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Сою [Glycine max (L.) Merr.] производят в 93 странах мира на 120,5 млн га. Возделывание этой культуры осущест-
вляют между 56° с. ш. (Российская Федерация) и 35–37° ю. ш. (Аргентина). В генофонде сои большое разнообра-
зие генотипов разных групп спелости, каждой из которых необходимы определенные тепло- и влагообеспеченность, 
а также продолжительность светового дня. Площадь выращивания конкретных сортов, как правило, ограничена уз-
ким широтным интервалом. Актуальная проблема современности — создание скороспелых сортов, позволяющих рас-
ширять производственные посевы к северу. К настоящему времени у сои определено 12 главных локусов (E1–E11 и J), 
контролирующих сроки цветения и реакцию на фотопериод. От аллельных комбинаций и взаимодействия этих локусов 
зависят сроки созревания и, в конечном счете, адаптация культуры к разным широтам. Эти локусы картированы, 
и для части из них идентифицированы гены, охарактеризовано их аллельное разнообразие, описаны механизмы их 
функционирования и взаимодействия. В данном обзоре изложены современные представления о структуре и харак-
тере взаимодействия молекулярно-генетических детерминант скороспелости сои, регулирующих сроки ее цветения 
и созревания при разном фотопериоде и их влияние на другие признаки, включая характер роста и продуктивность. 
В итоге сформировано представление об оптимальном для северных широт генотипе, с сочетанием аллелей, обеспе-
чивающих самое раннее цветение и созревание в сравнительно северных областях с длинным световым днем.
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Genetic mechanisms underlying the expansion 
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Soybean [Glycine max (L.) Merr.] is produced in 93 countries of the world on 120.5 million hectares. The production area 
of the crop is located between 56°N. (Russian Federation) and 35-37°S (Argentina). In the gene pool of the crop, there is a wide 
variety of genotypes of different maturity groups, which every has a relatively narrow latitudinal adaptability, which depends 
on heat and moisture supply and the duration of photoperiod. An urgent problem of our time is the creation of early maturated 
varieties which allow to expand soybean cultivation to the north. In soybean 12 major loci (E1–E11 and J) have been identified, 
which control the flowering initiation and the response to the photoperiod. The time of maturation, photothermal response 
and, ultimately, the adaptation of the crop to different latitudes also depend on various allelic combinations and the interaction 
of these loci. All these loci have been mapped, and for some of them genes have been identified, their allelic diversity has been 
characterized and the mechanisms of their functioning and interaction have been described. But the molecular-genetic nature 
of the early maturity of soybean has not yet been revealed in detail. This review presents the current understanding of the struc-
ture and nature of the interaction of molecular genetic determinants of early maturity of soybean, which regulate the timing 
of its flowering and maturation at different photoperiods and their influence on other plant traits, including the type of growth 
and productivity. As a result, an idea of the optimal genotype for northern latitudes was proposed, with a combination of alleles 
providing the earliest flowering and maturation in relatively northern regions with a long day.

Keywords: soybean; Glycine max; early maturity; loci; photoperiod; allelic combinations; northern latitudes.
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ВВЕдЕНИЕ
Сою [Glycine max (L.) Merr.] выращивают в обшир-

ном диапазоне географических широт в обоих полу-
шариях земного шара в 93 странах на площади более 
120,5 млн га [1]. Ее современной северной границей мож-
но считать 56-ю параллель северной широты в Российской 
Федерации, а южной — 35–37° ю. ш. в Аргентине. Центр 
происхождения культуры — южная зона умеренного кли-
матического пояса Северо-Восточного Китая [2]. История 
сои — это расселение культуры к северу и к югу от центра 
происхождения и адаптация вида к условиям различной 
длины дня, различных режимов увлажнения и темпера-
туры, других агроклиматических параметров. Главные ли-
митирующие факторы производства сои на разных широ-
тах — тепло-, влагообеспеченность и продолжительность 
светового дня [3–5]. Продвижение сои к северу опреде-
ляется созданием скороспелых сортов, что затрудняется 
тем, что соя — короткодневное растение с явно выра-
женной фотопериодической чувствительностью (ФПЧ). 
При удлинении светового дня начало цветения задер-
живается, а наиболее чувствительные к фотопериоду 
сорта остаются на вегетативной стадии. При этом уси-
ливается рост вегетативной массы. Однако существу-
ют формы со слабой или почти нейтральной ФПЧ [6]. 
Поэтому при поиске сортов сои для продвижения ее ареа-
ла возделывания к северу необходимо идентифицировать 
генетические детерминанты ее чувствительности/нечув-
ствительности к фотопериоду.

Противоположная осеверению задача в мировом рас-
тениеводстве — продвижение сои в тропические широты, 
где большинство сортов резко сокращают продолжитель-
ность периода до цветения, рост и семенную продуктив-
ность. Ключевую роль для продвижения сои в эти регионы 
сыграло придание сортам признака длинного ювенильно-
го периода (LJ) в конце 1970-х годов [7, 8].

Цель данной работы — провести обзор генетических 
механизмов, определяющих скороспелость сои и позво-
ляющих расширить ареал ее производства к северу.

1. Разнообразие генофонда сои по срокам 
созревания и реакции на фотопериод

По используемому в ВИРе Международному класси-
фикатору СЭВ рода Glycine Willd. у сортов сои проходит 
от 80 до 150 и более дней от всходов до созревания [9]. 
По классификации, созданной в США, различают 13 групп 
спелости, что соответствует широтному производству раз-
личных сортов. Изначально в США, основываясь на име-
ющемся генофонде, различали 7 групп спелости (MG — 
maturity group) — MGI–VII. По мере создания скороспелых 
сортов для продвижения на север страны и в Канаду 
были добавлены еще три: MG0, MG00, MG000. Для про-
движения в более низкие южные широты группы спело-
сти увеличили так же на три ранга — MGVIII–X. В кол-
лекции США к различным группам спелости отнесено 

следующее число образцов: 000 — 147, 00 — 536, 0 — 1176, 
I — 1745, II — 2071, III — 1985, IV — 4108, V — 2721, 
VI — 1551, VII — 944, VIII — 913, IX — 0, X — 1 [10].

