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Представлен обзор литературных данных о «генах доместикации» риса. При
водятся данные о высоком уровне селективного давления в районах локализа
ции генов-мишеней искусственного отбора, а также участия в изменчивости 
таких районов транспозирующихся элементов. Обсуждаются возможные гене
тические механизмы доместикации, связанные с повышенной частотой инте
грации транспозирующихся элементов в активно транскрибируемые участки 
генетического материала.
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Зерновые культуры с момента за
рождения аграрной цивилизации яв
ляются основным источником кормов 
для с.-х. видов животных и продо
вольствия для человека. Известно, 
что из 200000 видов высших растений 
успешно доместицированными оказа
лись только 100 видов, причем два из 
них, рис и пшеница, на протяжении 
всей аграрной эволюции и до настоя
щего времени вносили основной вклад 
в продовольственное обеспечение ра
стущей численности человека [1]. Рис 
(Oryza sativa) был окультурен при
близительно 10 000 лет назад и пред
ставляет особый интерес, поскольку 
принадлежит к семейству злаковых с 
наименьшим среди них размером ге
нома (рис — 440 Мега пар оснований 
(М.п.о.); кукуруза — 2500 М.п.о.; овес — 
4900 М.п.о.). Благодаря этому в совре
менной генетике зерновых геном риса 
рассматривается как «эталонный», 
исследования которого позволяют по
лучать важную информацию об основ
ных чертах организации и эволюции 
геномов зерновых [2].

Рис — одна из старейших культур 
среди доместицированных зерновых. 
Археологические данные свидетель
ствуют о том, что его разводили уже 
в период неолита азиатские ферме
ры 11000 лет назад [3]. Традиционно 
выделяют три группы: селекционные
группы сортов или подвидов у вида 
О. sativa: сорта indica, типичные для
Индийского субконтинента; группа 
сортов tropical japonica (javanica), бо
лее общая для юго-восточной Азии и 
южного Китая; и группа сортов tem
perate japonica, которые преоблада
ют в северо-восточной Азии [4, 5, 6]. 
Имеется ряд генетически отличных 
дополнительных групп сортов, вклю
чая сорта aromatic Индийского суб
континента (например, basmati) и aus 
сорта Бангладеж и западной Бенгалии 
[6]. Рис был доместицирован из форм 
дикого вида Oryza rufi родоп, и на
капливаются доказательства того, что 
группы сортов indica и japonica воз
никли благодаря двум независимым 
событиям доместикации [5, 6]. В то же 
время анализ генетических взаимоот-
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ношений между этими формами на 
основании оценок полиморфизма ми- 
кросателлитных локусов свидетельст
вует о тесных генетических взаимо
связях между ними [7]. Сорта tem
perate japonica, как предполагается, 
возникли уже в последующем из сор
тов tropical japonicas при распростра
нении риса на север Азии, после 
доместикации риса в Южной Азии 
[5, 6].

Выделяют две формы одомашнен
ного риса: Oryza sativa, или азиатский 
рис и Oryza glaberrima, африканский 
рис; предполагается, что они имеют 
уникальные истории доместикации 
[8]. Фенотипические черты, приоб
ретенные рисом в процессе окуль
туривания, отчетливо видны при 
сравнении культурных форм с близ
кородственными дикими видами. Род 
Oryza включает 21 дикий вид и под
разделяется на четыре комплекса ви
дов: О. sativa, О. officialis, О. ridelyi 
и О. granulata. Все члены рода Oryza в 
кариотипах имеют одинаковое число 
хромосом п = 12, в пределах каждого 
комплекса наблюдаются межвидовые 
скрещивания, но никогда — между 
видами, принадлежащими к разным 
комплексам. Комплекс О. sativa вклю
чает две окультуренные формы: О. sa
tiva и О. glaberrima и пять или шесть 
диких      видов: О.  rufiродоп, О. ni-
vara (последний некоторыми исследо
вателями рассматривается как эко
тип О. rufipogon), О. barthii, О. longi- 
staminata, О. meridionalis и О. glumae- 
patula. Oryza sativa типичен для Азии,
О. glaberrima преимущественно вы
ращивается в Западной Африке. Из 
диких видов наиболее широкий аре
ал характерен для Oryza rufipogon; 
Oryza barthii и О. longistaminata яв
ляются африканскими видами; Oryza 
meridionalis распространен в Австра
лии, и О. glumaepatula произраста
ет в Центральной и Южной Амери
ке. Предполагается, что предковым 
видом для африканских культурных 
сортов риса был О. Barthii, а для ин

дийских и японских сортов — О. Ru
fipogon [8].

