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Аннотация. Соя – одна из важнейших мас-

личных и кормовых культур. В ней содержится 

большое количество масла, белка, витаминов и 

других ценных нутриентов. Возделываемая пло-

щадь сои в России увеличивается ежегодно в 

направлении центральных и сибирских регионов 

страны. Однако соя очень чувствительная к фото-

периоду, что имеет ключевое значение для регу-

ляции её роста и развития. Идентификация генов, 

контролирующих фотопериодическую чувстви-

тельность в сортах сои, важна для селекции новых 

адаптивных сортов. ДНК-маркеры являются эф-

фективным инструментом  для проведения работ 

по отбору ценных генотипов из селекционного 

материала. В работе проведена идентификация 

генов, вносящих наибольший вклад в снижение 

чувствительности к длине дня у сои. Оценку про-

водили на шести сортах, пяти линиях поколений 

F6–F7 и пяти гибридах сои F1. Для этого использо-

вали шесть молекулярных маркеров. Анализ пока-

зал, что больше всего рецессивных аллелей у 

сортов Элана и Баргузин, которые относятся к 

очень раннеспелым сортам, больше всего доми-

нантных аллелей у сорта Мамонт, что относит его 

к среднеспелым сортам. Остальные образцы ха-

рактеризовались наличием двух или трех рецес-

сивных аллелей и относились к группам спелости 

от ранней до среднеранней. Анализ гибридных 

комбинаций показал, что молекулярный маркер на 

ген Е3 наследуется кодоминантно, что позволяет 

использовать его для контроля переноса желае-

мых генов при скрещиваниях в потомстве. Таким 

образом, использование молекулярно-генетиче-

ских маркеров показало эффективность в отборе 

по исследуемому признаку и может применяться в 

селекционном процессе. 
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Abstract. Soybean is one of the important oil and 

forage crops. It contains large amounts of oil, protein, 

vitamins, and other valuable nutrients. Annually, sow-

ing area under soybean in Russia enlarges towards 

central and Siberian regions. However, soybean is 

very sensitive to photoperiod that is a key factor in 

regulation of soybean growth and development. The 

identification of gens controlling a photoperiodic sen-

sitivity in soybeans is important for breeding of new 

adaptive cultivars. DNA-markers are an effective in-

strument for the selection of valuable genotypes from 

breeding germplasm. In this work, we identified gens 

contributing the most of decrease in soybean sensi-
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tivity to a day length. There were estimated six culti-

vars, five lines F6–F7, and five hybrids F1 of soybean. 

We used six molecular markers. Due to results, the 

early maturing cultivars Elana and Barguzin had the 

largest amount of recessive alleles; the cultivar Ma-

mont had the largest amount of dominant alleles that 

characterizes it as middle maturing. The rest samples 

had two or three recessive alleles and belong to ma-

turity groups from early to middle early. The analysis 

of hybrid combinations showed that a molecular 

marker for a Е3-gen is inherited co-dominantly. This 

allowed using it to control transferring of desired gens 

at crosses in progeny. Thus, the usage of the molecu-

lar-genetic markers was effective in selection by a 

studied trait and can be used in the breeding process.  

  

Key words: soybean, Е-genes, photoperiodic sen-

sitivity, cultivar, hybrid, line, marker, DNA 

 
Введение. Соя в России занимает вто-

рое место после подсолнечника среди 
масличных культур по площади возделы-
вания и валовому сбору. Эта культура яв-
ляется ценным источником растительного 
белка, масла, витаминов, вторичных ме-
таболитов и других питательных веществ. 
Основные области применения сои в Рос-
сии – это производство масла и белковых 
кормов. Площади посева сои в стране, 
согласно официальной статистике, еже-
годно увеличиваются на 5–6 %, и только 
за 2022 г. было выделено 3,45 млн га 
сельхозугодий под возделывание культу-
ры [1]. Этому способствует проводимая 
селекционная работа по расширению гео-
графии выращивания сои в более север-
ных регионах России, чем было ранее.  

