëåëåé, îáåñïå÷èâàþùèõ òîëåðàíòíîñòü ê çàñîëåíèþ ñ 
ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ ìåõàíèçìîâ (26-30). Íîâûå ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå 
ïîäõîäû ïîçâîëÿþò âûÿâëÿòü è ââîäèòü ãåíû ñëîæíûõ àäàïòèâíûõ ïðè-
çíàêîâ â ãåíîòèï îáðàçöîâ ïðè îäíîâðåìåííîì ñîõðàíåíèè âûñîêîãî ïî-
òåíöèàëà ïðîäóêòèâíîñòè (31).  
         Íàèáîëåå ïîëíî èçó÷åíà óñòîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ ó ðèñà â ôàçó 
ïðîðîñòêîâ, ïîñêîëüêó áåç íåå íåâîçìîæíî âûðàùèâàíèå ðàñòåíèé íà çà-
ñîëåííûõ ïî÷âàõ. Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé ïîêàçàëè, ÷òî ïðîðàñòàíèå ñå-
ìÿí íà çàñîëåííîé ïî÷âå êîíòðîëèðóåòñÿ êîìïëåêñîì ãåíîâ. Ëîêàëèçîâà-
íî 16 QTLs (ëîêóñîâ êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ), âëèÿíèå êàæäîãî èç êî-
òîðûõ ïðèâîäèëî ê ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïðèçíàêà (îò 4,6 äî 
43,7 %), ïðè÷åì ÷åòûðå èç íèõ (qIR-6, qIR-9, qGP-2, qGP-9 ) îïðåäåëÿëè 30 
% âàðüèðîâàíèÿ ïî ïðèçíàêó. Â äàëüíåéøåì ýòè ëîêóñû ìîãóò áûòü èñ-
ïîëüçîâàíû äëÿ óëó÷øåíèÿ ïðèçíàêà ñ ïîìîùüþ ìàðêåðíîé ñåëåêöèè 
(MAS — marker assisted selection). Âçàèìîäåéñòâèå áûëî îòìå÷åíî òîëüêî 
ìåæäó äâóìÿ ëîêóñàìè. Äîñòîâåðíîñòü ïîëó÷åííûõ äàííûõ ïîäòâåðæäàåòñÿ 
òåì ôàêòîì, ÷òî ëîêóñû qIR-9 è qGP-2 íàõîäÿòñÿ â ó÷àñòêàõ ðàñïîëîæåíèÿ 
ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè, îïèñàííûõ â áîëåå ðàííèõ ðàáîòàõ (32-34). Â ýòîì 
èññëåäîâàíèè (òàáë. 1) òàêæå áûë âûäåëåí îáðàçåö ðèñà ïîäâèäà indica 
(ñîðò Jiucaiqing) — èñòî÷íèê êàê ãëàâíûõ, òàê è ìèíîðíûõ ãåíîâ óñòîé÷è-
âîñòè ê çàñîëåíèþ (35). 

1. Ëîêóñû êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ, îïðåäåëÿþùèå óñòîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ 
ó ðèñà (Oryza sativa L.) â ôàçó ïðîðîñòêîâ, èäåíòèôèöèðîâàííûå â ãèáðèäíîé 
ïîïóëÿöèè ïîäâèäà indica (Jiucaiqing/IR 26) (öèò. ïî 35) 

Ïðèçíàê Ãåí 
Ïàðà  
õðîìîñîì 

Ïàðà ôëàíêèðóþ-
ùèõ ìàðêåðîâ 

Ðàññòîÿíèå ìåæäó  
ìàðêåðàìè, ñÌ 

Pv, %

Ïîòðåáëåíèå âîäû (êîíòðîëü):  
qIR-4 4-ÿ  RM3687–RM3306 165,9-179,6 22,9 ÷åðåç 24 ÷ 
qIR-12 12-ÿ  RM519–RM5609 97,8-112,3 18,0 
qIR-2 2-ÿ  RM5404–RM6312 167,2-185,9 4,6 
qIR-3 3-ÿ  RM49–RM6712 121,3-140,7 8,6 
qIR-8 8-ÿ  RM7356–RM7556 46,4-53,5 7,7 