К настоящему времени геном риса 
полностью секвенирован. Интересно 
отметить, что были реализованы два 
проекта по секвенированию генома 
риса: один, Международный проект
секвернирования генома риса (IRGSP) 
сорта Nipponbare формы Oryza sativa 
ssp. japonica, осуществлялся при уча
стии коммерческих компаний, Мон
санто, Мириад Генетике и Синген
та, а также с участием лабораторий 
10 стран: Япония, США, Китай,
Тайвань, Корея, Индия, Тайланд, 
Франция, Бразилия, Англия, и вто
рой проект по секвенированию гено
ма формы Oryza sativa L. ssp. indica, 
выполненный лабораториями только 
одной страны, Китая (www.ncbi.nlm. 
nih.gov).

Характеристики доместикации
риса включают ряд признаков, в 
частности, уменьшение осыпаемости
зерен при их созревании, синхрони
зация созревания семени, сокраще
ние общего числа побегов, увеличе
ние их вертикального расположения
и длины, уменьшение окрашенности
и длины ости [9]. Выделено две ну
клеотидные последовательности, по
лиморфизм которых был тесно свя
зан с осыпаемостью зерен риса при 
их созревании, обозначенные как sh4
и qSHl [9]. Обнаружена функциональ
ная нуклеотидная замена, приводя
щая к замене аминокислоты лицина 
на аспарагин, в последовательности
sh4 в первом экзоне гена, получив
шего название МуЬЗ, и предположи
тельно являющимся фактором регу
ляции транскрипции.

Анализ нуклеотидной       последо
вательности длиной в ~50 тыс. пар 
оснований (т.п.о.), окружающей sh4,
у индийских и японских сортов риса 
показал, что по сравнению с другими 
участками хромосомы 4 риса, в кото
рой локализован этот район, уровень 
полиморфизма примерно в 10 раз 
ниже, что свидетельствует о высокой

72

http://www.ncbi.nlm


интенсивности отбора, направленного 
на сохранение этой мутации [9]. Пред
полагается, что присутствие этого
аллеля у всех исследованных сортов 
риса двух разных культурных форм 
свидетельствует об их общем проис
хождении. В то же время необходимо 
подчеркнуть, что селекция против
осыпаемости зерен должна была бы 
быть одним из первых направлений 
искусственного отбора при окульту
ривании риса. Мутация в последова
тельности qSHl также ассоциирована 
с уменьшением выраженности осы
паемости зерен у риса, ее частота 
встречаемости оказалась существен
но выше у индийских сортов по срав
нению с японскими [9].

Еще один признак, который дли
тельно подвергался у риса искус
ственному отбору — это белозерность. 
Как правило, примитивные сорта 
большинства культурных зерновых 
характеризуются краснозерностью.
Выявлено два локуса, определяющих 
окраску перикарпа и зерен у риса: Rc 
(коричневый перикарп и зерно) и Rd 
(красный перикарп и зерно). Их одно
временное присутствие дает красную
окарску. Rc картирован на хромосо
ме?, Rd — на хромосоме 1. Обнаружи
вается тесное генетическое сцепление 
с ними последовательностей транс
позирующихся элементов (транспозо- 
нов) [10]. В локусе Rc делеция длиной 
в 14 пар нуклеотидов в шестом экзо- 
не нарушает его функцию регуляции 
биосинтеза антоцианов, что приводит 
к белой окраске перикарпа риса [10].

Поиск «генов доместикации», та
ких как sh4, одинаковые аллели ко
торых, связанные с направлением 
искусственного отбора, обнаружива
ются у всех культурных форм риса, 
может помочь реконструировать по
следовательные этапы и механизмы
доместикации. Быстрое развитие ме
тодов картирования генов и анализа 
гномов, функциональные и популя
ционные генетические исследования 
генов доместикации будут играть все

более и более важную роль в понима
нии истории и генетических механиз
мах окультуривания и распростра
нения сортов растений. Это, в свою 
очередь, позволит более эффективно 
использовать природные ресурсы для 
усовершенствования сортов растений 
и разрабатывать новые методы доме
стикации.