Чувствительность к длине светового 
дня играет ключевую роль в регуляции 
роста, развития и цветения растений, осо-
бенно это важно для сои – одной из 
наиболее фоточувствительных культур. 
Способность сои адаптироваться к раз-
личным длинам дня и незначительно уве-
личивать вегетационный период при 
перемещении в регионы с большей его 
продолжительностью, является опреде-
ляющим фактором, влияющим на период 
вегетации, цветение, урожайность и в це-
лом на возможность возделывания того 
или иного сорта в условиях нетипичной 
для него длины дня. Идентификация ре-
цессивных аллелей генов, ответственных 

за фотопериодическую чувствительность 
в сортах сои, является важным шагом в 
селекции и создании новых адаптивных и 
продуктивных сортов. Этот признак у сои 
контролируется генами E (Early). На се-
годняшний день известно двенадцать та-
ких генов, но наиболее существенный 
вклад в снижение чувствительности вно-
сят гены Е1–Е4 [2]. 

Ген Е1 контролирует фактор тран-
скрипции, выполняющий роль репрессора 
цветения. Для Е1 идентифицировано 
шесть аллелей, из которых e1-nl и e1-fs 
приводят к раннему цветению и полному 
подавлению экспрессии Е1, e1-as опреде-
ляет среднюю продолжительность цвете-
ния и частично подавляет действие Е1 [3; 4].  

Ген Е2 – ингибитор цветения в услови-
ях длинного дня, рецессивный аллель e2-ns, 
вызванный нонсенс-мутацией, имеет вто-
рое по важности значение в снижении 
фотопериодической реакции сои [2]. 

Гены Е3 и Е4 контролируют экспрес-
сию фитохрома А (GmPhyA3 и 
GmPhyA2), который воздействует на цве-
тение при разном соотношении красного 
света к дальнему красному (R/FR). При 
высоком R/FR в условиях длинного дня 
усиливается эффект гена Е3, а при низком – 
Е4. Также они запускают экспрессию Е1, 
из-за чего наступает позднее цветение и 
при коротком, и при длинном дне. Но  
рецессивные аллели е3 и е4 снижают чув-
ствительность к фотопериоду и способ-
ствуют раннему цветению в обоих 
условиях [5; 6; 7]. 

В настоящее время молекулярные ме-
тоды, такие как ДНК-маркирование, ста-
ли неотъемлемой частью исследований в 
области генетики растений. С помощью 
маркеров возможно эффективно выявлять 
гены хозяйственно ценных признаков и 
контролировать их передачу от донора к 
реципиенту, что открывает новые пер-
спективы для усовершенствования селек-
ционных программ.  

Целью нашего исследования было 
идентифицировать гены фотопериодиче-
ской чувствительности в генотипах сои с 
использованием молекулярных маркеров. 

Материалы и методы. Исследования 
проводили в лаборатории молекулярно-
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генетических исследований отдела био-
логических исследований ФГБНУ ФНЦ 
ВНИИМК. Объектом исследования слу-
жили шесть сортов (Баргузин, Элана, 
Рысь, Мамонт, Свапа, Арлета), пять ли-
ний поколений F6–F7 (2501, 2502, 2504, 
2507, 2508), являющихся родительскими 
линиями пяти гибридов F1: гибрид 1 
(2502 × Арлета), гибрид 2 (Арлета × 
2502), гибрид 3 (2502 × 2507), гибрид 4 
(2502 × 2508), гибрид 5 (2504 × 2501). 
Контрольными вариантами по генам Е1, 
Е2, Е3 и Е4 выступали сорта Вильямс 82 
и Harosoy, аллели данных генов ранее 
идентифицированы и описаны в литера-
туре [3; 9]. 

