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Аннотация: В мировой экономике соя является ведущей зернобобовой культурой. Уникальный биохимический состав, техно-
логичность производства, универсальность применения обеспечивают этой культуре значительный вес в национальных про-
довольственных программах разных стран. В настоящее время ведется активная селекционная работа по выведению новых 
улучшенных сортов сои. В связи с этим большое значение приобретает получение молекулярно-генетических маркеров, позво-
ляющих осуществлять паспортизацию сортов, а также маркировать отдельные гены качественных признаков и группы генов, 
контролирующие количественные признаки. В обзоре обобщена актуальная информация о молекулярных маркерах, связан-
ных с такими важными признаками сои, как размер семян, содержание белка, масла, регуляция сроков цветения и созревания, 
устойчивость к различным заболеваниям и абиотическим стрессам, фиксация азота.
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Abstract: In the global economy, soybean is one of the leading legumes. The unique biochemical composition, high level of 
agrotechnology and production, wide range of products applications make this culture highly attractable for agricultural industry 
of many countries. Currently, effective breeding is underway to develop new improved soybean varieties. In this regard, it is of great 
importance to identify of molecular genetic markers for genotyping of varieties, as well as to mark gene alleles of qualitative and 
quantitative agricultural traits. In the review, we summarize current information on molecular markers associated with important 
soybean traits such as grain size, protein and oil content, flowering and maturation regulation, resistance to various diseases and 
abiotic stress, nitrogen fixation..
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Введение
Соя (Glycine max (L.) Merrill) (рис. 1) – важнейшая зернобо-
бовая культура в мире, обладающая комплексом ценных 
свойств (Абугалиева, 2013). Разнообразие химического со-
става сои позволяет использовать ее как продовольствен-
ную, кормовую и техническую культуру, а способность к 
симбиозу с клубеньковыми бактериями Bradyrhizobium japo
ni cum, позволяющая фиксировать большое количество ат-
мосферного азота, объясняет широкое использование сои в 

Обзор

Review

качестве сидерата. Сою выращивают более чем в 60 странах, 
расположенных в условиях умеренного, субтропического 
и тропического климата. Основные производители сои  – 
США, Бразилия, Аргентина, Китай. Интересно, что средняя 
урожайность сои в различных странах существенно раз-
личается: так, в 2013 г. Бразилии она составила 28.4 ц/га, в 
Аргентине – 28 ц/га, в США – 27.9 ц/га, в Парагвае – 25.8 ц/га, 
в Китае – 17.7 ц/га, а в Индии всего лишь 9.5 ц/га. Однако 
показатели урожайности сои ежегодно повышаются. Так, в 
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представлен 18  травянистыми многолетними (Австралий-
ский центр происхождения) и однолетними видами (Юго-
Восточный Азиатский (Китайский) центр происхождения). 
К последним относятся возделываемая соя G. max (2n = 4x = 
= 40) и дикорастущая Glycine soja (2n = 4x = 40), которые об-
разуют подрод Soja. Дикорастущая G. soja является прямым 
предком возделываемой культурной сои G.  max (Вавилов, 
1926; Енкен, 1959; Жуковский, 1964; Hymowitz, 1970). G. soja 
используют в селекции для расширения генетического раз-
нообразия культурной сои, в частности, в качестве донора 

2018 г. лидером по урожайности сои стали США, с показате-
лями 32–35 ц/га обогнавшие Бразилию. В странах Европей-
ского союза средняя урожайность сои составила в 2018  г. 
28.1 ц/га. В России 2018 г. была получена средняя урожай-
ность сои около 15.5 ц/га, по данным интернет-портала Фе-
деральной службы государственной статистики http://www.
gks.ru/. Повышение урожайности сои в значительной сте-
пени зависит от генетических факторов, что подчеркивает 
важность селекционной работы в этом направлении. 

Род Glycine разделяется два подрода – Soja и Glycine – и 

Рис. 1. Ростки сои. Источник: https://ru.freepik.com/premium-photo/glycine-max-soybean-soya-bean-
sprout-growing-soybeans-on-an-industrial-scale_6346957.htm

https://ru.freepik.com/premium-photo/glycine-max-soybean-soya-bean-sprout-growing-soybeans-on-an-industrial-scale_6346957.htm
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агрономически полезных генов. Геном культурной сои от-
носительно небольшой, если сравнивать с геномами других 
тетраплоидных видов растений, и составляет 1.1 млрд  п.о. 
(Arumuganathan, Earle, 1991). Сравнительный анализ ну-
клеотидных последовательностей фрагментов ДНК сои 
показал, что геном сои – это мозаика палеополиплоидных 
участков с различной степенью консервативности и дивер-
гированности (Schlueter et al., 2007). Примерно 75% генов 
сои дуплицированы (Shoemaker et al., 1996). Судя по резуль-
татам исследований структурной изменчивости и экспрес-
сии этих генов, эволюция гомеологичных районов шла не-
равномерно (Lin et al., 2010).

В настоящее время селекция сои направлена на улучше-
ние агрономических качеств и повышение уровня пищевых 
и кормовых характеристик. Основные направления селек-
ции:

• Повышение урожайности и сроков хранения семян.
• Улучшение состава семян.
• Повышение устойчивости к болезням, вредителям и 

нематодам.
• Повышение устойчивости к абиотическому стрессу.
• Повышение азотфиксирующей активности.
В настоящее время сою оценивают примерно по 30 ка-

чественным и количественным признакам, таким как коли-
чество семян в бобе, масса 100  семян, устойчивость к бо-
лезням и вредителям, стойкость к полеганию, содержание 
белка и масла в семенах, процент антипитательных веществ 
в семенах, опушенность плодов и многие другие (Абугали-
ева, 2013).

Методы селекции постоянно совершенствуются, что по-
зволяет сокращать время, затрачиваемое на создание но-
вого сорта. Так, использование методов маркерной и мута-
ционной селекции позволили сократить период выхода на 
рынок новых сортов сои практически вдвое. Установлено, 
что многие селекционно ценные признаки сои контроли-
руются несколькими генами, в таком случае изменчивость 
данного признака называется «количественной», «полиген-
ной», «многофакторной» или «сложной». Индивидуальные 
локусы, задействованные в такой изменчивости, называют-
ся локусами количественных признаков (QTL – quantitative 
traits loci). Методом генетического картирования выявляют 
маркеры, тесно сцепленные с QTL или отдельными генами, 
участвующими в формировании изучаемого признака. Мар-
керы, сцепленные с QTL или конкретными генами, опре-
деляющими хозяйственно ценный признак, используют в 
маркер-ориентированной (МОС) или геномной селекции 
для ускорения селекционного процесса за счет отбора це-
левых генотипов на малой выборке растений еще на первых 
этапах селекции. Различие между МОС и геномной селекци-
ей состоит в методах анализа растений, направленных на 
идентификацию ограниченного числа хозяйственно ценных 
генов в первом случае или на проведение полногеномного 
анализа генотипов по SNP (маркеры однонуклеотидного по-
лиморфизма – ОНП) (Салина и др., 2016). В настоящем об-
зоре представлена оценка имеющегося в настоящее время 
молекулярного инструментария для сопровождения селек-
ционных работ по сои с использованием технологий МОС и 
геномной селекции.

Повышение урожайности 
и сроков хранения семян

Масса семян
Масса семян (рис. 2) обычно выражается как масса 100 се-
мян (100SW) и является одним из важнейших показателей 
урожайности сои. Показаны взаимосвязь массы и размера 
семян с их урожайностью, а также положительное влияние 
большей массы семян на прорастание и жизнеспособность.

В последние десятилетия проводились исследования 
по поиску генетических детерминант веса семян с привле-
чением различных популяций сои, позволяющих локализо-
вать гены на хромосомах, и методов их анализа, в том числе 
полногеномный поиск ассоциаций (GWAS). Множество QTL 
с минорным эффектом было локализовано на всех 20 хро-
мосомах сои, однако использование в селекции маркеров 
к таким QTL затруднено (Zhang et al., 2016; Liu et al., 2018). 
L. Yan с коллегами (2017) удалось обнаружить три главных 
QTL для массы 100 семян: один на 4-й хромосоме и два на 
17-й. В  других работах при различных условиях выращи-
вания растений и использовании различных подходов 
идентификации QTL, определяющих вес семян, выявляется 
локус qSw171 на хромосоме 17, ассоциированный с марке-
ром GMES4177, и swHCC21, ассоциированный с маркером 
Satt460 на хромосоме 6 (Han et al., 2012; Kato et al., 2014). 
Можно отметить, что маркеры, разработанные к ряду QTL 
локусов, которые стабильно воспроизводятся на всех ис-
пользуемых популяциях, перспективны для использования 
в маркер-ориентированной селекции.