÷åðåç 48 ÷ 

qIR-10 10-ÿ  RM6691–RM3451 141,7-147,0 43,6 
Äîëÿ ïðîðîñøèõ çåðíîâîê (êîíòðîëü), %:   

qGP-4-1  4-ÿ  RM518–RM16535 14,9-33,6 9,0 
qGP-4-2  4-ÿ  RM3306–RM6242  172,2-189,9 8,0 
qGP-7-1  7-ÿ  RM6872–RM11  15,6-31,4 16,0 

÷åðåç 5 ñóò  

qGP-10  10-ÿ  RM271–RM5620  0-7,9 6,6 
qGP-4-1  4-ÿ  RM518–RM16535  15,5-29,7 10,2 
qGP-7-1  7-ÿ  RM6872–RM11  16,4-33,3 12,5 

÷åðåç 10 ñóò  

qGP-10  10-ÿ  RM271–RM5620  0-29,8 6,6 
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Ïðîäîëæåíèå òàáëèöû 1
Ïîòðåáëåíèå âîäû (çàñîëåíèå, 10 ñóò ïðè òåìïåðàòóðå 30 °Ñ):  

qIR-4  4-ÿ  RM3687–RM3306   169,1-193,8 6,5 ÷åðåç 24 ÷ 
qIR-6  6-ÿ  RM276–RM5531  16,4-22,4 33,6 

÷åðåç 48 ÷ qIR-9  9-ÿ RM2144–RM3320  161,2-170,3 33,7 
Äîëÿ ïðîðîñøèõ çåðíîâîê (çàñîëåíèå, 10 ñóò ïðè òåìïåðàòóðå 30 °Ñ), %: 

÷åðåç 5 ñóò qGP-7-2  7-ÿ  RM5623–RM1132  40,6-50,0 9,6 
qGP-2  2-ÿ  RM8254–RM5804  73,1-89,1 36,5 
qGP-3 3-ÿ  RM49–RM6712  120,2-124,9 11,3 

÷åðåç 10 ñóò 

qGP-9 9-ÿ  RM219–RM7048  54,6-66,7 47,7 
Ï ð è ì å ÷ à í è å. Pv — äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêîãî âàðüèðîâàíèÿ ïðèçíàêà, îïðåäåëÿåìàÿ ãåíîì.  
 

Êîíòðîëü ïîãëîùåíèÿ ñîëè êîðíåâîé ñèñòåìîé — âåðîÿòíî, îäèí 
èç ñàìûõ âàæíûõ ìåõàíèçìîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ñîëåóñòîé÷èâîñòü ó áîëü-
øèíñòâà êóëüòóð. Íàáëþäàåìàÿ øèðîêàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî 
ñòåïåíè ïîãëîùåíèÿ íàòðèÿ ó ðàçíûõ ãåíîòèïîâ ðèñà ñîñòàâëÿåò ñóùåñò-
âåííûé ïîòåíöèàë äëÿ óñîâåðøåíñòâîâàíèÿ ïî ýòîìó ïðèçíàêó (36). Ïî-
ãëîùåíèå ñîëè êîðíÿìè ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïàññèâíî ÷åðåç òðàíñïèðàöèþ  
èëè ÷åðåç àêòèâíûé òðàíñïîðò (37). Â áîëåå ðàííèõ ðàáîòàõ àêòèâíîå ïî-
ãëîùåíèå ñîëåé ó ðèñà ñ÷èòàëè ïðåâàëèðóþùèì (38). Íåîáõîäèìî óñòàíî-
âèòü ñòåïåíü íàñëåäîâàíèÿ èçìåíåíèé ýòîãî ïðèçíàêà äëÿ îöåíêè âîç-
ìîæíîñòè åãî ïðèìåíåíèÿ â ñåëåêöèè (39). Ñâîéñòâà ìåìáðàí, óïðàâëÿþ-
ùèõ ïðèòîêîì íàòðèÿ â êëåòêè êîðíÿ, âñå åùå ïëîõî èçó÷åíû. Ïî-âè-
äèìîìó, â ýòîò ïðîöåññ ïàðàëëåëüíî âîâëå÷åíû íåñêîëüêî ìåõàíèçìîâ 
(40). Òàê, î÷åâèäíî, ÷òî â íåì çàäåéñòâîâàíû íåñåëåêòèâíûå êàòèîííûå 
êàíàëû (NSCCs, ïîñòóïëåíèå íàòðèÿ ÷åðåç íèõ íå òðåáóåò ýíåðãåòè÷åñêèõ 
çàòðàò) (41-42). Êàê ïîêàçàíî â îïûòàõ ñ ïøåíèöåé â ëàáîðàòîðíûõ (43) è 
â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ, êàëèé âûçûâàåò ÷àñòè÷íîå èíãèáèðîâàíèå ïðèòîêà 
Na+ ÷åðåç NSCCs. Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû, îáåñïå÷èâàþùèå ïðèòîê 
Na+ ÷åðåç íåñåëåêòèâíûå êàòèîííûå êàíàëû, îñòàþòñÿ íåèçâåñòíûìè, íî, 
âåðîÿòíî, â èõ êîíòðîëå ó÷àñòâóþò íåñêîëüêî ãåíîâ (44, 45).  