Для экстракции ДНК использовались 
осевые органы зародыша, без предвари-
тельного проращивания. Выделение ДНК 
проводили с использованием набора реа-
гентов для экстракции ДНК Экстран-3 
(Синтол, РФ). Предварительно расти-
тельный материал измельчали с помощью 
гомогенезатора KZ-III-FP (Servicebio, 
КНР). Определение качества и количества 
выделенной ДНК осуществляли на мик-
роспектрофотометре Nano-300 (Allsheng, 
КНР) в 3-кратной повторности на основа-
нии измерения оптической плотности 
раствора при длине волны 260 нм для 
нуклеиновых кислот (НК), 280 – для бел-
ков и фенолов, 230 – для других органи-
ческих соединений. Оптимальным 
соотношением оптических плотностей, 
полученных при 260/280 нм и 260/230 нм, 
считали значение от 1,8 до 2,2.  

ПЦР проводили в 25 мкл реакционной 
смеси, содержащей 2,5 мкл 10x ПЦР-
Буфер-Б; 0,2 мM каждого dNTP; по 10 пМ 
каждого праймера; 100 нг матричной 
ДНК и 1 ед. SynTaq ДНК-полимеразы 
(Синтол, РФ). Амплификация выполня-
лась в термоциклере GeneExplorer GE-96S 
(BIOER, Китай). 

Для маркирования были выбраны че-
тыре гена, отвечающие за чувствитель-
ность к фотопериоду: E1, Е2, Е3 и Е4. Для 
идентификации исследуемых генов ис-
пользовались ДНК-маркеры, ранее разра-
ботанные зарубежными и отечественными 
авторами, которые представлены в табли-
це 1. 

 

Таблица 1 
  

Молекулярные маркеры, примененные  

в исследовании 
 

Ген 

Лока-

лиза-

ция 

(хро-

мо-

сома) 

Последовательность 

праймеров 

Длина  

ПЦР-продуктов,  

п.н. 

Источ-

ник 

E1 6 

F
1
1: CACTCAAATTA 

AGCCCTTTCA 

R
2
1: TCCGATCTCAT 

CACCTTTCC 

F2: GGGAGCAGTG 

TCAAAAGAAGAG 

R2: GTGCTATCCCT 

TAGTTAATTAAATA 

F3: GGGAGCAGTGT  

CAAAAGAAGAC 

R3: GTGCTATCCCT 

TAGTTAATTAAATT 

 

 

E1/e1-as/e1-fs – 547 

 

Е1 – 1403 

 

 

 

e1-as – 1403 

 

 

[2] 

 

[8] 

 

Е2 10 

F: GAAGCCCATCAG 

AGGCATGTCTTATT 

R: AAGCCTATGC 

CAGCTAGGTATTT 

E2 – 130 

e2-ns – 107+23 

 

[3] 

Е3 19 

F: TGGAGGGTATT  

GGATGATGC 

R1: CTAAGTCCGC 

CT CTGGTTTCAG 

R2: CGGTCAAGAGC 

CAACATGAG 

R3: GTCCTATACAA 

TTCTTTACGACG 

 

 

E3-Mi – 1339 

E3-Ha – 558 

e3-tr – 275 

 

 

 

[6] 

E4 20 

F: AGACGTAGTG 

CTAGGGCTAT  

R1: GCATCTCGCAT  

CACCAGATCA 

R2: GCTCATCCCTT 

C GAATTCAG 

E4 – 1229 

e4-SORE-1 – 837 

 

[5] 

1 – прямой праймер 
2 – обратный праймер 

 
Параметры амплификации: предвари-

тельная денатурация (95 ℃) – 5 мин;      
40 циклов: денатурация (95 ℃) – 10 сек, 
гибридизация (55–60 ℃) – 20 сек, элонга-
ция (72 ℃) – 35 сек; финальная элонгация 
(72 ℃) – 5 мин. 

Продукты амплификации с парой 
праймеров Е2FR обрабатывали эндо-
нуклеазой рестрикции DraI, согласно 
протоколу изготовителя (СибЭнзим, РФ).  

Разделение ПЦР-продуктов методом 
электрофореза в 2%-ом агарозном геле 
проводили в камере для горизонтального 
электрофореза SE-2 (Хеликон, РФ). Пара-
метры силы тока и напряжения – 90 mA, 
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180 V. Гели окрашивали бромидом эти-
дия и визуализировали фрагменты ДНК 
при помощи гель-документирующей си-
стемы GenoSens Touch 2200 в УФ-свече-
нии. Размер фрагментов определяли с 
помощью маркеров молекулярного веса 
100–1000 п.н. (Синтол, РФ) и 100 + bp 
DNA Ledder (Евроген, РФ). 