Выявление образцов более раннеспелых, чем MG000, 
в генофонде северокитайских сортов и сортов из Амур-
ской области России привело к предложению еще одного 
ранга скороспелости — MG0000. Такие генотипы иссле-
дователи назвали сортами холодных регионов высоких 
широт (HCR — high-latitude cold regions) [11].

Следует отметить, что американскую и российскую 
классификации соотнести не просто, поскольку, как ска-
зано выше, конкретные сорта имеют ограниченный ши-
ротный диапазон, что связано как с фотопериодом, так 
и суммой активных температур в конкретном широтном 
поясе. Это сопоставление затруднительно уже потому, 
что соевый пояс в США располагается в диапазоне ши-
рот 27–49° с. ш., то есть его северная граница находится 
на широте Волгограда. Следовательно, северные пределы 
соесеяния в США, Китае и РФ разные.

В генофонде сои существует большое разнообразие 
по отношению к длине дня. В Международном классифи-
каторе различают 5 групп ФПЧ: от очень высокой до очень 
низкой [9]. В коллекции сои ВИР насчитывается 7 тыс. об-
разцов культурной сои. По результатам оценки коллек-
ции в условиях Краснодарского края как скороспелые 
(созревающие за период до 110 дней) были охарактери-
зованы 2,5 тыс. образцов. Из них в полевом опыте в Ле-
нинградской области было изучено более 2000 образцов 
из 43 стран мира, и только 400 образцов (из 33 стран) ока-
зались способны сформировать в этих условиях всхожие 
семена, что указывает на их слабую ФПЧ и не высокие 
требования к теплу [6].

В фотопериодическом опыте, выполненном в Ленин-
градской области, коэффициент ФПЧ, оцениваемый как от-
ношение продолжительности периода от всходов до цве-
тения на естественном длинном дне (ДД), достигающем 
18 ч 46 мин, и на 12-часовом коротком дне (КД) варьировал 
от 1,0 до 2,4. Из 94 изученных образцов наименьшую ФПЧ 
(от 1,0 до 1,15) имели 35 образцов, в том числе сорт Свет-
лая, созданный в Рязанской области, и выделенные в Ле-
нинградской области в результате многократных отборов 
экспериментальные образцы ПЭП 17, ПЭП 18 [12].

2. Гены, определяющие скороспелость сои
К настоящему времени большинство исследователей 

выделяют 12 локусов, контролирующих время цветения 
и созревания у сои — Е1–Е11 и J. Из них Е1, Е2 и Е3 были 
описаны в 70-х годах ХХ в [13, 14], Е4 и Е5 — в 80-х [15, 16], 
Е6 и J — в 90-х [17, 18]. В начале двухтысячных был опи-
сан ген Е7 [19], с 2010 по 2017 г. — гены Е8, Е9 и Е10 
[20–24], а в 2019 г. — Е11 [25]. Положение этих локусов 
на хромосомах картировано [26]. Для локусов E1–E4, 
E9, Е10 идентифицированы гены и охарактеризова-
но их аллельное разнообразие, описаны механизмы их 
функционирования и взаимодействия [24, 27, 28].
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В 2010 г. был секвенирован геном сои (G. max) аме-
риканского сорта Williams 82. Он состоит из 20 хромо-
сом (2n = 40). Размер генома составляет 1115 Мб [29]. 
Из 1,1 млрд пар оснований ДНК сои описаны и анноти-
рованы 85 %. Выяснено, что 78 % генов расположены 
в дистальных районах хромосом, что составляет менее 
половины всего генома, но отвечает почти за всю генети-
ческую рекомбинацию. Секвенирование выявило, что соя 
палеополиплоид. В процессе эволюции геном гипотети-
ческого предка сои претерпел две полногеномные дупли-
кации — 59 и 13 млн лет назад, в результате чего почти 
75 % генов вида присутствуют в геноме в нескольких эк-
земплярах. Гомологичные блоки, в среднем содержащие 
75 генов (от 8 до 1377), наблюдаются в двух-трех хромо-
сомах. Два события дупликации генома сопровождались 
диверсификацией и потерей некоторых генов, а также 
многочисленными перестройками хромосом, поэтому 
в настоящее время геном сои организован, как у ди-
плоидных организмов [30]. Показано, что геномы дикой 
(G. soja Sieb. et Zucc.) и культурной сои отличаются не бо-
лее чем на 0,31 %, и дикая соя так же палеополиплоид [31]. 
Большинство из идентифицированных генов культур-
ной сои имеют гомеологичные копии, образовавшие-
ся при полиплоидизации предка сои [30]. Дупликация 
и дальнейшая диверсификация дуплицированных копий 
в настоящее время рассматриваются как основа гибкости 
и разнообразия реакций, определяющих сроки начала 
цветения в различных условиях среды.