Молекулярные механизмы контроля размеров семян 
сои изучены слабо, например, в сравнении с рисом, хотя 
за последние годы число работ по идентификации генов, 
определяющих этот признак, существенно увеличилось. 
Так, установлено, что ген ln (узкий лист) связан с увеличени-
ем количества семян, а также с размером стручка и семени 
(Jeon et al., 2012). Показано, что аллель PP2C1 (тип-2C фос-
фатазы белка) дикой сои линии ZYD7 способствует увели-
чению размера семени (Lu X. et al., 2017). Используя GWAS, 
L. Zhou с сотрудниками (2015) определили два гена-канди-
дата на хромосоме 11 и три гена-кандидата на хромосоме 
16, связанных с размером семени. Три из этих пяти генов-
кандидатов показали более высокие уровни экспрессии во 
время развития семени. Один ген-кандидат, Glyma11g15480, 
гомологичен гену NOT2A арабидопсиса. Установлено, что 
Glyma11g15480 коэкспрессируется с 24 генами, гомологич-
ными генам развития семян в Arabidopsis (Zhou Z. et al., 2015). 
В другом эксперименте GWAS J. Wang c коллегами обнару-
жили гены-кандидаты, влияющие на размер семени, а имен-
но, ген Glyma11g03360, который гомологичен Os04g33740 
(GIF1) риса, регулирующему заполнение и размер зерна, 
и Glyma11g03430, который гомологичен Os11g12740 (sp1) 
гену, контролирующему удлинение метелки и размер зерна 
(Wang et al., 2016).

Накопление данных по генам, определяющим вес и раз-
мер семян сои, способствует пониманию генетических ме-
ханизмов формирования важных агрономических призна-
ков и создает базу для интеграции молекулярных маркеров 
в селекцию этой культуры.
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Сроки хранения семян 
Сроки хранения семян сои – основная проблема во влаж-
ных регионах, климат которых негативно влияет на качество 
посевных семян (Tripathi, Khare, 2016). В физиологической 
зрелости семя достигает своего максимального потенциала 
для прорастания и энергии. На сроки хранения семян сои 
влияют такие факторы, как размер семени, твердость, тол-
щина оболочки семени, содержание масла и другие. L. Sun с 
коллегами (2015) выделили четыре различных SSR-маркера, 
Satt538, Satt600, Satt434 и Satt285, которые маркируют ген-
ные локусы, определяющие сроки хранения семян сои, и 
находятся в соответствующих группах сцепления A2, D1b, H 
и J (табл. 1).

J. Hosamani и др. (2013) идентифицировали три SSR-
маркера, Satt371, Satt453 и Satt618, сцепленных с генами, 
определяющими цвет семенной кожуры и, возможно, вли-
яющими на сроки хранения семян (см. табл. 1).

Твердосемянность
Умеренный уровень непроницаемости семенной оболочки, 
или твердосемянность (hard-seededness), важен для сохра-
нения жизнеспособности семян в тропических условиях. 
Для этого признака B. Zhang с коллегами (2008) определили 
QTL на хромосоме 2; позже он был подтвержден L. Sun с со-
авторами (2015) и назван ими GmHs11. Исследователи огра-
ничили этот QTL районом в 22-kb, который содержал два 
гена – Glyma02g43700.1 и Glyma02g43710.1 (см. табл. 1). Сек-
венирование этих генов позволило обнаружить одиночную 

замену нуклеотида (C>T) в 8-м экзоне гена Glyma02g43700.1. 
Эта замена приводила к замещению треонина метиони-
ном. Эксперименты с генетической трансформацией геном 
Glyma02g43700.1 подтвердили, что именно этот ген и явля-
ется локусом GmHs11. Возможно, ген Glyma02g43700.1 ко-
дирует кальциневрин-подобный трансмембранный белок 
металлофосфоэстеразу (Sun et al., 2015).

Растрескивание семени
Растрескивание ухудшает внешний вид семени, что снижает 
рыночную стоимость семян. Кроме того, оно создает воз-
можность беспрепятственного проникновения патогенов 
внутрь семени. Выделяют два типа растрескивания в сое: 
беспорядочные трещины и решетчатые. T.  Nakamura с со-
трудниками (2003) предположили, что решетчатым растре-
скиванием управляет, прежде всего, ген SoyPRPI богатого 
пролином белка клеточной стенки. Однако проведенные 
ими исследования показали, что основной ген, влияющий 
на решетчатое растрескивание, не коррелирует с SoyPRPI, 
а SSR-маркер Satt264, тесно сцепленный с локусом SoyPRPI, 
незначительно связан с индексом растрескивания (см. 
табл. 1).

Раскрытие стручка
Степень потери урожая из-за раскрытия стручка (рис. 3) мо-
жет колебаться от 34 до 100 %. На раскрытие стручка могут 
влиять морфологическая архитектура растения, анатоми-
ческая структура стручка, химический состав его оболочки, 

Рис. 2. Бобы сои. Источник: https://agroexpert.md/rus/agronomiya/top-10-gribnyh-bolezney-soi
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Рис. 3. Стручки сои. Источник: https://yugagro.org/Stati/uborka-soi
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условия окружающей среды и прочее. Главный QTL для рас-
крытия стручка, qPDH1, расположен на хромосоме 16 (груп-
па сцепления J) между маркерами SSR, Sat_093 и Sat_366. 
Позднее, при более точном картировании, были выявлены 
маркеры SRM0, SRM1 и SRM2 для признака устойчивости к 
раскрытию стручка (Suzuki et al., 2010).

Н. Funatsuki с коллегами (2014) определили содержащий-
ся в локусе ген Glyma16g25580.1 (Pdh1), который кодирует 
dirigent-подобный белок, который увеличивает скручива-
ние высохших створок стручка и способствует его раскры-
тию. В генотипе, устойчивом к раскрытию стручка, был об-
наружен дефектный ген pdh1, имеющий преждевременный 
стоп-кодон (Funatsuki et al., 2014). Функциональные марке-
ры, разработанные на основе нонсенс-мутации, могут быть 
использованы для селекции (табл. 2).

Переход к фазе цветения 
Соя – растение короткого дня, то есть цветение (рис. 4) на-
чинается при сокращении светового дня до определенной 
продолжительности. При перенесении зоны возделывания 
в высокие широты с более продолжительным летним днем 
у большинства сортов цветение задерживается и бобы не 
успевают созреть до наступления холодов (Kumawat et al., 
2016). Перемещение большинства генотипов ближе к эквато-
ру значительно сокращает вегетационный период, что резко 
снижает продуктивность растений. Выращивание сои на раз-
ных географических широтах требует использования разных 
аллелей генов, контролирующих переход к фазе цветения, 
что позволяет максимально точно адаптировать генотипы к 
локальным условиям произрастания (Kumawat et al., 2016).

Генетические факторы, инициирующие переход рас-
тения от вегетативного развития к генеративному, были 
изучены для многих растений с привлечением данных, по-
лученных на модельном объекте Arabidopsis thaliana (ара-
бидопсис). На переход растений к цветению влияют раз-
личные внешние и внутренние факторы (Киселёва, Салина, 
2018). Можно выделить такие внутренние факторы, как цир-
кадные ритмы, углеводный статус, старение, фитогормоны, 
которые оказывают влияние на переход растения к фазе 
цветения. К внешним воздействиям относятся фотопериод, 
яровизация (воздействие низких температур) и температу-

ра окружающей среды. Определено несколько интеграль-
ных генов в сигнальных путях, реагирующих на внутрен-
ние и внешние факторы. Это гены FT (FLOWERING LOCUS T) 
и SOC1 (SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS1), 
которые активируют гены, участвующие в формировании 
цветка: (LEAFY), AP1 (APETALA1), SEP3 (SEPALLATA3) и FUL 
(FRUITFULL).

F.V. Owen (1927) обнаружил два основных гена, ассоци-
ированных со временем созревания, и обозначил их как E 
и e. В настоящее время известно 11 E генов (E1–E11), лока-
лизованных на различных участках хромосом сои (Zhang et 
al., 2017; Wang et al., 2019). Кроме того, у каждого гена еще 
иногда описывают различные аллельные варианты. Так, на-
пример, у гена Е1 есть два аллельных варианта E1La и E1Lb, 
расположенных в гомологичных районах хромосом и имею-
щих более 90% сходства по структуре белка с E1. 