Результаты и обсуждение. Для иден-
тификации аллелей гена Е1 в изучаемых 
генотипах использовали три пары прай-
меров. Праймеры Е1F1R1 являются об-
щими для доминантного Е1 и 
рецессивных аллелей е1-as, e1-fs. Отсут-
ствие гибридизации свидетельствует о 
наличии рецессивного аллеля e1-nl. 
Праймеры на Е1 и е1-as амплифицируют 
фрагменты одной длины 1403 п.н., но 
имеется одна нуклеотидная замена, в свя-
зи с чем аллель e1-as вносит изменения в 
работу гена. Праймеры Е1F2R2 гибриди-
зуются только в образцах с наличием ал-
леля Е1, а Е1F3R3 – только с аллелем e1-
as. В нашей работе все проанализирован-
ные образцы характеризовались наличием 
аллеля e1-as (рис. 1а), кроме сорта Мамонт, 
у которого был идентифицирован аллель 
Е1 (рис. 1б). Аллель e1-nl выявлен не был. 

 

 
 

Рисунок 1 – Электрофоретические спектры 
ПЦР-продуктов, полученных с помощью 

праймеров Е1F3R3 (а) и Е1F2R2 (б).  
Дорожки: а) 1 – Вильямс 82; 2 – Harosoy;  

3 – Баргузин; 4 – Мамонт; 5 – Рысь; 6 – Элана;  

7 – Свапа; 8 – Арлета; 9 – 2501; 10 – 2502; 11 – 2504; 

12 – 2507; 13 – 2508;  

б) 1 – Вильямс 82; 2 – Harosoy; 3, 4 – Мамонт;  

5, 6 – Свапа; 7, 8 – Элана 

Для изучения аллельного состояния 
гена Е2 применяли СAPS-маркер, кото-

рый идентифицировал фрагмент длиной 
130 п.н. во всех образцах. Отличие в нук-
леотидных последовательностях доми-
нантного аллеля Е2 от рецессивного е2-ns – 
однонуклеотидная замена аденина на   
тимин, которая затрагивает сайт распо-
знавания эндонуклеазы DraI. Поэтому 
после проведения гидролиза ампликоны, 
имеющие данную трансверсию, разрезают-
ся на фрагменты длиною 107 и 23 п.н., что 
соответствует рецессивному аллелю е2-ns. 
Фрагменты с аденином не подвергаются 
рестрикции, что свидетельствует о нали-
чии в этих образцах доминантного аллеля 
Е2. В исследуемой выборке у всех образ-
цов идентифицирован рецессивный ал-
лель е2-ns (рис. 2). Только у сорта 
Вильямс 82 обнаружен аллель Е2, что со-
ответствует литературным данным [4]. 

 

 
 

Рисунок 2 – Электрофоретические спектры 
ПЦР-продуктов, полученных с помощью 

пары праймеров Е2 (после обработки DraI).  
Дорожки: 1 – Баргузин; 2 – Элана; 3 – Рысь;  
4 – Мамонт; 5 – Свапа; 6 – Арлета; 7 – 2501;  

8 – 2502; 9 – 2504; 10 – 2507; 11 – 2508;  
12 – Вильямс 82; 13 – Harosoy 

 