В дополнение к основным генам выявлено множе-
ство QTL (от англ. Quantitative Trait Loci — локусы коли-
чественных признаков), контролирующих время цветения 
и созревания. В 1990-х годах появились данные о связи 
определенных QTL со сроками созревания сои [32, 33], 
при этом некоторые QTL имели плейотропное влияние 
не только на даты цветения и созревания, но и на ряд 
морфологических признаков [34]. Затем в первом деся-
тилетии XXI в. было показано, что среди QTL, влияющих 
на сроки цветения и созревания, могут быть выделены 
основные и менее значимые, вносящие модифицирующий 
эффект [35], а также продолжался анализ плейотропного 
действия выявленных QTL [36–38]. Выявлялась привязка 
QTL к участкам хромосом [39, 40] и зависимость от од-
них и тех же QTL одновременно очень разных признаков 
(например, сроков созревания и проявления пигмента-
ции на семенах или сроков цветения и клейстогамного 
опыления в бутонах) [41, 42]. Дальнейшие исследова-
ния показали возможность сопоставления генов фото-
периодической чувствительности и QTL, определяющих 
сроки цветения и созревания [43–45]. Было показано, 
что схожий контроль сроков цветения у сортов различно-
го происхождения могут осуществлять разные QTL [46]. 
Продолжалось сопоставление QTL и известных генов 
фотопериодической чувствительности [46–49]. Показано, 
что главный QTL, определяющий задержку цветения у ди-
кой сои, оказывает схожее воздействие на культурную сою 

(при межвидовом скрещивании) [50]. Для гена, удлиняю-
щего ювенильную стадию, так же выявлены соответству-
ющие QTL [51].

Набор генов, контролирующих время цветения, эво-
люционно консервативен. На модельных растениях (ара-
бидопсис и рис) достигнуты большие успехи в понимании 
механизмов, контролирующих цветение в ответ на се-
зонные изменения продолжительности дня и темпера-
туры [52–54]. Для арабидопсиса создана база данных, 
включающая более 300 генов, регулирующих время цве-
тения [55]. В геномной последовательности сои по гомо-
логии с данными генами арабидопсиса выявлено 844 гена, 
найдены гены-кандидаты для некоторых локусов, кон-
тролирующих цветение сои [26, 56, 57]. На основе анализа 
нуклеотидного полиморфизма были разработаны аллель-
специфичные маркеры для определения генотипов Е1–Е4 
[58–62] и аналогично для E7 [63], E8 [64], E9 [22], E10 [24, 65] 
и J [66, 67] (рис. 1).

Указанные гены и QTL оказывают различное влияние 
на цветение сои и играют разную роль в фотопериодиче-
ской реакции [68, 69]. Кроме того, взаимодействуя друг 
с другом и со средой, они оказывают сильное влияние 
не только на время цветения и созревания, но и на мор-
фологию растений, их продуктивность и толерантность 
к стрессорам. Период вегетации, то есть общее время 
развития растения, делится на вегетативную и репродук-
тивную стадии, при этом их соотношение отражает факт 
соответствия развития сои температуре и фотопериоду 
[70, 71], определяя ее адаптацию к месту возделывания. 
Это предполагает очень тонкую настройку генетическо-
го аппарата сои. Для максимально точного соответствия 
длительности отдельных стадий и всего периода вегета-
ции к местному климату необходимо использовать гене-
тическую изменчивость, имеющуюся в генофонде.

В 2010 г. был создан атлас транскриптома сои [72]. 
Были секвенированы кДНК 57 352 генов из 14 различ-
ных тканей сои. Выявлены тканеспецифичные различия 
в уровне экспрессии разных генов. Атлас экспрессии 
генов сои используется в сравнительных исследованиях 
с модельными объектами Medicago truncatula Gaertn., 
Lotus japonicus (Regel) K. Larsen, Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh. [73].

3. Молекулярно-генетические механизмы, 
детерминирующие время цветения 
и созревания сои

Доминантные аллели в локусах Е1–Е4, Е7, Е8, Е10 за-
держивают время цветения и созревания, а доминантные 
аллели в локусах E6, Е9, Е11 и J, наоборот, способствуют 
раннему цветению.

Ген E1. Среди выявленных генов Е1 оказывает са-
мое выраженное воздействие на инициацию цветения 
[28, 68, 74]. Он кодирует бобово-специфичный транс-
крипционный фактор, содержащий В3-домен, который 
выполняет роль репрессора цветения. Для локуса E1 
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было идентифицировано 6 аллелей e1-as, e1-fs, e1-n1, 
e1-re, e1-p [27, 28], две из которых — нефункциональные 
аллели e1-nl, e1-fs — ассоциированы с ранним цветени-
ем в условиях ДД [27, 75]. Влияние аллелей e1-re, e1-p 
на цветение не определено [28]. Нефункциональные ал-
лели Е1 интенсивно отбирались в сравнительно северных 
широтах Азии: в Северном и Северо-Восточном Китае, 
а также на севере США [27, 76].

В исследовании Z. Xia и соавт. [27] образцы с аллелью 
e1-as проявляли средний срок цветения — средний фенотип 
между активной аллелью Е1 и неактивными аллелями е1. 

Таким образом e1-as была определена, как частично со-
храняющая функцию активной аллели Е1. Частично функ-
циональная аллель e1-as встречается всегда в раннеспе-
лых и среднеспелых сортах (MG000–MGIV), в том числе 
в сортах, адаптированных к северным широтам [77].

В геноме сои найдены 2 гомолога Е1 — E1-Lа и E1-Lb, 
располагающихся в прицентромерной области хромосомы 4, 
которая гомологична области хромосомы 6, где лока-
лизован Е1. Гены E1-L ингибируют цветение, подавляя 
экспрессию генов FT (Flowering locus T), но влияние E1-L 
слабее, чем у Е1 [78]. Нефункциональная аллель е1-lb, 