К настоящему времени создана 
база данных по транскрибирующимся 
последовательностям риса. Генетиче
ская карта получена по 12 хромосо
мам риса. Она включает 2275 марке
ров по 1174 отдельным сегментам, по 
структурным генам и микросателлит - 
ным локусам [11]. Исследованы зако
номерности эволюции геномов зерно
вых; показано их происхождение от 
общего предкового вида путем мно
жественных циклов полиплоидиза- 
ции, наименее полиплоидизирован-
ные виды среди однодольных — рис, 
среди двудольных — арабидопсис [2, 
12]. Показано, что вслед за полиплои- 
дизацией в геномах происходили мно
жественные утраты парных генов, их 
повторные дупликации, перемещение 
в новые группы сцепления [13]. Тем 
не менее, отдельные генные класте
ры сохраняют свое единство у разных 
видов зерновых, например, блоки
генов, определяющих устойчивость 
риса и ячменя по отношению к раз
ным расам Pyricularia grisea [14]. Об
наружено, что такие же процессы ре
организации генетического материа
ла, которые выявлены в крупных сег
ментах хромосом, реализуются и на
внутригенном уровне [15]. Таким об
разом, к настоящему времени иссле
дованы генетические основы сходст
ва и отличий геномов видов зерновых. 
Появление нового типа молекулярно
генетических маркеров — моно- 
нуклеотидный полиморфизм (Single- 
nucleotide Polymorphisms, SNP), позво
лило создать новую карту 12 хромо
сом риса по полиморфизму нуклео
тидов в некодирующих межгенных
последовательностях у разных сортов
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риса. Появились новые возможности 
поиска главных генов хозяйственно 
ценных количественных признаков 
(QTL) у риса [16]. К настоящему вре
мени в геноме риса локализовано 5416 
QTL с маркерами на флангах, пози
ция которых определена на картах 
хромосом риса (http:/www.gramene.
org/qtl/help.html).

Построена карта локализации глав
ных QTL для 7 характеристик урожая
у риса: высота растения (см); время
колошения (дни); количество метелок
на растение; количество колосков на 
метелку; количество зерен на коло
сок; масса одного зерна (г); урожай 
зерен на одно растение (г) [17]. Най
дены сегменты хромосом, в которых 
локализованы QTL устойчивости про
ростков риса к засолению, локализа
ция генов — длинные плечи хромосом 
1 и 3 риса [18]. Создана карта лока
лизации главных QTL устойчивости
к дефициту воды (толерантности и 
уменьшению потерь) у риса: отдельно 
картированы гены, ассоциированные 
со способностью надпочвенной части
растений сохранять влагу и корневой 
системы — ее накапливать [19]. Опи
сана область локализации QTL устой
чивости риса к затоплению. Выявлен 
основной ген, обуславливающий та
кую устойчивость. Показано увеличе
ние транскрипции этого гена (SublA) 
при затоплении у толерантного сорта, 
а также увеличение транскрипции та
кого фермента, как алкогольдегидро- 
геназы (Adhl) [20].

В геноме риса картировано около 
25 генов резистентности (R) к пири- 
куляриозу, большинство из которых 
аллельны или тесно сцеплены. На
пример, 5 R генов идентифицированы 
как Pi-k локус на хромосоме 11. Pi-ta 
и Pi-ta2 аллельны или тесно сцеплены 
в перицентромерной области хромосо
мы 12. Pi5(t) и Pi3(t) локализованы в 
этой же области на хромосоме 5. Вы
явлен Pi9 ген, обеспечивающий ши
рокую устойчивость к пирикуляриозу 
(устойчив к 43 изолятам М. grisea из

13 стран) у линии риса indica 75-1
127; он был интродуцирован от дико
го вида Oryza minuta, локализован 
в хромосоме 6 риса. Секвенирование 
области в 76 т.п.о. позволило выявить 
6 тандемно расположенных R генов. 
Анализ мутантов с делециями по Pi9 
локусу показал, что в формирова
нии широкой устойчивости принима
ют участие гены Nbs2-Pi9 и Nbs3-Pi9 
[2 1 ].

Совмещение карт QTL по устой
чивости риса к различным заболева
ниям (количественная устойчивость 
к заболеваниям — quantitative dis
ease resistance, QDR) и локализации 
генов, прямо участвующих в ответе 
растений на контакты с патогенами 
(качественные гены резистентности, 
R, или аналоги генов резистентно
сти, resistance gene analogs — RGA), 
удалось выявить сегменты хромосом с 
повышенной плотностью локализации 
таких генов [22].