Наиболее детально к настоящему моменту проведен мо-
лекулярный анализ локусов, содержащих гены E1, E2, E3, E4 
и E9, для которых выявлены механизмы их влияния на пере-
ход растения к фазе цветения.

Локус Е1 играет главную роль в фотопериодической регу-
ляции цветения. Z. Xia с сотрудниками ограничили локус Е1 
единственным геном – Glyma.06G207800), который кодиру-
ет, вероятно, фактор транскрипции, содержащий В3 домен 
с предполагаемым двусторонним NLS (nuclear localization 
signal) и ДНК-связывающей структурой на С-конце (см. 
табл.  2). Его дисфункциональные формы интенсивно отби-
рали в высокоширотных районах Азии и Северной Америки 
(Xia et al., 2012; Zhou et al., 2015). Е1, также как его аллельные 
варианты E1La (Glyma.04G156400) и E1Lb (Glyma.04G143300), 
сильно репрессируются в условиях короткого дня и инду-
цируются в условиях длинного дня (Xia et al., 2012; Xu et al., 
2015; Zhai et al., 2015). Теневая фаза в условиях короткого 
дня требуется для их репрессии. Прерывание теневой фазы 
приводит к дерепрессии и задерживает цветение (Xu et al., 
2015). Растения с ранним цветением имеют мутацию в про-
моторе Е1, которая предотвращает экспрессию Е1 (Xia et 
al., 2012). Показано, что сайленсинг генов E1La и E1Lb уве-
личивает экспрессию FT-генов и вызывает раннее цвете-
ние (Xu et al., 2015). Локус E2 содержит GIGANTEA (GmGIa, 
Glyma.10G221500), ортолог GI арабидопсиса (см. табл. 2). 

Таблица 1. SSR-маркеры, связанные с характеристиками семян сои
Table 1. SSR-markers related to soybean grain characteristics

Признак Локус Группа сцепления Связанные маркеры Ссылки

Сроки хранения семян  – J (Хр 9)
H (Хр 12)

Satt285
Satt434 Singh et al., 2008

Связь сроков хранения семян со цветом 
семенной кожуры  –

C2 (Хр 6)
B1 (Хр 11)
M (Хр 7)

Satt371
Satt453
Satt618

Hosamani et al., 2013

Проницаемость семенной оболочки  –

H (Хр 12)
A2 (Хр 8)
C2 (Хр 6)
E (Хр 15)

Satt434
Satt538
Satt281
Satt598

Sun et al., 2015

Растрескивание семени SoyPRPI K Satt264 Nakamura et al., 2003 
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Таблица 2. Характеристика маркеров к генам, определяющим хозяйственно ценные признаки сои
Table 2. Characterization of markers to genes determining economic valuable traits of soybean

Признак Ген/
аллель

Тип маркера Размеры ДНК-фрагментов 
для маркируемого аллеля гена, bp

SNP/
Indel аллель

Ссылки

Цветение  
и созревание

e1fs/e1nl CAPS (Hinf I) E1/e1as: 186+36
E1fs: 136+46 + 36
E1nl: No amplification

A/– Xia et al., 2012

E1as dCAPS (Taq I) E1/e1fs/e1nl: 444/443
 E1as: 413+31

C/G Xia et al., 2012

e2 dCAPS (Dra I) E2: 110
e2: 27+83

A/T Watanabe et al., 2011

e3tr AFLP E3Misuzudaizu: 1339 E3Harasoy: 558 
e3tr: 275

– Watanabe et al., 2009

e3fs CAPS (Ale I) E3: 552+206 
e3fs: 759

–/T Xia et al., 2012

e3ns dCAPS (Mfe I) E3: 163
e3: 140+23

C/T Xia et al., 2012

e4oto CAPS (Sac I) E4: 535
 e4: 439+96

G/– Tsubokura et al., 2013

e4tsu dCAPS (Eco RV) E4: 355 
e4tsu: 332+23

T/– Tsubokura et al., 2013

e4kam CAPS (Afl II) E4: 494 
e4kam: 286+208

G/– Tsubokura et al., 2013

e4kes CAPS (BSP HI) E4: 494 
e4kes: 399+95

A/– Tsubokura et al., 2013

e4SOREI AFLP E4: 1229 
e4SOREI: 837

– Liu et al., 2008

e9SOREI AFLP – – Zhao et al., 2016

Раскрытие 
стручка

Pdh1 CAPS (Nhe I) Pdh1: 125 
pdh1: 76+49

A/T Funatsuki et al., 2014

Содержание 
олеиновой 
кислоты

FAD21A GC -Tail assay – G/A Dierking, Bilyeu, 2009

FAD21A Simple probe 
assay

– A/– Pham et al., 2011

FAD21B Simple probe 
assay

– T/C (In Bold) 
C/G (Under-
lined)

Pham et al., 2010

Содержание 
раффинозы

RS2 GC- Tail assay – C/T Dierking, Bilyeu, 2009

Ингибитор  
трипсина  
Кунитса

Kti PCR kti: 420 – Alves de Moraes et al., 
2006

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B174
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B174
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B171
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B169
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B174
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B174
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B147
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B147
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B147
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B147
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B93
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B186
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B41
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B31
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B109
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B108
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B31
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B4
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Аромат GmBADH2A2 SNAP Wild type
Fragrant: 126 

G/A Juwattanasomran et al., 
2011

GmBADH2
EX10

Indel Wild type: 174
Fragrant: 172

– Juwattanasomran et al., 
2012

GmBADH2G1 SNAP Wild type – Fragant 125  – Juwattanasomran et al., 
2011

GmBADH2G2 SNAP Wild type – Fragant 126 – Juwattanasomran et al., 
2011

GmBADH2G3 SNAP Wild type – Fragant 129 – Juwattanasomran et al., 
2011

GmBADH2A1 SNAP Wild type –Fragant 126 – Juwattanasomran et al., 
2011

Соевая  
цистообра-
зующая 
 нематода

Rhg12 KASPar – C/G Kadam et al., 2016

Rhg15 KASPar – C/G Kadam et al., 2016

Rhg43 KASPar – A/T Kadam et al., 2016

Rhg45 KASPar – C/G Kadam et al., 2016

Rhg1 Taqman assay – CNV Kadam et al., 2016

Солеустой-
чивость

M1 KASPar – G/C Patil et al., 2016

M4 KASPar – C/G Patil et al., 2016

M6 KASPar – G/T Patil et al., 2016

В сое GmGIa задерживает инициирование цветения только 
в условиях длинного дня (de Montaigu et al., 2015).

Локусы Е3 и Е4 включают два гомолога PhyA (фито-
хром  А)  – GmPhyA3 и GmPhyA2 соответственно. Растения, 
несущие аллели локуса Е3, содержащие замену аминокис-
лоты глицин на аргинин или делецию 40 bp в первом экзо-
не, показывают ускорение цветения. PhyA2, кодируемый Е4, 
тоже регулирует цветение (см. табл. 2). Аллель GmPhyA2 с 
ретротранспозоном в первом интроне приводит к раннему 
цветению. GmPhyA2 также регулирует вегетативную фазу 
развития сои. Е3 и Е4 влияют на экспрессию генов Е1 и его 
гомологов. 

Локус Е9 содержит ген FT2a (Glyma.16G150700) (см. табл. 
2). Вставка транспозона в первом интроне FT2a уменьшает 
уровень экспрессии FT2a, что приводит к задержке цветения 
(Zhao et al., 2016). Этот аллель распространен в культурах се-
верной Японии с нулевыми аллелями в локусах E1, E3 и E4, 
уменьшенная экспрессия FT2a позволяет продлить вегета-
тивную стадию, чтобы увеличить урожай (Zhao et al., 2016). 

Комбинируя сочетаниями различных аллелей генов E1-
E11, можно создавать необходимые варианты сроков цве-
тения и созревания. Маркеры, которые можно привлекать 
к маркер-ориентированной селекции для регулирования 
фазы перехода к цветению у сои, приведены в табл. 2.

Еще один интересный ген GmELF3 недавно был иденти-
фицирован двумя независимыми группами исследовате-
лей в локусе J (long-juvenile), влияющем на продление ве-
гетативной стадии развития сои (Lu X. et al., 2017; Yue et al., 
2017). Показано, что GmELF3 взаимодействует с промотором 
E1 и подавляет его транскрипцию, чтобы ускорить цвете-
ние в условиях короткого дня (Qi et al., 2016). Дисфункция 
GmELF3 усиливает экспрессию E1 и продляет вегетативную 
стадию. Многие дисфункциональные аллели GmELF3 были 
выделены и использованы для выведения элитных сор-
тов сои в тропических условиях (Lu S. et al., 2017; Yue et al.,  
2017).