Ген Е3 имеет четыре аллеля (E3-Mi, 
E3-Ha, e3-tr, e3-fs), два из которых рецес-
сивные: e3-tr и e3-fs. В нашем исследова-
нии мы идентифицировали только аллели 
Е3-На и е3-tr. Маркер аллеля Е3-Ha име-
ет длину фрагмента в 558 п.н., был обна-
ружен у сортов Рысь, Мамонт, Свапа, 
линий 2501, 2502 и 2508, а также у гибри-
да 4. Маркер аллеля e3-tr – 275 п.н. 
наблюдался у сортов Элана, Баргузин и 
Арлета, линий 2504 и 2507. У гибридов 1, 
2, 3 и 5 ген Е3 находится в гетерозигот-
ном состоянии (Е3-Ha/e3-tr) (рис. 3). Но 
важно отметить, что аллель e3-fs отлича-
ется от аллеля E3-Ha инсерцией тимина, 
которая является фреймшифт-мутацией 
(мутация рамки считывания), в результате 
происходит сдвиг рамки считывания при 
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транскрипции мРНК. Это приводит к по-
явлению стоп-кодона в экзоне 1 и преж-
девременной терминации синтеза белка 
[9]. Поэтому, потенциально, при иденти-
фикации аллеля Е3-Ha доминантный    
аллель может быть ошибочно идентифи-
цирован как рецессивный. Точное опре-
деление e3-fs возможно секвенированием 
амплифицированной последовательности 
[8], но в нашей работе этого не проводи-
лось.  

 

 
 

Рисунок 3 – Электрофоретические спектры 
ПЦР-продуктов, полученных с помощью 

праймеров на ген Е3.  
Дорожки: 1 – Вильямс 82; 2 – Harosoy; 3 – Баргузин; 
4 – Элана; 5 – Рысь; 6 – Мамонт; 7 – Свапа; 8 – 2501; 

9 – 2502; 10 – 2504; 11 – 2507; 12 – 2508;  
13 – Арлета; 14 – Гибрид 1; 15 – Гибрид 2;  

16 – Гибрид 3; 17 – Гибрид 4; 18 – Гибрид 5 

 

Из литературы известно, что ген Е4 
имеет широкое разнообразие рецессив-

ных аллелей (е4-SORE-1, e4-kes, e4-oto, 
e4-tsu, e4-kam), но наиболее распростра-

нен аллель е4-SORE-1, остальные харак-
терны для сортов китайской и японской 
селекции [5]. Данный е4-специфичный 

маркерный фрагмент ДНК длиной 837 п.н. 
выявлен в сортах Элана, Баргузин, Свапа 
и линии 2508. Все остальные генотипы 

характеризуются доминантным аллелем 
Е4 – 1229 п.н. (рис. 4). Однако стоит от-

метить, что у линии 2502 присутствует 
аллель Е4, у 2508 – е4-SORE-1, а их ги-
брид 4 находится в гомозиготном состоя-

нии по Е4, что может быть вызвано 
ошибкой отбора растений из общей попу-

ляции линии 2508, которая представлена 
поколением F6, где еще продолжается 
расщепление гибридной популяции. 

 

 
 

Рисунок 4 – Электрофоретические спектры 
ПЦР-продуктов, полученных с помощью 

праймеров маркера гена Е4.  

Дорожки: 1 – Вильямс 82; 2 – Harosoy; 3 – Баргузин; 

4 – Элана; 5 – Рысь; 6 – Мамонт; 7 – Свапа; 8 – 2501; 

9 – 2502; 10 – 2504; 11 – 2507; 12 – 2508;  

13 – Арлета; 14 – Гибрид 1; 15 – Гибрид 2;  

16 – Гибрид 3; 17 – Гибрид 4; 18 – Гибрид 5 

 
Известно, что генотипы с максималь-

ным количеством рецессивных аллелей 

снижают чувствительность к фотоперио-
ду у сои в северных и южных широтах, 

обеспечивая раннее цветение и созрева-
ние [7]. Результаты идентификации генов 
Е1-Е4 у всех изученных генотипов сои 

представлены в таблице 2.  
 