Сегменты, в которых локализу
ются гены, идентифицируемые как 
главные в отношении резистентности 
к болезням (QTL, те = 94), найдены в 
каждой из 12 хромосом риса; они по
крывают 54% всего генома риса со 
средней длиной 14 сМ. Показано [23], 
что в сегментах хромосом, в которых 
локализуются QTL резистентности у 
риса, статистически достоверно «пе- 
репредставлены» (встречаются чаще, 
чем в других областях генома) гены 
4 семейств: митохондриальный фак
тор терминации транскрипции (95% 
QTL); (2) глютатион Л-трансфераза 
С домен (87,2% QTL) и глютати
он Л-трансфераза, N домен (85,4% 
QTL); (3) UDP-глюкозил трансфера- 
за (80,4% QTL); (4) пептидазы S8 и 
S53 (90,5% QTL). Необходимо подчер
кнуть, что для генов семейств глю
татион л-трансферазы и глюкозил 
трансферазы давно и хорошо извест
на их важная роль в биохимических 
путях антиокидантных систем для 
всех эукариот как растений, так и 
животных. То есть для сегментов хро
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мосом, ассоциированных с устойчиво
стью к заболеваниям у риса, типич
на повышенная частота локализации 
генов, продукты которых являются 
ключевыми ферментами универсаль
ных антиоксидантных систем. Ока
залось, что ключевые гены устойчи
вости к биотическим и абиотическим 
факторам стресса совпадают или тес
но связаны с ключевыми генами раз
вития у риса [24].

Пищевые и кулинарные качества 
риса определяются в основном нали
чием белка и крахмала (амилозы —
линейного углевода; амилопектина — 
ветвящегося углевода). Содержание 
белка колеблется от 5,5 до 18% и 
контролируется многими генами, как 
и содержание крахмала.

Крахмалы растений представлены 
двумя типами гомополимеров глюко
зы. Первый — это амилоза, слабо 
ветвящаяся линейная молекула, со 
степенью полимеризации от 1000 до 
5000 единиц глюкозы. Второй — ами- 
лопектин, существенно более круп
ный полимер (степень полимеризации 
от 105—106 единиц глюкозы), с высо
кой частотой, содержащий альфа-1,6
боковые связи (связи ветвления). У 
высших растений идентифицирова
но 5 подсемейств синтаз крахмала, 
включая синтазу, связанную с грану
лами крахмала (granule-bound starch 
synthase, GBSS), синтазу крахмала
I (SSI), синтазу крахмала II (SSII), 
синтазу крахмала III (SSIII), и синта
зу крахмала IV (SSIV).

GBSS существенна для синтеза 
амилозы и находится исключитель
но в связанном с гранулами крахмала 
состоянии. SSI, SSII, SSIII, и SSIV 
(обозначенная у двудольных как SSV) 
ответственны за удлинение цепей
амилопектина и распределены между 
гранулярной и растворимой фракци
ями. Каждый класс SS генов играет 
свою, специфическую роль в синте
зе амилопектинов; их дупликация и
дифференциация произошли до под
разделения однодольных и двудоль

ных. В общей сложности у риса опи
сано 10 генов, кодирующих синтазы 
крахмала: один SSI, три SSII и по два 
для каждой из SSIII, IV и GBSS [25].

К настоящему времени относитель
но подробно исследовано влияние до
местикации и искусственного отбора, 
а также связей с культурными тради
циями различных этносов, по локу- 
су, кодирующему синтазу амилозы у 
риса (локус GBSS).

Особый интерес вызывает конста
тация факта коэволюции систем син
теза крахмала в зерне риса и куль
турных традиций разных этносов че
ловека.

Начиная с Чарльза Дарвина зер
новые культуры привлекали особое 
внимание в связи с исследованиями 
процессов эволюции. Зерновые позво
ляют выявлять не только механизмы 
эволюции ранних признаков доме
стикации, которые подхватывались
в процессе формирования аграрной 
цивилизации (например, утрата ме
ханизма осыпания семян, увеличение 
урожайности), но и существенные 
отличия сортов по признакам, воз
никающим при расхождении культур 
разных этносов (в т.ч. цвет зерен, их 
плотность). Изучение генов, прямо
связанных с фенотипическим раз
нообразием у видов зерновых, позво
ляет прослеживать происхождение 
и распространение специфических
признаков, отбираемых в течение и 
после доместикации. Более того, та
кие исследования позволяют непо
средственно оценивать последствия 
для геномов искусственной селекции, 
проводимой человеком, включая вы
явление физических границ геномных 
областей, изменяемых под влиянием
искусственного отбора в процессе до
местикации [26].