Состав семян

Содержание белка 
Поскольку соя – одновременно и белковая, и масличная 
культура, ее селекция имеет два противоположных направ-
ления: получение сортов с более высоким содержанием 
белка и более высоким содержанием масла. Существует 
отрицательная корреляция между содержанием белка и 
масла у сои (Hyten et al., 2004). Большое внимание уделяется 
качественному составу белковой фракции, который зависит 
не только от генотипа, но и от условий выращивания расте-

Таблица 2 (окончание)
Table 2 (end)

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B64
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B65
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B66
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B106
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B106
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5174554/#B106
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ний. Естественно, особый интерес исследователей направ-
лен на способность растений формировать высокое содер-
жание белка в различных экологических условиях (Qi et al., 
2016). Известно, что содержание в семенах белка и масла 
подвержено модификационной изменчивости, причем вли-
яние среды на масличность значительно менее существен-
но, чем на белок (Bellaloui et al., 2011).

На основании базы данных генетических карт бобовых 
(The Legume Information systems) известно большое количе-
ство QTL по признаку белковости у сои. Основные сводные 
данные аккумулируются на сайте SoyBase and the Soybean 
Breeder’s Toolbox (Grant et al., 2010). Но продолжаются рабо-
ты по поиску и валидации QTL, связанных с содержанием 
белка в сое, не зависящим от условий окружающей среды 
(Qi et al., 2016). Интересно, что были обнаружены три пары 
QTL с эпистатическим эффектом, одна пара на хромосоме 
19, вторая на хромосомах 9 и 18, третья пара – на хромосо-
мах 2 и 19, которые контролируют примерно 50% вариаций 
содержания белка в сое при различных условиях выращи-
вания (Qi et al., 2016). 

Обнаружено множество QTL, влияющих на содержание 
белка в семенах. Наиболее интересны локусы, расположен-
ные на хромосоме 20, они были обнаружены при использо-
вании разнообразных картирующих популяций, различаю-
щих как по исходным родительским сортам, включенных в 
скрещивание, так и по генетической структуре анализиру-
емых поколений (F2, поколения беккроссов, рекомбинант-
ные инбредные линии и т. д.). Были идентифицированы и 
охарактеризованы гены, находящиеся в этих локусах, на-
пример гены, кодирующие потенциальный белок-регуля-
тор семейства Mov34-1, белок теплового шока Hsp22.5 и 
АТP-синтазу. Несмотря на большое количество проблем, та-
ких как нестабильность белка при понижении температуры, 

отрицательное влияние повышенного содержания белка 
на урожайность, плеотропные эффекты и прочие, работы, 
направленные на повышение содержания белка в семенах 
сои, в настоящее время весьма перспективны (Patil et al., 
2017).

Содержание белка в сое приблизительно 35−42%, по ко-
эффициенту седиментации белки можно разделить на фрак-
ции 2S, 7S, 11S и 15S. Основные запасные белки – глобулины 
11S и 7S, которые составляют от общего запасного белка 40 
и 30% соответственно. Фракция 11S – это глицинин, тогда 
как основную часть 7S-фракции составляет β-конглицинин 
(Panthee et al., 2006; Ma et al., 2016). 

Глицинин обычно существует в форме гексамера 
360  kDa, который состоит из кислых и основных субъе-
диниц, β-конглицинин обычно представляет собой три-
мер, приблизительно 180 kDa, включающий в себя α-, α’- и 
β-субъединицы, которые кодируются предположительно 15 
генами (CG1-CG15). Из-за отсутствия содержащих серу ами-
нокислот β-субъединица не представляет особой питатель-
ной ценности, кроме того глицинин содержит в 3–4 раза 
больше метионина и цистеина, чем β-конглицинин. Таким 
образом, увеличивая наработку фракции 11S и уменьшая 
накопление фракции 7S, можно улучшить пищевое качество 
сои. Показано, что соотношение этих фракций влияет на ка-
чество тофу и соевого молока, а также важно для кормопро-
изводства. Установлено также, что фракция 11S может быть 
использована как естественный консервант в сыром коро-
вьем молоке (Panthee et al., 2006; Ma et al., 2016). 

Y. Ma с коллегами (2016) картировали 35 QTL, связанных 
с фракциями 7S и 11S, отношением 11S/7S и суммой 11S+7S; 
о некоторых сообщали ранее другие исследователи. Авто-
ры определили пять крупнейших геномных локусов, распо-
ложенных на хромосомах 1, 4, 6, 10 и 20 и перекрывающихся 

Рис. 4. Цветок сои. Источник: https://www.agro.basf.ru/ru/Crop-Solutions/Crop-group-detail_14642.html
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с несколькими QTL для различных черт, они также обнару-
жили шесть эпистатических QTL (табл. 3). 

M. Kim с сотрудниками (2016) сообщают об удобном 
для применения в селекции QTL-маркере высокого содер-
жания белка. Этот маркер расположен в интервале раз-
мером 535 kb между маркерами BARCSOYSSR_15_0161 и 
BARCSOYSSR_15_0194 на хромосоме 15. Z. Qi с коллегами 
(2016) идентифицировали главные QTL для содержания бел-
ка в семенах сои на хромосомах 3, 6, 7, 13 и 15. Некоторые из 
этих QTL демонстрируют эпистатические взаимодействия.

Большое значение для определения качества соевых 
белков имеет их аминокислотный состав. Известно, что со-
держание серосодержащих аминокислот метионина (Met) и 

цистеина (Cys) в соевых белках низкое, потому селекцион-
ная работа, направленная на повышение их концентрации 
в соевых бобах, очень важна. D.R. Panthee и др. (2006) иден-
тифицировали QTLs, ассоциированные с содержанием Cys 
и Met (2006). Четыре QTL, маркируемые микросателлитами 
Satt235, Satt252, Satt427 и Satt436, распределенными по хро-
мосомам 1, 13 и 18, коррелировали с содержанием Cys. Еще 
три QTL, сцепленные с молекулярными маркерами Satt252, 
Satt564 и Satt590, распределенными по хромосомам 13, 18 и 
7, были ассоциированы с концентрацией Met в семенах сои. 
С генами, влияющими на содержание и цистеина и метио-
нина, сцеплены маркеры Satt143 и Satt495 на хромосоме 7, 
а также Satt252 на хромосоме 13.

Таблица 3. QTL для фракций 11S и 7S
Table 3. QTL for 11S and 7S fractions 

Признак QTL Хромосома Маркерный интервал Связанные QTL Источник

11S q11S-1-1 1 sat_343−sat_345 – Csanadi et al., 2001
Pandurangan et al., 2012 

11S q11S-1-2 1 satt468−sat_160 seed protein 31-1
seed protein 31-2
seed protein 31-4
seed protein 13-1

Csanadi et al., 2001
Pandurangan et al., 2012

11S q11S-4-1 4 satt646−satt139 seed Trp 1-2
seed Ser 1-2

Panthee et al., 2006

11S q11S-6-1 6 satt681−satt227 – Panthee et al., 2006

11S q11S-6-2 6 satt286−satt365 – Panthee et al., 2006

11S satt286−satt365 – Panthee et al., 2006

11S satt286−satt365 – Panthee et al., 2006

11S q11S-10-1 10 sat_303−sat_318 – Panthee et al., 2006

11S q11S-20-1 20 satt102−sat_419 
satt440−satt102 
satt102−sat_419

– Panthee et al., 2006

7S q7S-1-1 1 satt468−sat_160 seed protein 31-1
seed protein 31-2
seed protein 31-4
seed protein 13-1

Csanadi et al., 2001
Pandurangan et al., 2012

7S q7S-1-2 1 sat_345−satt436 – Csanadi et al., 2001
Pandurangan et al., 2012

7S q7S-17-1 17 sat_222−satt464 seed glycinin 1-1
seed conglycinin 1-1

Panthee et al., 2004

7S q7S-17-2 17 satt135−satt669 seed Leu 1-3
seed Met plus Cys 1-1
seed glycitein 8-8

Panthee et al., 2006

7S q7S-19-1 19 sat_187−satt278 seed Thr 1-2
seed Val 1-4
seed Ala 1-6

Panthee et al., 2006

7S q7S-19-2 19 sat_245−satt373 
sat_245−satt373

seed protein 16-2 Chapman et al., 2003

7S q7S-20-1 20 sat_419−satt623 – Chapman et al., 2003
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Содержание масла
Семена сои содержат жирные кислоты, их содержание со-
ставляет примерно 20% массы семени. Масло семян сои 
состоит из пяти основных жирных кислот: пальмитиновой, 
стеариновой, олеиновой, линолевой и линоленовой (Xie 
et al., 2012). Низкая доля пальмитиновой кислоты в соевом 
масле желательна для уменьшения риска сердечно-сосуди-
стых заболеваний (Akond et al., 2014). Диета с высоким со-
держанием олеиновой кислоты снижает показатели холе-
стерина. Соевое масло также используют для производства 
биодизельного топлива. Высокий уровень олеиновой кис-
лоты повышает окислительную устойчивость биодизеля.