Íà àðàáèäîïñèñå ïîêàçàíî, ÷òî óñòîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ ìîæåò 
áûòü ñâÿçàíà ñ ðàçíûìè ëîêóñàìè, îïðåäåëÿþùèìè òðàíñïîðò âåùåñòâ ÷å-
ðåç êëåòî÷íûå ìåìáðàíû (46). Òàê, ïîäòâåðæäåíî ó÷àñòèå ñåìåéñòâà ãåíîâ 
HKT, êîíòðîëèðóþùèõ òðàíñìåìáðàííûé ïåðåíîñ íàòðèÿ è ôîñôîðà, à 
òàêæå ãîìåîñòàç ó íåêîòîðûõ äðóãèõ âèäîâ ðàñòåíèé, â ôîðìèðîâàíèè ñî-
ëåóñòîé÷èâîñòè (47-50). Ñåìü èç ýòèõ ãåíîâ îáíàðóæåíû â ãåíîìíîé ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè ó ñîëåóñòîé÷èâîãî ñîðòà ðèñà Nipponbare, äâà (OsHKT1 è 
OsHKT4 ) — èäåíòèôèöèðîâàíû êàê ãåíû, îïðåäåëÿþùèå ñîîòâåòñòâåííî 
âûñîêî- è íèçêîýôôåêòèâíûé òðàíñïîðò íàòðèÿ, ïðè ýòîì OsHKT1 ñïå-
öèôè÷åí òîëüêî äëÿ Na+ (40). Âûÿâëåíà ðîëü ãåíà OsHKT1 ïðè íåäîñòàòêå 
K+: â ýòèõ óñëîâèÿõ îãðàíè÷åííîå ïîòðåáëåíèå Na+ îêàçûâàåò ïîëîæè-
òåëüíîå âëèÿíèå, ñïîñîáñòâóÿ ïîääåðæàíèþ pH â êëåòêå, ïðîèñõîäèò çà-
ìåùåíèå íåäîñòàþùèõ èîíîâ K+ èîíàìè Na+ â âàêóîëÿõ è ñòàáèëèçèðóåò-
ñÿ îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå â êëåòêå. Äîïîëíèòåëüíûå ñâåäåíèÿ î ðîëè ãåíà 
OsHKT1 ïîëó÷åíû ïðè èçó÷åíèè ìóòàíòà ðèñà ñ âñòàâêîé òðàíñïîçîíà â 
ýòîò ëîêóñ (âàðèàíò ñî âñòðîåííûì òðàíñïîçîíîì áûë íàçâàí OsHKT2 ) (40). 
Ïîçäíåå èäåíòèôèöèðîâàí ãåí òðàíñïîðòåðà íàòðèÿ OsHKT8 (51). Òàêæå 
âûÿâëåí ãåí AtHKT1, âîâëå÷åííûé â òðàíñïîðò Na+ èç ïîáåãîâ â êîðíè. 
Âåðîÿòíî, îí èãðàåò êëþ÷åâóþ ðîëü â ïîâûøåíèè óñòîé÷èâîñòè ê ñòðåññó, 
êîíòðîëèðóÿ óäàëåíèå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà Na+ èç ïîáåãîâ. Êëîíèðîâàí 
ãåí SKC1, îáíàðóæåííûé ïðè èçó÷åíèè íàêîïëåíèÿ K+ â ðàñòåíèè (52, 
53). Ïðè åãî èíòðîãðåññèè â íåóñòîé÷èâûå ãåíîòèïû îò ÷åòûðåõ äî 40 ãå-
íîâ óñòîé÷èâîñòè ê çàñîëåíèþ ýêñïðåññèðîâàëèñü áîëåå àêòèâíî (54). 