Рис. 1. Распределение генов-кандидатов, определяющих начало цветения и связанных с ними QTL, в геноме сои. Столбцы пред-
ставляют хромосомы сои. Серым цветом обозначены области, содержащие QTL, а более темные участки показывают перекрытия 
между различными QTL. Локусы E1, E2, E3, E7, E8, E9 и J показаны с левой стороны хромосом, а соответствующие молекулярные 
маркеры обозначены черным. Знаки вопроса рядом с локусами указывают на то, что соответствующие гены этих QTL остаются 
неизвестными. Синие линии на хромосомах указывают на положение соевых ортологов генов цветения у арабидопсиса. Ортологи, 
расположенные в QTL, помечены как символы гена Arabidopsis синим цветом, а красные буквы обозначают охарактеризованные 
гены, соответствующие QTL (по: Zhang и соавт., 2017 [26])
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несущая однонуклеотидную делецию в кодирующей 
части, определяет нечувствительность к фотопериоду 
независимо от гена Е1 и выявлена среди сортов Даль-
него Востока России, слабо чувствительных к фотопе-
риоду [79]. Экспрессия Е1, E1La и E1Lb активируется 
в условиях ДД и сильно подавляется в условиях КД, 
причем ингибирование зависит от продолжительности 
темновой фазы при КД, а ее прерывание приводит к ре-
активации генов и, как следствие, позднему цветению 
[27, 78, 80].

У арабидопсиса и риса гомологи гена Е1 идентифици-
рованы не были [27]. Однако у M. truncatula был найден 
гомолог Е1 (MtEL1), который также ингибирует цветение, 
а у Phaseolus vulgaris L. установлен гомолог (PvE1L), 
не оказывающий влияния на цветение [81].

Ген E2. Локус Е2 — ингибитор цветения, при ДД об-
условливает позднее цветение. Рецессивная аллель e2-ns 
имеет нонсенс-мутацию, приводящую к появлению пре-
ждевременного стоп-кодона. Локус Е2 — второй по зна-
чимости в регулировании фотопериодической чувстви-
тельности цветения, ортолог гена GIGANTEA арабидопсиса 
(GmGIa) [60].

У сои выявлено всего 3 ортолога GIGANTEA (GmGIa, 
GmGIb и GmGIc), их функции различаются, при этом 
GmGIa (Е2) вовлечен в регуляцию циркадного ритма 
и процессов цветения [60, 82]. У сортов с генотипом е2е2 
наблюдалась ответная реакция на световое воздействие, 
что свидетельствовало о компенсаторной функции ор-
тологов, либо о том, что Е2 не вовлечен в светочувстви-
тельный контроль фотопериодизма [78]. В популяцион-
но-генетических исследованиях в Китае было выявлено 
3 гаплотипа Е2 (нефункциональный Н1 и функциональные 
Н2, Н3) как среди селекционных сортов G. max (GmGIa), 
так и диких образцов сои G. soja (GsGIa), из них H1, не-
сущий стоп-кодон в 10-м экзоне, наиболее распростра-
нен в Китае и наиболее эффективен для раннего цветения 
и, возможно, способствовал распространению доместици-
рованной сои [82].

Гены E3 и E4 кодируют изоформы фитохрома А — 
GmPhyA3 и GmPhyA2 — и контролируют цветение при вы-
соком и низком соотношении красного света к дальнему 
красному (R/FR) соответственно. Высокое значение R/FR 
наблюдается днем при хорошем освещении, а низкое — 
в сумерках, на закате, на восходе и при затенении. Высо-
кое значение R/FR в условиях ДД увеличивает эффекты 
аллелей E3, низкое R/FR активирует E4 [19, 58, 59, 83]. 
Нефункциональные аллели локусов Е3 и Е4 возникли не-
давно и независимо в разных сортах сои Восточной Азии 
[61, 84].

У сои известно еще 2 гена семейства PHYA — 
GmPHYA4 — гомолог Е3 и GmPHYA1 — гомолог Е4, 
функции которых требуют изучения [26, 58, 59, 85]. Было 
выявлено, что неактивные аллели GmphyA1 тоже контро-
лируют нечувствительность к фотопериоду в условиях ДД 
[58, 86].

Доминантные аллели Е3 и Е4 активируют экспрессию 
Е1 и определяют позднее цветение в условиях как КД, 
так и ДД. Рецессивные аллели e3, e4 контролируют не-
чувствительность к ДД и приводят к повышению экс-
прессии генов FT, что способствует цветению при ДД 
[58, 59, 78].

Локус Е5 замедляет цветение и созревание на ДД [16]. 
На основе QTL-анализа было определено расположе-
ние Е5 сходное с Е2. При картировании локуса Е5 по-
пуляция F2 не расщеплялась ожидаемым образом, 
что позволило усомниться в существовании гена Е5 
и предположить, что это лишь аллель Е2 [87].

Локусы Е6 и J картированы в хромосоме 4 и тесно 
сцеплены [66, 67, 88], генотип с доминантными аллеля-
ми Е6Е6 определяет раннее цветение и созревание. Меха-
низмы функционирования Е6 мало изучены, ген-кандидат 
пока не выявлен. Локус Е6 подавляет экспрессию локу-
са Е1, причем активную аллель Е1 подавляет сильнее, 
чем аллель е1-as. В свою очередь функционирование 
Е6 зависит от активной аллели Е1 (то есть доминант-
ная аллель Е1 оказывает эпистатический эффект на Е6). 
В генотипах с аллелями е1-ts/е1-fs локус Е6 теряет кон-
троль над цветением [22, 88].