Высокое содержание линоленовых и линолевых кислот 
желательно для увеличения энергосодержания биодизеля 
(Akond et al., 2014). Человеческий организм не способен 
синтезировать линолевую и линоленовую кислоты, и соя 
может быть ценным источником этих жирных кислот. Од-
нако линоленовая кислота ухудшает качество масла сои 
из-за способности легко окисляться при помощи фермента, 
что ухудшает аромат масла и значительно сокращает сроки 
хранения. 

M.J. Monteros с коллегами (2008) обнаружили 6 QTL, вли-
яющих на содержание олеиновой кислоты: на хромосоме 5 
(рядом с Satt211), хромосоме 17 (рядом с Satt389), хромо-
соме 18 (рядом с Satt394 и Satt191), хромосоме 19 (рядом 
с Satt418 и Satt561). A.-T. Pham с сотрудниками изучали му-
тантные аллели в двух генах FAD21A и FAD21B омега-6 де-
сатуразы жирных кислот, участвующей в десатурировании 
олеиновой кислоты в линолевую (см. табл. 2).

Наличие миссенс-мутантных аллелей гена FAD21B уве-
личивало содержание олеиновой кислоты, но ее высокое 
содержание наблюдалось только при наличии мутант-
ных аллелей по обоим генам FAD21A и FAD21B (Pham et 
al., 2010). Была также обнаружена миссенс-мутация в гене 
десатуразы омега-6 жирных кислот FAD21A, которая при-
водила к повышению содержания олеиновой кислоты и к 
снижению – линолевой (Dierking, Bilyeu, 2009). Интересно, 
что гены FAD21А и FAD21В картированы на хромосомах 10 
и 20, а их изоформы FAD22A и FAD22B – на хромосоме 19 
(Bachlava et al., 2008).

D. Xie с коллегами (2012) нашли три интересные с точки 
зрения МОС аллели гена QLNB, связанные с низким содер-
жанием линоленовой кислоты, на хромосоме 14: QLNB2_1 
(рядом с Satt726), QLNB2_2 (рядом с Fad3a-4) и QLND1b_1 
(рядом с Satt701). 

M. Akond с соавторами (2014) идентифицировали 11 QTL, 
влияющих на содержание масла в семенах, на хромосомах 
3, 5, 9, 13, 14; и 16 QTL для пяти основных жирных кислот на 
хромосомах 3, 13, 14, 15, 16 и 18.

К 2017 г. были картированы более ста QTL, связанных с 
содержанием масла в семенах сои, а на участках, где нахо-
дятся эти QTL, идентифицированы 14 генов, аллели которых 
контролируют различия по содержанию жирных кислот 
(Fang et al., 2017).

Липоксигеназа
Качество соевого масла зависит от содержания в нем ли-
поксигеназы. Она катализирует окисление ненасыщен-

ных жирных кислот, что вызывает специфический привкус 
сырой сои (Вишнякова и др., 2017). Семена сои считаются 
самым богатым природным источником липоксигеназы. 
Известны три изофермента этого вещества, за неприятный 
привкус ответственна, в основном, липоксигеназа 2. Рас-
тения с низким содержанием липоксигеназы используют 
для селекции овощной сои. Известны три нуль-аллеля для 
трех изоферментов. В нуль-аллеле гена липоксигеназы 1 
(Lx1) имеется делеция 74bp в 8 экзоне, приводящая к обра-
зованию стоп-кодона, прерывающего трансляцию. В  нуль-
аллеле гена Lx2 единичная замена TA в Lx2 заменяет 
гистидин H532, один из железосвязывающих лигандов, важ-
ных для L-2 активности, на глутамин. Мутации в нуль-аллеле 
гена липоксигеназы 3 (Lx3) находятся в регионе промото-
ра и представляют две единичные замены в AAATAC-боксе 
(Reinprecht et al., 2011). На основе известных мутаций могут 
быть созданы молекулярные маркеры пониженного содер-
жания липоксигеназы.

Сахара
Количество сахаров представляет одно из ценных качеств 
семян сои. Из водорастворимых сахаров в сое присутствует 
в основном дисахарид – сахароза – и трисахариды – стахи-
оза и раффиноза. Содержание сахарозы обычно составляет 
4.0–4.5% от сухого вещества.

Сахароза – желательный компонент семени для вкуса и 
аромата. Раффиноза и стахиоза действуют как антипищевые 
факторы, затрудняющие переваривание (Akond et al., 2015). 
M. Akond с коллегами (2015) представили результаты карти-
рования 14 главных QTL, связанных с содержанием сахаров. 
Три QTL для содержания сахарозы были картированы на 
хромосомах 3, 9 и 15; семь QTL для содержания рафинозы – 
на хромосомах 1, 3, 6, 9, 14 и 16; четыре QTL для содержания 
стахиозы – на хромосомах 1, 6, 12 и 14. Выбор для выгодных 
аллелей этих QTLs может облегчить селекцию сои с более 
высокими концентрациями сахарозы и более низкими ра-
финозы и стахиозы.

Фитиновая кислота 
Накопление фитиновой (инозитгексафосфорной) кислоты 
в семенах сои значительно ухудшает кормовые свойства, 
поэтому отбор растений с низким содержанием фитиновой 
кислоты является важной задачей. D.R. Walker и др. (2006) 
описали два локуса, связанные с низким содержанием фи-
тиновой кислоты, между локусами было обнаружено эпи-
статическое взаимодействие. Один из локусов, pha1, был 
картирован на хромосоме 3 около Satt237, другой локус, 
pha2, был картирован на 19 хромосоме около Satt527.

Ингибитор трипсина Кунитса
Ингибитор трипсина (Soybean Kunitz trypsin inhibitor, SKTI) – 
мономерный и негликозилированный белок, содержащий 
181 аминокислотный остаток. Известно, что он снижает пи-
тательные свойства сырой сои и разрушается длительным 
нагреванием. В сое он кодируется десятью независимыми 
генами; из них KTI3 самый значимый, поскольку преиму-
щественно экспрессируется в семенах. В настоящее время 
известно 13 изоформ белка KTI3, которые кодируются един-
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ственным геном с несколькими аллелями (Qi et al., 2016). 
Последовательность ДНК рецессивного аллеля kti содержит 
одну замену и две делеции, которые влияют на трансляцию, 
снижая содержание KTI в эмбрионах семени. Установлено, 
что с аллелем kti связаны три SSR-маркера: Satt228, Satt409 
и Satt429 (Maranna et al., 2016).

R.M. Alves de Moraes с коллегами (2006) создали прайме-
ры для амплификации рецессивных аллелей, обуславлива-
ющих отсутствие лектина, который также снижает питатель-
ную ценность соевых бобов, и ингибитора трипсина Кунитса 
(см. табл. 2).

Изофлавоны
Изофлавоны полезны для здоровья человека, важно лишь 
ограничивать их количество в продуктах детского питания 
и питания беременных. В  некоторых странах диетологами 
рекомендован безопасный верхний предел ежедневного 
потребления изофлавонов. Селекционеры ведут работы по 
выведению сортов сои с пониженным содержанием изо-
флавонов с целью рекомендации такой сои для производ-
ства детских молочных смесей.

Было картировано несколько QTL для трех разновидно-
стей изофлавонов: генистеина (GEN), даидзеина (DAI), гли-
цитеина (GLY), а также для общего количества изофлавонов 
(TOT) (Gutierrez-Gonzalez et al., 2010). J.J. Gutierrez-Gonzalez 
с сотрудниками идентифицировали и валидировали глав-
ный QTL на хромосоме 5, который значительно влияет на 
накопление как отдельных изофлавонов, так и на их общее 
накопление. Другой главный QTL на хромосоме 8 идентифи-
цировали K. Yang с коллегами (2011).