Относительное количество амило
зы в зернах риса является призна
ком, который непосредственно кон
тролировался искусственным отбором 
на улучшенные диетические свой
ства риса, связанные с уменьшением

75



ее содержания (мутация Waxy гена 
GBSS, кодирующего синтазу ами
лозы). Мутация ошибки сплайсинга 
в 1-интроне гена Waxy (синтаза ами
лозы GBSS) приводит к отсутствию 
амилозы в глютинозных («липких») 
сортах риса. Эта мутация преоблада
ет в сортах риса temperate japonica, 
но редка или полностью отсутствует 
в сортах риса tropical japonica, indica, 
aus и aromatic [27]. Выполнен анализ 
нуклеотидных последовательностей в 
районе, окружающем мутацию гена 
Waxy. Оказалось, что в этом районе у 
носителей мутации наблюдается рез
ко сниженная изменчивость у разных 
сортов риса как по нуклеотидным 
заменам в третьей позиции кодонов 
(«молчащие» замены), так и по гетеро- 
зиготности по сравнению с сортами 
без этой мутации [27]. Это позволило 
прийти к выводу о том, что нуклеотид
ная изменчивость в этом районе кон
тролируется искусственным отбором, 
направленным на присутствие мута
ции Waxy. Размер мишени (>250 т.п.о.) 
указывает на очень сильное действие 
отбора в этой области, с коэффици
ентом селекции нуклеотидных замен 
около ~4, что существенно выше оце
нок, полученных у кукурузы по от
дельным генам, вовлекаемым в домес
тикацию, или у диких видов. В дан
ном случае коэффициент селекции 
нуклеотидных замен рассчитывали 
путем оценки отличий по частотам 
встречаемости нуклеотидных замен
в последовательностях, окружающих 
мутацию Waxy, у сортов риса с этой 
мутацией и без нее. Отбор по мута
ции сплайсига локуса Wx оказал су
щественное влияние на весь район его 
локализации, что привело: (i) к сни
жению нуклеотидной изменчивости 
в районе около ~250 т.п.н., (ii) выра
женному неравновесию по сцеплению 
(статистически достоверное отличие
от случайных комбинаций) нуклео
тидных замен в разных позициях в 
этом районе с желательной мутацией, 
и (iii) снижению полиморфизма в об
ласти генома, окружающей локус Wx

[27]. Высокие значения коэффициента 
селекции нуклеотидных замен в этой 
области могут быть прямо связаны 
с отбором по кулинарным свойствам 
конечной продукции и культурными 
привычками использования «липкого» 
риса этносов северо-восточной Азии. 
Такой рис, в частности, облегчает 
традиционные для этих культур ма
нипуляции с зернами риса в процессе 
еды (коэволюция с этносами челове
ка). У кукурузы полигенные системы, 
включающие гены ael, bt2 и su l, уча
ствующие в путях биосинтеза крахма
ла, находятся под прямым давлением 
отбора, связанного со специфически
ми кулинарными свойствами конечно
го продукта (приготовление тортийи) 
в процессе ранней доместикации ку
курузы в Мексике [27]. Оценки селек
тивного давления на нуклеотидные 
замены у кукурузы и риса по райо
нам локализации генов, коэволюцио- 
нирующих с человеком, оказались 
существенно выше, чем самый высо
кий коэффициент селекции, извест
ный к настоящему времени, в природ
ной системе — отбор на устойчивость 
к химиопрепаратам у малярийного 
плазмодия, Plasmodium falciparum 
(на порядок) [27].

Несмотря на сходное давление от
бора на гены, вовлекаемые в домести
кацию, у кукурузы и риса, эти два 
вида по-разному отвечают на него 
в связи с особенностями их отличий 
в организации геномов: в отличие от 
кукурузы у риса выявлено снижение 
нуклеотидной изменчивости по край
ней мере по 39 структурным генам в 
районе локализации Wx локуса в ре
зультате генетического «путешест
вия автостопом» (hitchhiking). То есть 
высокая плотность локализации струк
турных генов у риса приводит к умень
шению генетической изменчивости 
у достаточно большого количества 
структурных генов. Из этого следует, 
что «селективная интерференция», 
при которой эволюционный ответ на 
селекцию по данному локусу снижа
ется из-за того, что отбор на тесно
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сцепленные гены действует в другом 
направлении, может быть существен
но более выражена именно у риса по 
сравнению с другими зерновыми.