Локус J — ортолог гена арабидопсиса Early Flowe-
ring 3 (ELF3) [66, 89]. ELF3 это высоко консервативный 
растительный ядерный белок, который играет важную 
роль в поддержании циркадных ритмов и контроле 
времени цветения у разных видов: и модельного ара-
бидопсиса, и различных сельскохозяйственных культур. 
У ДД-растений (например, арабидопсиса) ген ELF3 вы-
полняет функцию задержки цветения путем косвенного 
подавления экспрессии ключевого активатора цвете-
ния и его основной мишени FT [90]. У КД-растений ELF3 
индуцирует цветение, подавляя экспрессию ключевых 
FT-репрессоров (у сои прежде всего E1). Активная ал-
лель J контролирует раннее цветение сои. Неактивная 
аллель j отвечает за признак длинной ювенильной ста-
дии (LJ) — позднее цветение и высокую продуктивность 
в условиях КД. J имеет 6 нефункциональных аллелей j1–6 
и 2 слабые аллели j7–8. Белок ELF3 связывается с про-
мотором гена Е1 и подавляет транскрипцию Е1, что осла-
бляет репрессию геном Е1 двух важных генов FT (GmFT2a, 
GmFT5a) и способствует раннему цветению в условиях КД. 
Когда аллель J ослаблена, Е1 выходит из-под репрес-
сирующего действия и подавляет экспрессию FT, в ре-
зультате вегетативная фаза удлиняется. J функционирует 
в каскаде генов после Е3 и Е4. При КД фитохромные бел-
ки PHYA (E3, E4) подавляют экспрессию J [66].

Е7 — локус позднего цветения и созревания, однако 
этот локус оказывает наименьшее воздействие на за-
держку цветения. Был идентифицирован в условиях ДД. 
При ДД линии Е7Е7 характеризовались поздним цветением. 
Е7 картирован в хромосоме 6, на расстоянии 6,2 cM 
от локуса Е1 [19, 26]. Маркерами для локуса E7 яв-
ляются Satt100, Satt319 и Satt460 [63]. В этой области 
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располагаются 8 гомологов генов цветения, включая два 
гомолога SPA1 — ключевого регулятора пути передачи 
сигнала PHYA — Glyma06G241900 и Glyma06G242100. 
Предположительно, эти два гомолога могут быть канди-
датами на роль гена Е7 [26].

Е8 — локус имеет функцию подавления цветения. 
Сорта с генотипом E8E8, позднеспелые, сорта с неактив-
ными аллелями e8e8 отличаются ранним созреванием. 
E8 картирован в прицентромерной области хромосомы 4 
[26, 65]. В этой области располагаются 6 генов цветения, 
включая гомолог гена Е1 (Е1Lb), подходящих на роль 
кандидатов для Е8, а также QTL-продолжительности ре-
продуктивного периода (QTL-3-4, QTL-2-2), на проявление 
которых может влиять ген E8 [20, 78].

E8 может быть также связан и с проявлением локуса 
qRP-c-1, который был обнаружен в небольшой области 
1,8 сМ в группе сцепления C1 между маркерами Sat_404 
и Satt136. Ближайший маркер к обоим локусам — 
Sat_085 [20, 38], который, в свою очередь, тесно связан 
с геном GmCRY1a, участвующим в процессе регуляции на-
чала цветения сои [91, 92]. GmCRY1a контролирует выра-
ботку криптохромов, которые предположительно опосре-
дуют регулируемое светом развитие и рост растений [93]. 
Следовательно, qRP-c-1, скорее всего, связан с GmCRY1a 
и играет важную роль в развитии сои в течение репродук-
тивного периода [45].

Локус E9 обусловливает раннее цветение и созре-
вание. Был картирован в хромосоме 16 и определен 
как ортолог гена арабидопсиса FT(GmFT2a). У араби-
допсиса FT — ключевой активатор цветения. У сои вы-
явлено 12 гомологов FT [94, 95]. Из них 6 генов в экс-
перименте проявили способность активировать цветение 
у ft-мутанта арабидопсиса. Их профили экспрессии раз-
личаются в зависимости от ткани и стадии роста, что ука-
зывает на их субфункционализацию при цветении сои. 
Из этих 6 гомологов были изучены два: FT2a и FT5a, так 
как их экспрессия связана с изменениями фотопериода. 
GmFT5a способствует раннему цветению при ДД, тогда 
как GmFT2a — при КД [94–96]. GmFT2a и GmFT5a были 
секвенированы, проведен анализ их экспрессии. Разные 
уровни совместной экспрессии FT2a и FT5a напрямую регу-
лируют естественную вариацию времени цветения сои [96]. 
В GmFT2a всего обнаружено 17 полиморфных сай-
тов (10 SNPs, 2 инсерции, 5 SSRs). У раннеспелых со-
ртов выявлено 3 аллели: FT2a-TO, FT2a-HA, FT2a-HY. 
Аллель FT2a-ТО имеет делецию длиной 10 пн в промо-
торе 5'-UTR и SNP, которые не влияют на экспрессию. 
В первом интроне выявлена инсерция ретротранспозона 
SORE-1, которая ослабляет экспрессию гена, и цвете-
ние задерживается [22]. CRISPR-индуцированные му-
танты по гену GmFT2a отличаются задержкой цветения 
как в условиях ДД, так и КД [97]. Для GmFT5a было выяв-
лено 13 гаплотипов, для GmFT2a — 7 гаплотипов, из них 
GmFT5a-Hap2 / GmFT2a-Hap2 характеризуется самым 
ранним цветением [96].

Цветение, индуцированное белками FT, может начи-
наться независимо от количества транскриптов GmFT2a, 
GmFT5а. Гены GmFT2a, GmFT5а по-разному влияют 
на фотопериод. Экспрессия GmFT2a строго регулируется 
фотопериодическими изменениями и активируется сразу 
за установлением КД. У GmFT5а ответ на изменения фото-
периода постепенный: экспрессия вначале сохраняется 
на низком уровне даже в условиях ДД и активируется 
позднее в процессе развития [21, 94].