Y. Wang с сотрудниками (Wang et al., 2015) идентифици-
ровали 34 QTL, связанных с индивидуальными изофлавона-
ми и общим содержанием изофлавонов, на 13 группах сце-
пления. Cреди них 6 QTL связаны с DZ (daidzein – даидзеин), 
7 – с GC (glycitein – глицитеин), 10 – с GT (genistein – генисте-
ин) и 11 – с TI (total isoflavone – общий изофлавон). Три QTL 
(qDZF_2, qGTF_1, qTIF_2), связанные с DZ, GT и TI, располо-
жены на хромосоме  13 между маркерами Satt144–Satt569. 
Еще три QTL, ассоциированные с GC, GT и TI, находятся на 
хромосоме 7 между маркерами Satt540–Sat_244 (Wang et al., 
2015).

Содержание токоферола
Семейство витамина Е включает четыре формы токоферо-
лов – α, β, γ и δ. Все изоформы предотвращают окисление 
липидов, но α-токоферол обладает наибольшей антиокис-
лительной активностью у млекопитающих. Главные формы 
токоферолов в семенах сои, γ-токоферол и δ-токоферол, 
составляют 60–70 и 20–25% общего токоферола соответ-
ственно, тогда как содержание α-токоферола обычно ме-
нее 10%. Витамин Е широко используют как антиоксидант в 
продуктах и маслах и как пищевую добавку для улучшения 
качества мяса у домашней птицы и коров. Добавляемый в 
рацион питания витамин Е помогает предотвращать он-
кологические и сердечно-сосудистые заболевания (Dwi-
yanti et al., 2011). В ранних исследованиях M.S. Dwiyanti с 
коллегами (2011) определили два SSR маркера, связанных 
с концентрацией α-токоферола, Sat_243 и Sat_167, на хро-

мосоме 9. Позднее авторы подтвердили, что QTL в интер-
вале Sat_243 и KSC138-17 положительно регулирует кон-
центрацию α-токоферола, снижая при этом концентрацию 
γ-токоферола, что указывает на то, что ген-кандидат связан 
с преобразованием γ-токоферола в α-токоферол. Этим ис-
следователям удалось определить ген, содержащийся в QTL 
для высокого уровня α-токоферола; им оказался γ-TMT3, ко-
дирующий γ-токоферол метилтрансферазу.

Селекция овощной сои
Овощная соя (рис. 5), также названная ‘mao dou’ (означает 
‘волосатые бобы’) в Китае, ‘edamame’ (означает ‘бобы на вет-
ках’) в Японии, ‘зеленая овощная соя’ или ‘соя овощного типа’ 
в Северной Америке, – это специализированные сорта сои, 
потребляемые в свежем виде или используемые для приго-
товления. В наше время овощная соя очень популярна как 
компонент здорового питания (Dong et al., 2014). Овощную 
сою собирают, как правило, когда стручки еще зеленые, а 
наполненность семян примерно 80–90%. Большие зеленые 
стручки (длина более 4.5 см, ширина более 1.3 см), крупные 
семена (более 30 г/100 семян сухого веса), зеленая оболоч-
ка семян, высокое содержание сахаров, особенно сахарозы, 
гладкая текстура и лучший аромат, чем у зерновой сои, – это 
особенности овощной сои. Ее употребляют в виде свежих 
стручков на ветках, отдельных стручков, очищенных бобов, 
а также в замороженном и консервированном виде. Китай – 
крупнейший производитель овощной сои в мире.

Овощные сорта сои “Dadachamame” и “Chakaori” характе-
ризуются приятным ароматом из-за наличия летучего сое-
динения 2-acetyl-1-pyrroline (2AP) (Arikit et al., 2011), которое 
найдено также в ароматном рисе. При помощи QTL-анализа 
был идентифицирован главный QTL аромата в сое на хро-
мосоме 5, и он совпадает с положением гена бетаин аль-
дегид дегидрогеназы 2 (betaine aldehyde dehydrogenase  2, 
GmBADH2), тот же ген отвечает за аромат риса (см. табл. 2). 
При сравнении последовательностей GmBADH2 у сортов 
ароматной и неароматной сои обнаружена несинонимич-
ная замена нуклеотида в экзоне  10, приводящая к замене 
глицина на аспарагиновую кислоту. Пять аллель-специфич-
ных SNP-маркеров было разработано R.  Juwattanasomran 
с коллегами (2011). Еще один маркер был создан ими же в 
2012  г. на базе (TT)-делеции в 10-м экзоне GmBADH2. Все 
маркеры, разработанные к аллельным вариантам гена 
GmBADH2, можно применять в маркер-опосредованной се-
лекции (см. табл. 2). 

Устойчивость к болезням, 
вредителям и нематодам
Способность растений сои противостоять болезням и вре-
дителям очень важна для получения хорошего урожая. 
В  последние десятилетия молекулярные маркеры активно 
используются для отбора резистентных растений.

Нематоды
Клубеньковые нематоды, наряду с цистообразующими не-
матодами, вызывают серьезные потери урожая в областях с 
теплым климатом и песчаными почвами. M. Xu с сотрудни-
ками (2013) идентифицировали два гена-кандидата, лежа-
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щих в главных QTL устойчивости к клубеньковой нематоде 
на хромосоме 10. Это ген Glyma10g02150, кодирующий ин-
гибитор пектин метилэстеразы, и Glyma10g02160, кодирую-
щий пектиновую метилэстеразу.

Соевая цистообразующая нематода (СЦН). Устойчи-
вость к СЦН наследуется комплексно (Tran et al., 2019). Бо-
лее 30 QTL, контролирующих резистентность к СЦН, были 
найдены с 1994 г., но большинство из них имело незначи-
тельный эффект. Было обнаружено только два главных QTL: 
Rhg1 (Resistance to H. glycines 1) на хромосоме 18 и Rhg4 на 
хромосоме 8. В локусе Rhg1 идентифицированы три гена: 
Glyma.18g02580, Glyma.18g02590 и Glyma.18g02610. Ген 
Glyma.18g02580 кодирует предположительно аминокислот-
ный транспортер; ген Glyma.18g0290 – белок a-SNAP, а ген 

Glyma.18g02610 кодирует индуцируемый повреждением бе-
лок 12(WI 12). Локус Rhg4 содержит ген, кодирующий серин-
гидроксиметилтранферазу (SHMT) (см. табл. 2).

D.T. Tran с коллегами (2019) выявили новые главные QTL, 
связанные с устойчивостью к СЦН, на хромосомах 7 и 10. 
Какие гены, находящиеся в этих локусах, задействованы в 
механизмах устойчивости, еще предстоит выяснить.

Бактериальные заболевания
Пустульный бактериоз вызывается патогеном Xanthomo
nas axonopodis pv. glycines. Основной локус устойчивости к 
этому заболеванию был изначально картирован на хромо-
соме 17 между SSR-маркерами Satt486 и Satt372 (Chang et al., 
2016). Позднее при более точном картировании был лока-

Рис. 5. Овощная соя. Источник: https://pomidom.ru/edamame/#&gid=1&pid=1
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лизован в районе 33 kb между SNP-маркерами SNUSSR17_9 
и SNUSNP17_2&_12, где были найдены два гена-кандидата. 
Были также обнаружены минорные QTL на хромосомах 4, 5, 
10, 13, 17, и 19 (Chang et al., 2016).

Грибные заболевания
Коричневая стволовая гниль вызывается почвенным гри-
бом Cadophora gregata. Главные локусы резистентности 
были найдены на хромосоме 16. Сюда входят локусы Rbs1 от  
линии сои L78-4094 (Hanson et al., 1988), Rbs2 от PI 437833 (Han-
son et al., 1988), и Rbs3 от PI 437970 и ‘BSR101 (Willmot, Nickell, 
1989). Rbs1 и Rbs2 были позже картированы между SSR-мар-
кера ми Satt215 к Satt431 и Satt244 к Satt431 соответственно.

K. Rincker с сотрудниками (2016) картировали локусы 
устойчивости к коричневой стволовой гнили более точно и 
обнаружили, что все три локуса умещаются в интервале от 
маркера BARCSOYSSR_16_1114 до BARCSOYSSR_16_1115 и, 
похоже, составляют один локус. В этом локусе обнаружены 
гены резистентности Glyma.16g169600, Glyma.16g169700 и 
Glyma.16g169900.