Çàñîëåíèå, êàê èçâåñòíî, èíãèáèðóåò ôîòîñèíòåç ó ìíîãèõ âèäîâ, 
âêëþ÷àÿ ðèñ (55). Ýòî ñâÿçàíî ñ îñìîòè÷åñêèì ñòðåññîì êîðíåé, à òàêæå ñ 
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çàêðûòèåì óñòüèö ïîä âëèÿíèåì ñèãíàëîâ èç êîðíÿ (56). Ñîðòà,  óñòîé÷è-
âûå ê çàñîëåíèþ, ëó÷øå ïîääåðæèâàþò êëåòî÷íóþ óëüòðàñòðóêòóðó, è ïðè 
ïîâûøåííîì ñîäåðæàíèè ñîëè â òêàíÿõ ó òàêèõ ñîðòîâ ôîòîñèíòåç áîëåå 
ýôôåêòèâåí (57).  
         Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ëîêàëèçîâàíû íåñêîëüêî ãåíîâ, îïðåäåëÿþùèõ 
óñòîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ (ðèñ., òàáë. 2) êàê â ðåïðîäóêòèâíóþ ôàçó, òàê  
è â òå÷åíèå âñåãî âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà (58, 59). 
 

Èäåíòèôèöèðîâàííûå â ïîïóëÿöèè èç 140 ðåêîìáèíàíòíûõ èíáðåäíûõ ëèíèé ðèñà (Oryza sa-
tiva L.) êîìáèíàöèè (RILs) QTLs, îïðåäåëÿþùèå óñòîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ â ôàçó ïðîðîñòêîâ 
ïî 14 ïðèçíàêàì: âûñîòà ïðîðîñòêà (PH), ñîäåðæàíèå Na+ â ïîáåãàõ (SNC), ñîäåðæàíèå K+ â 
ïîáåãàõ (SKC), îòíîøåíèå Na+/K+ â ïîáåãàõ (SNK), ñîäåðæàíèå K+ â êîðíÿõ (RKC), îòíî-
øåíèå Na+/K+ â êîðíÿõ (RNK), ôåíîòèïè÷åñêàÿ îöåíêà óñòîé÷èâîñòè (SES), îòíîñèòåëüíîå 
ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà â ëèñòüÿõ (CHL); 1-12 — íîìåðà õðîìîñîì (öèò. ïî 58, 59). 

 

Ñðåäè ôèçèîëîãè÷åñêèõ, ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ôåíîëîãè÷åñêèõ ïðè-
çíàêîâ, âîâëå÷åííûõ â ôîðìèðîâàíèå àäàïòàöèè ê ñòðåññó, íàäî íàçâàòü 
ïëàñòè÷íîñòü ðàçâèòèÿ, ãîðìîíàëüíóþ ðåãóëÿöèþ, ðåãóëÿöèþ îñìîòè÷å-
ñêîãî äàâëåíèÿ, äåÿòåëüíîñòè àíòèîêñèäàíòíûõ ñèñòåì è òåìïåðàòóðû â 
ïëîòíîì ïîñåâå, ïðî÷íîñòü õëîðîôèëë-áåëêîâîãî êîìïëåêñà, óñòîé÷èâîå 
ïîääåðæàíèå ÷èñëà çåðåí íà ìåòåëêó, ïëàñòè÷íîñòü ãåíîòèïà â ïåðèîä íà-
ëèâà çåðíà è ñîõðàíåíèå ìàññû 1000 çåðåí, ñîõðàíåíèå èíäåêñà óðîæàÿ, 
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îòíîñèòåëüíóþ ñòàáèëüíîñòü ýëåìåíòîâ ñòðóêòóðû óðîæàÿ (60). 