GmFT2a, GmFT5а у сои были определены основными 
мишенями сигнала в контроле цветения. Их продукты 
имеют флориген-подобные функции, то есть ускоряют 
начало цветения. Белки GmFT2a и GmFT5a взаимодей-
ствуют с фактором транскрипции bZIP GmFDL19, который 
способен связываться с цис-элементом ACGT промотора 
GmAP1. Далее комплекс FT/FD запускает трансформацию 
вегетативной меристемы во флоральную, активирует экс-
прессию гомологов генов формирования цветка APETALA1 
(GmAP1) и LEAFY (GmLFY) и GmSOC1, запускающих цве-
тение. Гомолог у сои — AP1, GmAP1, экспрессируется 
в цветке, особенно в чашелистиках и лепестках. Пред-
полагаемая модель цветения FT/FD-AP1 консервативна, 
и GmFDL19 может действовать как ключевой компонент 
в фотопериод-регулируемом пути цветения, контролиру-
емым GmFT2a и GmFT5a. Экспрессия FT2a, FT5a регулиру-
ется локусом Е1 (PHYA-опосредованная фотопериод-за-
висимая регуляция — E1-PHYA-путь) и его гомологами 
(Е1La, E1Lb), которые в свою очередь контролируются 
локусами Е3 и Е4 [23, 27, 78, 94].

В условиях ДД Е2 ингибирует экспрессию FT2a, веро-
ятно, через путь GI-Co, что приводит к позднему цвете-
нию. У сои 26 Co-подобных генов (CONSTANS), из которых 
четыре (GmCOL1a, GmCOL1b, GmCOL2a, GmCOL2b) имеют 
наибольшее сходство последовательности с Со-генами 
арабидопсиса [23]. GmCOL1a, GmCOL1b являются ключе-
выми активаторами цветения при КД, увеличивая экспрес-
сию GmFT5a в утренние часы и репрессорами при ДД [98]. 
Механизмы функционирования модуля GI-Co в регуляции 
генов FT мало изучены. На экспрессию GmFT5a влияния 
Е2 не было выявлено. Таким образом, GmFT2a и GmFT5a 
имеют частично сходные и частично отличающиеся пути 
регуляции [96, 98].

Ген GmFT1a — активируется в условиях ДД и инги-
бирует цветение и созревание, поддерживая вегетатив-
ный рост сои, что является полной противоположностью 
как по характеру экспрессии, так и по функции известным 
активаторам цветения GmFT2a и GmFT5a. Ген GmFT1a 
экспрессируется в листьях [50].

Ген GmFT2b имеет высокую гомологию с GmFT2a, 
его сверхэкспрессия способствует цветению в условиях 
ДД, неактивная аллель ингибирует цветение только в ус-
ловиях ДД. Для GmFT2b было определено 4 гаплотипа 
(Нар1–4), из них Нар3 характеризуется самым ранним 
цветением. Было выявлено активирующее влияние гена 
на экспрессию GmFT2a и GmFT5a в условиях ДД [99].
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Локус Е10 картирован в хромосоме 8. В локусе Е10 
был найден ген-кандидат — FT4 [24]. FT4 экспрессиру-
ется параллельно с Е1, активируется под действием ДД, 
приводя к позднему цветению, и блокируется в условиях 
КД, что приводит к раннему цветению. Функционирует FT4 
после Е1 как репрессор начала цветения сои [100].

Ген FT4 секвенирован. Выявлены несколько SNP 
между рецессивной и доминантной аллелями в интро-
нах и единичные SNP в нетранслируемом районе, UTR 
(GM08:44608620), 3'UTR (GM08:46607056) и в 4-м экзоне. 
SNP в 4-м экзоне (Е10 — АСТ, е10 — АТТ) приводит 
к замене треонина на изолейцин, что ведет к изменению 
функции белка. Эта аминокислотная замена располага-
ется очень близко к внешней петле, кодируемой 4-м эк-
зоном. Данная замена в генах FT и TFL1 (ген окончания 
цветения) выявляется во всех видах цветковых расте-
ний [101]. Такая замена в неактивной аллели е10 инду-
цирует раннее цветение. Однако генотип е10е10 редко 
выявлялся при изучении 300 канадских скороспелых об-
разцов сои, и механизмы, способствующие их цветению, 
определены не были [24].

Локус Е11 индуцирует раннее цветение и созревание 
в условиях ДД, играет важную роль в регуляции цветения 
и функционирует не зависимо от Е1. Картирован в хромо-
соме 7. Возможными генами-кандидатами были определе-
ны: Glyma07g48500, Glyma07g049000 и Glyma07g049200 — 
гомологи LHY (LATEELONGATEDHYPOCOTYL), CURT1B 
(CURVATURETHYLAKOID1B) и MTP3 (METALTOLERANCEPROTEIN 3) 
арабидопсиса соответственно [25].

Недавно показана явная связь ускорения начала цве-
тения сои геном GmFT2b-ox в условиях ДД [99]. Предпо-
лагается, что регуляция осуществляется за счет стиму-
лирующего воздействия на гены-активаторы цветения 
GmFT2a/2b.

4. Идентификации и изучение QTL, влияющих 
на сроки начала цветения

Имеется множество указаний на QTL, влияющих на сро-
ки начала цветения сои [38, 40, 102]. Есть вероятность 
идентичности некоторых из выделенных QTL и известных 
генов E1 [41, 102], E3 [42, 43], E4 [42], E7 [44], E11 [25] 
и LJ [51]. Данные о QTL сои описаны в базе данных 
SoyBase [103].

Для QTL (qDTF-J), найденного в хромосоме 16 рядом 
с GmFT5a, была выявлена редкая аллель ef (early flowe-
ring), встречающаяся в популяциях и культурной, и ди-
кой сои и активирующая экспрессию GmFT5a в услови-
ях ДД независимо от аллельного состояния локуса E1, 
что может способствовать приспособлению сои к север-
ным широтам. Предположительно, ген GmFT5a может 
быть кандидатом для qDTF-J [104].