Диапортоз, или фомопсис сои вызывается грибами 
Diaporthe phaseolorum var. caulivora и D. phaseolorum var. 
meridionalis. В разных сортах сои были идентифициро-
ваны 4 доминантных неаллельных локуса, обуславлива-
ющих резистентность к D. phaseolorum var. Caulivora: это 
Rdc1 и Rdc2 в ‘Tracy M’, Rdc3 в ‘Crockett’, и Rdc4 в ‘Dowling’ и 
‘Hutcheson’ (Chang et al., 2016). В 2003 г. было показано, что 
сорта с локусами с Rdc1 по Rdc4 показывают устойчивость 
к D. phaseolorum var. Meridionalis, но не к D. phaseolorum var. 
caulivora, поэтому локусы были переименованы соответ-
ственно в Rdm1 – Rdm4. Позднее был выявлен локус Rdm5 в 
сорте ‘Hutcheson’. В 2017 г. было сообщено о картировании 
локусов Rdm4 и Rdm5 на хромосоме 8, установлено, что SSR-
маркеры Sat_162 и Satt233 фланкируют локусы Rdm4 и Rdm5 
(Chiesa et al., 2017).

Фитофтороз вызывается грибом Phytophthora sojae. 
Обнаружено 19  локусов, связанных с устойчивостью к фи-
тофторозу. Сюда входят Rps1 (шесть аллелей), Rps7, Rps9, 
RpsYu25 и RpsYD29 на хромосоме 3, Rps2 и RpsUN2 на хромо-
соме 16; Rps3 (три аллели) и Rps8 на хромосоме 13; Rps4, Rps5, 
Rps6 и RpsJS на хромосоме 18. У большинства коммерческих 
культурных сортов имеется резистентность к этому заболе-
ванию. Чаще всего в последнее десятилетие для селекции 
использовали аллели Rps1k, Rps1a и Rps1c. J.  Ping с колле-
гами (2015) описали новый ген, связанный с резистентно-
стью к Phytophthora sojae. Ген был обнаружен на хромосоме 
7, где ранее не было картировано ни одного Rps-локуса, и 
назван Rps 11. Ген Rps 11 расположен между SSR-маркерами 
BARCSOYSSR_07_0286 и BARCSOYSSR_07_0300.

D.K. Sahoo с сотрудниками (2017) идентифицировали еще 
один ген устойчивости к Phytophthora sojae – Rps12. Ген кар-
тирован между маркерами BARCSOYSSR_18_1840 и Sat_064 
SSR, расположенными на хромосоме 18. В 2019 г. на хромосо-
ме 3 был обнаружен гена резистентности RpsX, который был 
нанесен на карту между InDel-маркером InDelxz6 и SSR мар-
кером BARCSOYSSR_03_0175, ген также связан с тремя SSR-
маркерами (BARCSOYSSR_03_0161, BARCSOYSSR_03_0165 и 
BARCSOYSSR_03_0167) (Zhong et al., 2019).

Механизмы резистентности пока недостаточно исследо-
ваны, ведется активная работа по их изучению. Поскольку 
патоген активно изменяется и приспосабливается, необхо-
дим постоянный поиск новых генов резистентности (Zhang 
et al., 2019).

Синдром внезапной смерти (SDS) сои вызывается по-
чвенным грибом Fusarium virguliforme. В сое SDS-резис-
тентность к нему кодируется мультигенно и имеет два 
компонента: листовая устойчивость к грибным токсинам и 
частичная устойчивость к внедрению гриба в корень. В на-
стоящее время описано более 80 QTL, связанных с SDS-
резистентностью. К сожалению, валидация этих QTL под 
вопросом из-за изменчивости, обусловленной взаимодей-
ствием генотипов сои с окружающей средой, синергизма 
SDS с цистообразующей нематодой, отсутствия единой но-
менклатуры QTL и т. п. (Chang et al., 2018).

Локус Rfs2/Rhg1 на хромосоме 18 обеспечивает частич-
ную устойчивость к инфицированию корня патогеном 
F. virguliforme и резистентность к цистообразующей немато-
де. Локус Rfs2/Rhg1 кодирует рецепторо-подобную киназу 
(GmRLK18-1), ответственную за устойчивость к SDS и SCN.

S. Swaminathan с коллегами (2019) сообщили о нахожде-
нии новых SNP-маркеров, ответственных как за листовую, 
так и за корневую устойчивость к SDS. Авторы идентифи-
цировали гены устойчивости, связанные с найденными 
маркерами. Из трех генов, ассоциированных с листовой 
устойчивостью, два кодируют LRR-рецепторы (Leucine-rich 
repeat – LRR), и третий кодирует новый белок с неизвест-
ной функцией. Из двух генов корневой устойчивости ген 
Glyma.01g222900.1 кодирует специфичный для сои белок 
LEA, а ген Glyma.10g058700.1 – гепаран-альфа-глюкозаминид 
N-ацетилтрансферазу.

Ржавчина сои вызывается Phakopsora pachyrhizi. Обыч-
ные симптомы – поражения листа от светло- до темно- или 
красновато-коричневого цвета, с одной или множествен-
ными пылящими шаровидными урединиями. Локус устой-
чивости Rpp1 картирован на хромосоме 18, локус Rpp2 – на 
хромосоме 16, а локус Rpp3 – на хромосоме 6, Rpp4 – на хро-
мосоме 18, Rpp5 – на хромосоме 3, Rpp6 – на хромосоме 18. 
Показано, что локус Rpp2 тесно связан с маркерами Satt215, 
Sat_361 и Satt621, а локус Rpp4, картированный между мар-
керами Satt288 и AF162283, – с маркерами Sat_143 и Satt612 
(Silva et al., 2008). Локус Rpp3 был исследован, и маркер 
Satt460, сцепленный с локусом, рекомендован для исполь-
зования при проведении МОС (Okii et al., 2014).

Церкоспороз вызывается грибом Cercospora sojina Hara. 
Церкоспороз сои может снижать урожайность культуры в 
3–8 раз, уменьшая качество семян и посевные свойства. Ген 
Rcs3 кодирует устойчивость ко всем известным расам возбу-
дителя. Ген Rcs3 картирован возле микросателлита Satt244 
на расстоянии 0.50 cM от однуклеотидных маркеров (SNPs) 
AZ573TA150 и AZ573CA393 (Zhang et al., 2019).

Вирусные заболевания
Вирус мозаики сои (Soybean mosaic virus – SMV) – распро-
страненный патоген сои, выявленный во многих ареалах ее 
выращивания. Геном SMV – одноцепочечная (+)РНК, с кото-
рой может транслироваться 11 белков. Как известно, в рас-
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тениях многие гены резистентности (R) вовлечены в актива-
цию врожденного иммунного ответа. Большинство R-белков 
имеет нуклеотид-связывающий сайт и регион обогащенных 
лейцином повторов (NBS–LRR). У некоторых R-белков типа 
NBS–LRR двудольных растений имеется TIR-мотив (Toll/Inter-
leukin-1 Receptor). К сожалению, роль R-белков сои в форми-
ровании резистентности изучена слабо. Ранее были иден-
тифицированы три R-локуса устойчивости к SMV Rsv1, Rsv3 
и Rsv4 (Saghai Maroof et al., 2008). Известны и SSR-маркеры 
для отбора необходимых аллелей генов: Rsv1 маркируется 
Sat_154 и Satt510, а также специфическим маркером Rsv1
f/r, ген Rsv3 – двумя микросателлитными маркерами Satt560 
и Satt063; а аллель Rsv4 – микросателлитом Satt266 и ESTs-
маркерами AI856415, AI856415-g (Shi et al., 2009). Но, как 
оказалось, каждый из этих генов демонстрирует резистент-
ность только к некоторым штаммам SMV. Ген устойчивости 
к BCMV (Bean common mosaic virus) был картирован между 
маркерами 13_1114 и SNP-49 почти в том же самом месте, 
что и ген Rsv1h устойчивости к SMV; это позволило авторам 
работы предположить, что за устойчивость к обоим виру-
сам отвечает один и тот же ген (Wu et al., 2018).

Недавно стали известны сведения о влиянии сверхэкс-
прессии гена GmKR3 (Glycine max Kefeng1 resistance gene 3) 
на устойчивость к SMV (Xun et al., 2019). Сверхэкспрессия это-
го гена увеличивала устойчивость к потивирусам, таким как 
вирус обыкновенной мозаики фасоли BCMV, вируса мозаи-
ки арбуза WMV, вируса пятнистости стручков фасоли BPMV. 
При этом не отмечено влияния сверхэкспрессии гена GmKR3 
на развитие и урожайность растений, но возрастало содер-
жание абсцизовой кислоты. Предполагают, что сверхэкс-
прессия GmKR3 увеличила вирусную устойчивость сои при 
помощи активации сигнальных путей, связанных с абсци-
зовой кислотой. Интересно, что из всех известных в насто-
ящее время QTL, связанных с устойчивостью к SMV, ни один 
не картирован на хромосоме 6, где расположен ген GmKR3.