Таблица 2  
 

Результаты оценки генотипов сои  

по молекулярным маркерам 
и группе спелости 
 

Сорт 

Ген/аллель Груп-
па 

спе-
ло-

сти* 

E1/e1-as Е2/е2-ns E3-Ha/e3-tr E4/e4-SORE 

Вильямс 82 (к) e1-as E2 E3-Ha E4 – 
Harosoy (к) e1-as е2-ns E3-Ha E4 – 

Баргузин e1-as е2-ns e3-tr e4-SORE-1 2 

Элана e1-as e2-ns e3-tr e4-SORE-1 2 

Рысь e1-as е2-ns E3-Ha E4 4 

Мамонт E1 е2-ns E3-Ha E4 5 

Свапа e1-as е2-ns E3-Ha e4-SORE-1 3 

Арлета e1-as е2-ns e3-tr E4 3 

Линия 2501 e1-as е2-ns E3-Ha E4 4 

Линия 2502 e1-as е2-ns E3-Ha E4 4 

Линия 2504 e1-as е2-ns e3-tr E4 4 

Линия 2507 e1-as е2-ns e3-tr E4 3 

Линия 2508 e1-as е2-ns E3-Ha e4-SORE-1 3 

Гибрид 1 
2502 × Арлета 

e1-as е2-ns 
E3-Ha/  
e3-tr 

E4 3 

Гибрид 2 
Арлета × 2502 

e1-as е2-ns 
E3-Ha/  
e3-tr 

E4 3 

Гибрид 3 
2502 × 2507 

e1-as е2-ns 
E3-Ha/  
e3-tr 

E4 3 

Гибрид 4 

2502 × 2508 
e1-as е2-ns E3-Ha E4 4 

Гибрид 5 

2504 × 2501 
e1-as е2-ns 

E3-Ha/  

e3-tr 
E4 3 

Примечание* – 2 – от очень ранней до ранней,      

3 – раннеспелая, 4 – среднеранняя, 5 – среднеспелая 
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Исходя из полученных данных можно 
заключить, что наибольшим количеством 
рецессивных аллелей отличились сорта 

Элана и Баргузин (e1/e2/e3/e4), и в усло-
виях Краснодарского края они входят в 

группу очень раннеспелых. Образцы, 
имеющие в своем генотипе по одному 
доминантному аллелю (e1/e2/E3/e4; 

e1/e2/e3/E4), – Свапа, Арлета, линии 2507, 
2508, относятся к ранней группе спело-

сти, однако линия 2504 среднераннеспе-
лая. Сорт Рысь, линии 2501 и 2502, 
имеющие в своем составе два доминант-

ных аллеля (e1/e2/E3/E4), относятся к 
среднеранней группе спелости. И 

наибольшее количество доминантных ал-
лелей у сорта Мамонт (E1/e2/E3/E4), что 
определяет его как среднеспелый. 

Анализ гибридных комбинаций пока-
зал, что из изученных молекулярных мар-

керов только у двух удалось определить 
наследование: маркер на ген Е3 наследу-
ется кодоминантно, а на Е4 – предполо-

жительно доминантно. Маркеры, 
имеющие кодоминантное наследование 
позволяют контролировать наличие жела-

емых генов в потомстве. Так, гетерози-
готными по Е3 являются гибриды 1, 2, 3 и 

5. У всех этих гибридных комбинаций 
родительские линии отличаются аллель-
ным состоянием данного гена. По про-

должительности вегетационного периода 
они относятся к раннеспелым и средне-

ранним, как и родительские формы. В ре-
зультате скрещиваний растения всегда 
внутри комбинации отличаются по веге-

тационному периоду. В некоторых ком-
бинациях формируются растения от 

раннеспелых до среднеспелых, в других 
могут быть представлены в диапазоне 
двух групп спелости в зависимости от то-

го, насколько отличаются родительские 
формы. Гибрид 4 (е1/e2Е3/Е4) по резуль-

татам полевой оценки среднеранний, как 
и его родительские формы. Наследование 
маркеров генов Е1, Е2 не определено, так 

как родительские линии по ним не отли-
чаются друг от друга. 

Заключение. При помощи молекуляр-
ных маркеров генов фотопериодической 
чувствительности Е1–Е4 у изученных ге-

нотипов сои идентифицированы аллели, 
вносящие наибольший вклад в снижение 

чувствительности к длине дня. У сортов 
Элана и Баргузин выявлено наибольшее 
количество рецессивных аллелей. Анализ 

селекционных линий и гибридных ком-
бинаций показал эффективность исполь-

зования молекулярных маркеров для 
упрощения процесса отбора по данному 
признаку. 
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