Был идентифицирован ген GmPRR37 (qFT12-2) на хро-
мосоме 12, гомолог гена арабидопсиса APRR7, участву-
ющего в регуляции времени цветения. Ген GmPRR37 
при ДД подавляет экспрессию генов GmFT2a и GmFT5a 

и активирует экспрессию GmFT1a, что приводит к задерж-
ке инициации цветения. Не было выявлено влияния гена 
GmPRR37 на экспрессию генов J (GmELF3), E2 (GmGIa), 
GmCOL1a и GmCOL1b при ДД. В условиях ДД у мутантов 
с выключенным геном, полученных методом CRISPR/cas9, 
наблюдалось раннее цветение. При КД фенотипических 
различий по времени цветения между образцами с актив-
ными и неактивными аллелями гена практически не на-
блюдалось, также, как и различий в уровне экспрессии 
генов GmFT2a, GmFT5a, GmFT1a, J (GmELF3), E2 (GmGIa), 
GmCOL1a и GmCOL1b. Среди китайских сортов были вы-
явлены образцы с рецессивными аллелями, несущими 
нонсенс мутацию, приводящую к потере CCT домена 
в белке GmPRR37, которые также отличались ранним 
цветением [105].

Основные гены и QTL, контролирующие время цвете-
ния, часто имеют плейотропное действие на другие агро-
номически важные признаки, например высоту и продук-
тивность растений [37, 39, 65], степень самоопыления [42], 
пигментацию и растрескивание оболочки семян, вызван-
ных стрессом от охлаждения [41, 106]. В недавнем ис-
следовании были выявлены новые локусы, которые дей-
ствуют неплейотропным образом: R1-1 на хромосоме 9, 
контролирующий в основном цветение, и R8-1 и R8-2 
в хромосомах 13 и 18 соответственно, контролирующие 
созревание. Однако R1-1 также перекрывался с контро-
лирующими другие агрономические признаки QTL. Плей-
отропия цветения и созревания может быть генетически 
разделена, однако искусственный отбор во время окуль-
туривания сои, возможно, благоприятствовал плейо-
тропным локусам, таким как E, которые контролируют 
как процессы цветения, так и созревания [107].

В общей сложности у сои было зарегистрировано 
228 QTL, контролирующих фотопериодические реакции 
[25, 51, 88, 103]. Генетическая система, детерминиру-
ющая время цветения, представляет собой комплекс 
QTL/генов, работающих вместе как генные сети, включа-
ющие ряд биологических процессов, прямо или косвенно 
связанных с временем цветения [108].

5. Генотипы, перспективные для 
продвижения сои к северу

Для описания перехода от вегетативного к репродук-
тивному развитию сои были предложены графические 
модели [99, 109]. В этих моделях локус E1 действует 
как фотопериод-зависимый переключатель, который мо-
жет усиливать экспрессию генов ингибиторов цветения 
(GmFT1a и GmFT4) и подавлять экспрессию генов актива-
торов цветения (GmFT2a и GmFT5a). На рис. 2 мы пред-
лагаем собственную модификацию этих моделей.

У сои генетический контроль времени цветения ис-
пользуется в классических селекционных программах 
на протяжении многих лет и имеет важное значение 
для эффективного создания сортов для сравнительно 
северных областей возделывания, преимущественно 
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расположенных в Северо-Восточном Китае, высоких ши-
ротах России и Северной Америки[11, 65, 110].

Известно, что сорта сои, адаптированные к северным 
широтам, слабо чувствительны к фотопериоду, что опре-
деляется многократно возникавшими различными ком-
бинациями независимо появлявшихся мутантных аллелей 
в локусах Е1, E2, Е3, Е4 [11, 28, 62, 111].

В анализе генотипов, отличающихся по локусам 
Е1–Е4, включающих образцы всех групп по срокам со-
зревания, эти активные аллели всегда обнаруживались 
в средне- и позднеспелых образцах. Рецессивные ал-
лели e1–е4 чаще встречались в скороспелых сортах, 
созданных для северных частей ареала возделывания 
[77, 88, 112]. Чувствительность к фотопериоду сни-
жается по мере увеличения количества рецессивных 
аллелей. При сравнении различных генотипов для 
E1/E2/E3/E4 была выявлена максимальная ФПЧ, которая 
снижалась у генотипов e1-as/E2/E3/E4, e1-as/e2/E3/E4 
и e1-as/e2/e3/E4. Также при сравнении генотипов 
E1/e2/E3/E4, e1-as/E2/E3/E4 и Е1/E2/E3/E4 было уста-
новлено, что нефункциональная аллель е1 снижает ФПЧ 
значительнее, чем нефункциональная аллель е2, что сви-
детельствует о более значимой роли локуса Е1 в контро-
лировании времени цветения [112].

Были установлены три аллельные комбинации, опре-
деляющие снижение ФПЧ: e2/e3/e4, e1/e3 или e1/e2/e4, 
e1-as/e2/e3/E4. Среди низкочувствительных генотипов 
наиболее часто встречался вариант с двумя неактив-
ными аллелями е3 и е4, то есть нефункциональность 
фитохромных белков PHYA становится основным ме-
ханизмом нечувствительности к фотопериоду у сои. 
Нефункциональные аллели локуса Е1 играют анало-
гичную роль в ослаблении или отключении фотоперио-

дических ответов, регулируемых аллелями Е3 и Е4. 
Среди проанализированных образцов, нечувствительных 
к фотопериоду до цветения, как правило, обнаруживались 
неактивные аллели в локусах Е3 или Е4 (е3 и е4), и если 
одна из этих аллелей была активной (Е3/Е4), то в локусе Е1 
всегда обнаруживалась неактивная аллель e1-fs/e1-nl 
или гипоморфная e1-as. В случае активной аллели Е1, она 
была в комбинации с неактивными е3 и е4. Для комби-
нации аллелей e1-as/e2/e3/E4 нечувствительность к фо-
топериоду определяется неизвестными генами [62]. 
Так, нечувствительный к фотопериоду японский сорт 
Sakamotowase имеет генотип одинаковый с изогенной 
линией сорта Harosoy — NIL-е3, e1e1e2e2e3e3E4E4 [113]. 
Однако в отличие от Sakamotowase NIL-е3 не форми-
рует бутоны в условиях ДД, так как нефункциональная 
аллель е1 в присутствии функциональной аллели Е4 
не может индуцировать нечувствительность к фотопе-
риоду [86]. На основании отличий между Sakamotowase 
и NIL-е3 было предположено наличие еще какого-то 
локуса, функционирующего самостоятельно или вместе 
с аллелью е1, способствующего цветению сои с генотипом 
e1e1e2e2e3e3E4E4 в условиях ДД [44, 62, 114].