2. Èäåíòèôèöèðîâàííûå â ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè ðèñà (Oryza sativa L.) IR 
29/Pokkali ëîêóñû êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ (QTLs), îïðåäåëÿþùèå óñ-
òîé÷èâîñòü ê çàñîëåíèþ (59) 

Ãåí Õðîìîñîìà 
Íàèáîëåå áëèçêî  
ðàñïîëîæåííûé ìàðêåð 

Ïàðà ôëàíêèðóþùèõ 
ìàðêåðîâ 

Â û ñ î ò à  ï ð î ð î ñ ò ê à  
qPH2 2-ÿ RM3843 RM13197-RM6318 
qPH4 4-ÿ RM13332 RM17391-RM127 

Ñ î ä å ð æ à í è å  Na+ â  ï î á å ã à õ  
qSNC1 1-ÿ RM8094 RM1287-RM10793 

Ñ î ä å ð æ à í è å  Ê+ â  ï î á å ã à õ  
qSKC1 1-ÿ RM10793 RM8094-RM10825 

Ñ î î ò í î ø å í è å  Na+/K+  â  ï î á å ã à õ  
qSNK1 1-ÿ RM10793 RM1287-RM10825 
qSNK9 9-ÿ RM24330 RM296-RM7175 

Ñ î ä å ð æ à í è å  Ê+ â  ê î ð í ÿ õ  
qRKC1 1-ÿ RM8094 RM1287-RM11300 
qRKC2 2-ÿ RM13332 RM13197-RM6318 
qRKC6 6-ÿ RM20224 RM19840-RM20350 

Ñ î î ò í î ø å í è å  Na+/K+  â  ê î ð í ÿ õ  
qRNK1 1-ÿ RM10793 RM1287-RM10825 
qRNK6 6-ÿ RM20224 RM19840-RM20350 
qRNK9 9-ÿ RM24330 RM296-RM7175 

Î á ù à ÿ  è ò î ã î â à ÿ  ó ñ ò î é ÷ è â î ñ ò ü  ã å í î ò è ï à  
qSES4 4-ÿ RM127 RM3843-RM127 
qSES9 9-ÿ RM24330 RM296-RM7175 

Ñ î ä å ð æ à í è å  õ ë î ð î ô è ë ë à  â  ë è ñ ò ü ÿ õ  
qCHL2 2-ÿ RM13332 RM12713-RM6318 
qCHL3 3-ÿ RM6329 RM6329-RM3867 
qCHL4 4-ÿ RM127 RM3843-RM127 

 

Îñîáóþ àêòóàëüíîñòü èññëåäîâàíèÿì â îáñóæäàåìîé îáëàñòè ïðè-
äàåò òîò ôàêò, ÷òî èç 12 ãåíîâ, èñïîëüçóåìûõ äëÿ ïîâûøåíèÿ óñòîé÷èâî-
ñòè ê çàñîëåíèþ ïðè ñîçäàíèè òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé, ÷åòûðå ãåíà òàêæå 
ïîâûøàþò óñòîé÷èâîñòü ê õîëîäó è çàñóõå, äâà — êî âñåì àáèîòè÷åñêèì 
ñòðåññàì, øåñòü — ê çàñóõå èëè õîëîäó (61, 62). Ñëåäîâàòåëüíî, ïðè ñîçäà-
íèè ñîëåóñòîé÷èâûõ îáðàçöîâ íå òîëüêî ïðîèñõîäèò ñåëåêöèÿ íà óñòîé÷è-
âîñòü ê öåëåâîìó ñòðåññîâîìó ôàêòîðó, íî òàêæå ñîçäàåòñÿ êîìïëåêñ ãå-
íîâ, ïîâûøàþùèõ îáùóþ àäàïòèâíîñòü.  

Äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå ïðîèçâîäñòâà ðèñà ìîæåò áûòü äîñòèãíóòî 
òîëüêî çà ñ÷åò èíòåíñèôèêàöèè ïðîèçâîäñòâà èëè ïðîäâèæåíèÿ åãî â ðå-
ãèîíû ñ áîëåå íèçêèìè ëèáî âûñîêèìè òåìïåðàòóðàìè, â çîíû ñ çàñîëåí-
íûìè èëè çàòîïëÿåìûìè ïî÷âàìè. Ê ñåðåäèíå ñòîëåòèÿ èçìåíåíèå êëèìà-
òà ïðèâåäåò ê ïîâûøåíèþ ñðåäíèõ òåìïåðàòóð, êðîìå òîãî, ÷àùå áóäóò îò-
ìå÷àòüñÿ êðàòêîâðåìåííûå ïîâûøåíèÿ è ïîíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû, íå õà-
ðàêòåðíûå äëÿ ðåãèîíîâ (óâåëè÷åíèå òåìïåðàòóðû âîçäóõà óæå âûçâàëî 
óìåíüøåíèå óðîæàåâ ðèñà â òðîïè÷åñêîì êëèìàòå), ïîäúåì óðîâíÿ ìîðÿ 
ðàñøèðèò îáëàñòè, íàõîäÿùèåñÿ ïîä âëèÿíèåì çàñîëåíèÿ (63). Ñëåäîâà-
òåëüíî, óâåëè÷åíèå ïðîèçâîäñòâà êóëüòóðû ñâÿçàíî íå ñòîëüêî ñ ïîâûøå-
íèåì ïîòåíöèàëüíîé ïðîäóêòèâíîñòè, ñêîëüêî ñî ñòàáèëüíîñòüþ óðîæàÿ è 
êîìïëåêñíîé óñòîé÷èâîñòüþ ê ñòðåññàì.  

Òàêèì îáðàçîì, â óñëîâèÿõ ïðîèñõîäÿùèõ íåáëàãîïðèÿòíûõ êëèìà-
òè÷åñêèõ èçìåíåíèé àêöåíò â ñåëåêöèè ïåðåìåùàåòñÿ íà ïîâûøåíèå àäàï-
òèâíîñòè ñîðòîâ ðèñà íà îñíîâå ôîðìèðîâàíèÿ êîìïëåêñíîé óñòîé÷èâîñòè 
ê ñòðåññàì. Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðîâîäÿòñÿ èíòåíñèâíûå ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè-
÷åñêèå, ôèçèîëîãè÷åñêèå è ãåííî-èíæåíåðíûå èññëåäîâàíèÿ ïî âûÿâëåíèþ 
ìåõàíèçìîâ óñòîé÷èâîñòè, èõ ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ è ðàñøèðåíèþ áàçû 
äëÿ ãåíåòè÷åñêîé ðàçíîêà÷åñòâåííîñòè ñåëåêöèîííîãî ìàòåðèàëà. 
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S u m m a r y 
 

The data are summarized on physiological, morphological and phenological traits contrib-
uting to salt resistance in Oryza sativa L. At seedling phase, the salt resistance is realized through an 
excretion of excess amount of salts, or due to their low consumption, or because of concentration of 
harmful ions in cell compartments, or by changes in stomata functions and regulation of antioxidant 
systems, as well as by an active growth which allows to decrease salt content in plant tissues. In the 
resistant genotypes, at the reproductive phase a trend occurs for restriction of salt flow to leaves, next 
to panicle, flag leaf particularly, and to a panicle itself. Of 12 genes used in plant transgenesis to in-
crease the salt resistance, 4 genes can also increase both cold resistance and drought resistance, and 
2 ones increase a resistance to all abiotic stressors, and 6 genes enable the drought and cold resis-
tance. So, under selection for salt resistance, a gene complex is created simultaneously which pro-
vides for general increasing an adaptive ability in addition to resistance to specific stress factor.  
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