Подобный факт коэволюции гено
фондов с.-х. видов с генофондами по
пуляций человека был обнаружен не 
только у культурных растений зерно
вых (рис, кукуруза), но и между ге
нофондом крупного рогатого скота и 
человеком. Обнаружено, что по 6 ло- 
кусам, кодирующим белки молока, 
наибольшая частота встречаемости 
аллелей, ассоциированных с высокой 
молочной продуктивностью, наблюда
ется в северо-европейском регионе, в 
котором у популяций людей наиболее 
высока частота встречаемости вари
анта лактазы (фермент метаболизма
молочного сахара) с высокой актив
ностью. Отмечается также, что имен
но в этом регионе в позднем неолите 
зарождалось молочное скотоводство
[28]. Взаимосвязь между генетиче
ской структурой популяций человека
и с.-х. животных обнаруживается при 
анализе ряда инфекционных заболе
ваний («болезни толпы»). Показано,
что они эволюционировали от сход
ных заболеваний доместицированных
животных, с которыми люди начали 
вступать в тесный контакт примерно 
10 тыс. лет назад [1].

Мутация по гену GBSS1 (глюти- 
нозные сорта риса) возникала благо
даря независимым множественным 
транспозициям с последующими по
вторными транспозициями и деле- 
циями частей транспозонов [29, 30].
Транспозоны формируют кластеры, 
в зоне которых увеличена частота 
рекомбинаций, дупликаций и внутри- 
генный полиморфизм, например, геном 
Magnaporthe oryzae [31]. Показано, 
что чаще всего транспозирующиеся 
элементы локализуются в областях 
активно транскрибирующихся генов 
[32]. Среди известных к настоящему 
времени трех семейств коротких дис
пергированных повторов у растений 
p-SINE 1, SINE 2, SINE 3 — первый, 
p-SINE 1 был выявлен в локусе Wx у

Oryza sativa. Показано, что p-SINE2 
возник у предкового вида с генома
ми АА, ВВ, СС, DD и ЕЕ, как и 
p-SINEl, тогда как p-SINE3 возник у 
предковых зерновых видов с геномом 
АА. Нуклеотидные последователь
ности членов семейства p-SINEl ока
зались существенно более дивергиро- 
вавшими, чем p-SINE2 или p-SINE3, 
что позволяет предполагать появление 
P-SINE3 в период доместикации, фор
мирования самого вида Oryza sa
tiva (около 11 тысяч лет назад) [33]. 
Создана карта локализации коротких 
диспергированных повторов на 12 хро
мосомах риса. В 2006 г. опубликована 
карта 12 хромосом риса, совмещающая 
данные по картированию семейств 
транспозирующихся элементов и мик- 
росателлитных локусов [34]. Анализ 
накопленных данных об участии 
транспозирующих эелементов в эво
люции дуплицированных генов, их
локализации в районы генома с ак
тивной транскрипцией, корреляции
между количеством встроенных про-
вирусных транспозирующих элемен
тов и устойчивостью сортов риса к 
ретровирусным инфекциям [32] по
зволяет   предложить следующую   схе
му механизмов ускоренной эволюции 
в геномах доместицированных видов 
районов — мишеней искусственного 
отбора.

Можно ожидать, что расширение 
ареала, вслед за путями миграции
человека, увеличивало количество 
контактов доместицированных видов 
с новыми вариантами ретровирусных 
инфекций и, таким образом, способ
ствовало появлению в их геномах но
вых транспозирующихся элементов. 
С одной стороны, такие последова
тельности сохранялись в результате 
естественного отбора, поскольку они 
препятствовали повторным зараже
ниям [32], а с другой — увеличивали 
генетическую изменчивость в районах 
их интеграции в геном (инсерционный 
мутагенез, рекомбинационные про
цессы), что могло приводить к появ
лению новых мутаций, существенных
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для искусственного отбора. Участие 
транспозирующихся элементов в ди-
вегенции геномов близкородственных 
доместицированных и диких видов
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Рецензент —д. б. н. JI.H. Хрусталева
SUMMARY

The review of literature data about «domestication genes» in rice was presented. The high 
level of selection pressure in genome regions, in which the genetic targets of artificial selection 
were localized, and involving in variability of these regions of the transposone elements
were discussed. The possible genetic mechanisms of domestication, related with the increased
frequencies of transposone integration in active transcribed genomic regions, were analyzed.

Key words: domestication, coevolution, transposone, selection pressure, rice species and 
varieties.
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