В ряде исследований было выявлено, что раннеспе-
лые образцы имели одинаковые вегетационные периоды, 
но различались по продолжительности репродуктивных 
периодов [11, 62]. Было предположено, что фотопериоди-
ческие реакции после цветения играют наиболее важную 
роль для созревания семян сои в условиях ДД, а про-
должительность репродуктивной стадии роста довольно 
независима от времени начала цветения. [11, 115, 116].

Реакции на фотопериод на стадиях цветения и со-
зревания контролируются фитохром-кодирующими (PHY) 
локусами Е3 и Е4, тогда как локусы E1 и E2 оказывают 

Рис. 2. Регуляция перехода развития от вегетативного к репродуктивному у сои в условиях длинного (ДД) и короткого дня (КД). 
Стрелки — стимуляция экспрессии генов под влиянием ДД. Серая Т-образная — ингибирование экспрессии генов под влиянием ДД. 
Перечеркнутая черная стрелка — отсутствие стимулирования генов на КД. Перечеркнутая Т-образная линия — отсутствие 
ингибирования генов на КД. Черная Т-образная линия — отсутствие влияния КД на ген E1. Широкие стрелки — итоговое влияние 
генов на развитие растений
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значительное воздействие на фазу до цветения. Гены Е3 и Е4 
также активируют экспрессию гена Dt1 (в доминантном 
состоянии, определяющем индетерминантный тип роста) 
на стадии после начала цветения, что приводит к увели-
чению времени формирования бобов, числа узлов и бобов 
на побеге, формированию более длинного главного по-
бега [62]. Таким образом, локусы E3 и E4 имеют большое 
значение для повышения продуктивности сои.

Было обнаружено, что сорта, имеющие один и тот же 
генотип E1–E4, различались по времени цветения и ско-
рости созревания. Это предполагает либо вклад других 
локусов E в эти различия, либо может быть следствием 
влияния температуры [117]. Показано, что в сортах, вы-
ращиваемых в относительно северных условиях, фито-
хром-кодирующие гены Е3 и Е4 имеют противоположное 
влияние на скорость созревания, вероятно из-за низких 
средних температур. Активная аллель Е3 активирует со-
зревание, но замедляет начало цветения, е3 способствует 
цветению. Е4 замедляет созревание, но обе аллели Е4/e4 
в гетерозиготе не влияют на цветение [11]. Было пред-
положено, что среди нечувствительных к фотопе-
риоду линий температура играет важную роль в ре-
гуляции экспрессии GmFT2a. Экспрессия GmFT2a 
в невосприимчивом к фотопериоду сорте Heihe 27 была 
значительно выше при высоких температурах и в ус-
ловиях ДД. Для сортов, чувствительных к фотоперио-
ду, играющему главную роль в регуляции экспрессии 
GmFT2a, наоборот, высокая температура подавляла 
его экспрессию [118].

Таким образом, можно сделать вывод, что генотипы 
с наибольшим количеством неактивных аллелей (е1, е2, 
е3, е4, е7, е9) обеспечивают самое раннее цвете-
ние и созревание в сравнительно северных обла-
стях с ДД. Наилучшим генотипом для селекции сои 
в условиях ДД можно считать комбинации аллелей 
е9(FT2a-ТО)/е1-nl/е2/e3/e4 [28, 77, 88, 119]. То есть, для 
осеверения сои у сортов с наиболее часто встречаемы-
ми генотипами e1e1e2e2E3E3E4E4, e1e1E2E2e3e3E4E4, 
e1e1E2E2E3E3E4E4 перспективной является замена 
функциональных аллелей Е3Е3 и Е4Е4 на нефункцио-
нальные, чему могут способствовать маркер-ориенти-
рованная селекция и направленный мутагенез [120].

ЗаКЛЮЧЕНИЕ
За последнее десятилетие был достигнут значительный 

прогресс в изучении молекулярно-генетических механиз-
мов, лежащих в основе регуляции фотопериод-зависимых 
процессов цветения и созревания сои. Был секвенирован 
геном сорта Williams 82, выявлены основные гены и мно-
жество локусов количественных признаков, ассоциирован-
ных со временем цветения и созревания. Однако далеко 
не все механизмы их взаимодействия определены. По все-
му миру проводят эксперименты по определению ФПЧ ге-
нотипов сои, выращиваемых в различных фотопериоди-
ческих и температурных условиях разных широт, а также 
на основе моделирования различной продолжительности 
дня. Выявлен определенный генофонд, отличающийся 
пониженной ФПЧ, ранними цветением и созреванием. 
Создано представление о генотипе, оптимальном для се-
верных широт: е9(FT2a-ТО)/е1-nl/е2/e3/e4.

Необходимы дальнейшие исследования идентифи-
цированных генов и поиск новых локусов для лучшего 
понимания регуляторных механизмов, контролирующих 
ФПЧ и время цветения у сои. Это оптимизирует создание 
сортов с определенной региональной адаптацией и вы-
сокой продуктивностью и расширит генофонд культуры 
для продвижения ее в сравнительно северные регионы.
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