В последних исследованиях также показано, что сверх-
экспрессия гена PAC1 (РНКаза из семейства РНКаз III, расще-
пляющих двуцепочечную РНК) увеличивает резистентность 
к заражающим сою вирусам, включая SMV, BCMV, WMV и 
BPMV. В процессе вирусной репликации одноцепочечные 
вирусные РНК могут создавать двуцепочечные структуры, 
которые расщепляются белком PAC1 (Yang et al., 2019).

Устойчивость к абиотическому стрессу
Для получения высоких урожаев сои, несомненно, необхо-
димы исследования взаимодействия генотипа и абиотиче-
ских факторов среды, например таких, как засуха, низкие 
температуры и другие. На хромосоме 8 картирован QTL 
морозоустойчивости сои, он расположен рядом с SSR-мар-
кером Sat_162 (Ikeda et al., 2009). Выращивание сои при низ-
ких температурах на стадии цветения вызывает появление 
коричневой окраски рубчика семян, что снижает рыночную 
стоимость бобов. Обнаружено 5 QTL пигментации рубчика, 
которые были обозначены с pig1 по pig5 и картированы на 
хромосомах 8, 11, 6, 16 и 3 соответственно. Локус pig3 ло-
кализован рядом с геном Е1 фотопериодизма (Githiri et al., 
2007). Обнаружено также пять QTL-локусов устойчивости 
сои к алюминию (Qi et al., 2008).

Идентификация генов, отвечающих за архитектуру кор-
невой системы, очень важна для селекции засухоустой-
чивой сои. S.J. Prince с сотрудниками (2015) обнаружили 
4 главных QTL, ассоциированных с архитектурой корня, на 
хромосомах 6 и 7. Найден ряд генов-кандидатов для архи-
тектуры корня, из них наиболее интересны ген триглицерид 
липазы (triglyceride lipase), два гена, кодирующих ингиби-
торы апоптозиса (apoptosis inhibitory 5 family protein), ген 
оксидоредуктазы/белка, связывающего ионы переходных 
металлов (oxidoreductase /transition metal ion binding pro-
tein), ген циклина типа D6 и ген выходного канала ауксина 
(hormone auxin-associated gene auxin efflux carrier protein 
gene). L.P. Manavalan с коллегами (2015) обнаружили на хро-
мосоме 8 главный QTL, который был связан с архитектурой 
корня, и идентифицировали шесть факторов транскрипции 
и два гена ксилоглюканэндотрансгликозилаз в качестве ге-
нов-кандидатов в найденном QTL. К настоящему времени 
обнаружено несколько QTL, ассоциированных с архитек-
турой корня, но влияние этих QTL на устойчивость к засухе 
еще до конца не выяснено (Valliyodan et al., 2017).

Главный QTL, связанный с солеустойчивостью, был 
картирован на хромосоме 3. В  этом QTL определен ген 
Glyma03g32900 со вставкой ретротранспозона типа Ty1/
copia. G. Patil с сотрудниками (2016) разработали молеку-
лярный маркер для солеустойчивости (см. табл. 2).

Фиксация азота
Биологическая фиксация азота – процесс, представляю-
щий большой интерес, но, к сожалению, исследования QTL, 
контролирующих этот процесс, малочисленны (Santos et al., 
2013). M.A. Santos с коллегами в 2013 г. выявили нескольких 
QTL, ассоциированных с количеством узелков (NN), отно-
шением сухого веса узелков к их количеству (NDW/NN) и с 
сухим весом побега (SDW). Локус nn1‐B1(NN, NDW/NN) был 
картирован на хромосоме 11 в интервале Satt509‐Satt251 
и связан с метоболизмом изофлавонов; локус sdw2‐L нахо-
дился на хромосоме 19 в интервале Satt232‐Satt418 (связан 
c SDW, NN, NDW/NN), примерно в той же области, как из-
вестно, находятся локусы, контролирующие высоту расте-
ния; локус bnf3‐E был найден на хромосоме 15 в интервале 
Satt573‐Satt185 (связан с SDW и NN); локус bnf4‐I (связан с 
NN и NDW/NN) находился на хромосоме 20 в интервале 
Satt587‐Satt354 и совпадал с QTL содержания белка (Santos 
et al., 2013).

К 2019 г. было идентифицировано 18 QTL, ассоциирован-
ных с биологической фиксацией азота, распределение их 
по хромосомам выглядит так: 2 на 1-й хромосоме, 1 на 4-й 
хромосоме, 1 на 5-й, 4 на 6-й, 1 на 8-й, 1 на 9-й, 1 на 11-й, 2 на 
15-й, 2 на 19-й и 3 на 20-й (Yang et al., 2019). Q. Yang с сотруд-
никами (2019) представили результаты изучения двух новых 
QTL, qBNF-16 на хромосоме 16 и qBNF-17 на хромосоме 17, 
ассоциированных с фиксацией азота.

Генетические карты сои 
Р. Keim с коллегами (1990) опубликовали первую генетиче-
скую карту сои с использованием молекулярных маркеров. 
Поскольку частота полиморфных RFLP маркеров в сое низ-
кая, карта была получена через межвидовую помесь ком-



122 Письма в Вавиловский журнал генетики и селекции / Letters to Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 2020 • 6 • 3

Потенциал использования молекулярных 
маркеров в селекции сои

Н.А. Виниченко, Е.А. Салина, А.В. Кочетов 

мерческого культурного сорта (A81-356022) и линии сои 
вида Glycine soja (PI 468916). На карту были нанесены 150 
маркеров RFLP и 3 классических локуса. Позже ее дополня-
ли другие исследователи (Lopes da Silva et al., 2017).

В 1995 г. была получена первая генетическая карта сои с 
микросателлитными маркерами (Akkaya et al., 1995). Она со-
держала 40 микроcателлитных маркеров, а также 118 RFLP 
и RAPD-маркеров, 13 классических маркеров, контролиру-
ющих пигментацию и морфологические характеристики, и 
7 изоферментов.

Карту с использованием SSR-маркеров (всего 606) полу-
чили в 1999 г. P.B. Creagan соавторами. Карта содержала так-
же 689 RFLP, 79 RAPD, 11 AFLP, 10 изоферментных маркеров 
и 26 классических локусов. Хотя это была не первая генети-
ческая карта сои, в этой работе впервые 20 консенсусных 
групп сцепления соответствовали 20 хромосомам сои. Та-
ким образом, исследователям удалось разработать микро-
сателлитные маркеры для всех 20 хромосом сои (Creagan et 
al., 1999).

Q.J. Song с сотрудниками (2004) обновили консенсусную 
карту, включив в нее 420 новых маркеров. В результате кон-
сенсусная карта содержала 1837 маркеров, из которых 1015 
были микросателлитными, 709 RFLPs, 73 RAPDs, 24 классиче-
ских маркера, 6 AFLPs и 10 изоферментов (Song et al., 2004).

I.-Y. Choi с коллегами (2007) включили в консенсусную 
карту SNP-маркеры. К  2017  г. в нее были добавлены 1059 
SNP, полученных из 1141 различного гена, расположенного 
на 20 хромосомах (Yang Q. еt al., 2019).

В 1999 г., а затем в 2003 г. группа исследователей из Ми-
нистерства сельского хозяйства США получила интегриро-
ванную генетическую карту, которая объединяла данные 
нескольких популяций. Поскольку эта карта содержала 
все генетические маркеры, стало возможно поместить все 
опубликованные QTL в одну карту вместе с различными ти-
пами маркеров, необходимыми для их описания. Эта карта 
находится в SoyBase, под названием GmComposite2003, и 
базируется на карте, изначально полученной Q.J. Song с со-
авторами (2004).

В последнее время количество молекулярных маркеров 
стало расти слишком быстро за счет новых SNP-марке ров. 
В связи с чем в настоящий момент существуют две генетиче-
ских карты: GmComposite2003, на которую постоянно добав-
ляют новые QTL, и консенсусная карта (в настоящее время 
в 4-й версии), которая называется GmConsensus4.0 и со-
держит SNP-маркеры и микросателлиты, находящиеся в ге-
номной последовательности образца “Williams 82” (Wm82).

В 2017 г. генетическая карта GmComposite2003 состоит 
из 3 245 маркеров, 89 генов и 3027 картированных QTLs. На 
карте GmConsensus4.0 нет QTL и генов, но благодаря воз-
можности выравнивания карт можно соотносить между со-
бой молекулярные маркеры, QTL и гены (Lopes da Silva et al., 
2017). Таким образом, в настоящее время есть все предпо-
сылки для более интенсивного вовлечения молекулярных 
маркеров в селекцию сои.
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