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Соя (Glycine max (L.) Merr.) – один из наиболее важных объектов мирового сельского хозяйства. Благодаря высокому 
содержанию белка, соя активно возделывается во многих странах. На основании литературного анализа и анализа 
доступных онлайн-ресурсов, содержащих полногеномные данные разных сортов, были исследованы последователь-
ности генов, которые кодируют белки аспарагинсинтетазу (AS) и аспарагиназу (ASPG), ассоциированные с содержа-
нием белка в семенах сои. Проведено выравнивание исследуемых последовательностей в сортах ‘Jack’, ‘Enrei’, ‘Wil-
liams 82’ и др., выявлены SNP и InDel. Сконструированы праймеры для стандартной ПЦР и для ДНК-штрихкодиро
вания. Также подобрана выборка из 23 образцов сои из коллекции ВИР, которая показала контрастное содержание 
белка и может быть использована в дальнейшем изучении и верификации. 
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signed for standard PCR and DNA barcoding. Additionally, a panel of 23 soybean accessions from the VIR collection was se-
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Введение

Соя (Glycine max (L.) Merr.) – один из наиболее значи-
мых объектов мирового сельского хозяйства, универ-
сальная культура с высокой питательной ценностью 
и широким спектром применения. Благодаря высокому 
содержанию белка (30–52%), соя активно возделывается 
во многих странах как продукт питания, а также исполь-
зуется для кормления животных и в технических целях 
(Gaffield et al., 2024). По содержанию белка она превосхо-
дит все другие возделываемые культуры, включая горох 
(22–24%) (Emkani et al., 2023), подсолнечник (25%) (Pe-
traru et al., 2021), пшеницу (9–26%) (Cao et al., 2021), рис 
(7%) (Fukai, Mitchell, 2024) и др. Она содержит все девять 
незаменимых аминокислот, что делает ее ключевым ис-
точником растительного белка и важным элементом 
продовольственной безопасности, особенно в регионах 
с недостатком животного белка (Guo et al., 2022). Пище-
вая ценность соевого белка определяется высоким со-
держанием незаменимых аминокислот, доля которых со-
ставляет около 20% от общего содержания белка, тогда 
как для пшеницы этот показатель не превышает 18% 
(Gorissen et al., 2018). По содержанию полиаминов, важ-
ных для клеточного деления и защиты от окислительно-
го стресса, соевые бобы занимают второе место среди 
культур – после кукурузы (Egorov et al., 2021).

Исследования генетических механизмов, контроли-
рующих содержание белка в сое, активно развиваются. 
Однако на сегодняшний момент нет четкого понимания 
того, как в семенах сои регулируется содержание белка. 
QTL, ассоциированные с признаком «содержание белка», 
распределены по всем хромосомам, однако их интервалы 
остаются слишком широкими для точного выделения ге-
нов-кандидатов. Например, для локуса на хромосоме 20, 
ассоциированного с высоким содержанием белка, область 
была последовательно уточнена с 8,4 до 1 Мб (Hwang 
et al., 2014; Vaughn et al., 2014; Bandillo et al., 2015; Zhang Q. 
et al., 2023), но все еще остается слишком обширной для 
выделения конкретных регуляторных генов. Известно, 
что содержание белка в семенах сои проявляет сильную 
зависимость от условий получения репродукции семян 
(Novikova et al., 2018). Некоторые сорта демонстрируют 
высокий уровень белка при выращивании в определен-
ных географических регионах: так, генотипы PI407788A 
и ‘Enrei’ содержат аллель (CC+) гена GmSWEET39 на хро-
мосоме 15, ассоциированный с повышенным содержа
нием белка, в Южной Корее и Японии соответственно 
(Brzostowski, Diers, 2017; Zhang H. et al., 2020). 

Сложность изучения механизма наследования у сои 
объясняется полиплоидизацией генома сои и перестрой-
кой гомологичных хромосом, что ведет к дублирова-
нию локусов и усложняет картирование. Современные 
методы исследования, объединяющие данные QTL-кар-
тирования с анализами РНК-секвенирования, позволя-
ют выявлять структурные вариации (SNP, InDel) между 
генотипами с контрастным содержанием белка, что спо
собствует идентифицированию ряда генов-кандида-
тов. 

Существуют работы, описывающие молекулярные 
регуляторы синтеза белков. Так, последовательность, ко-
дирующая транспортер сахарозы GmSWEET39, содержит 
аллель (CC+) на хромосоме 15, наличие которой способ-
ствует снабжению развивающихся семян промежуточ-
ными продуктами метаболизма, влияя как на уровень 
белка, так и масла. Данная делеция приводит к укороче-
нию белкового транспортера и изменению соотношения 

этих компонентов (Zhang H. et al., 2020). Высокая экспрес-
сия аспарагинсинтетазы и аспарагиназы положительно 
коррелирует с повышенным содержанием белка в семе-
нах (Wan et al., 2006; Pandurangan et al., 2012). Регулятор-
ные белки, такие как NF-YC4 и ген арабидопсиса Qua-
Quine Starch (QQS), также задействованы в контроле со
отношения белка и масла: эктопическая экспрессия QQS 
повышает содержание белка на ~20% при одновремен-
ном снижении масла на ~10%, тогда как сверхэкспрессия 
его партнера GmNF-YC4-2 (Glyma.04g196200) повышает 
как белковость семян, так и урожайность.

Главным регулятором синтеза запасных белков вы-
ступает GmLEC2. Эктопическая экспрессия LEC2a в Arabi-
dopsis thaliana приводит к увеличению доли белка, тогда 
как мутации с утратой функции Atlec2 снижают этот по-
казатель примерно на 40%. Похожие эффекты наблюда-
ются при экспрессии генов других аминокислотных пу-
тей. Например, устойчивый к отрицательной обратной 
связи вариант антранилатсинтазы риса (OASA1D) повы-
шает уровень триптофана в семенах без подавления ро-
ста растений (Ishimoto et al., 2009; Kita et al., 2010). Ана
логичная стратегия применена для метионина: экспрес-
сия нечувствительной к регуляции формы цистатио-
нин-γ-синтазы (CGS) из Arabidopsis увеличивает его уро-
вень в семенах без снижения урожайности (Yu et al., 
2018). Применение нечувствительных ферментов дигид-
родипиколинатсинтазы (DHDPS) из Escherichia coli и ас-
партокиназы (AK) из Corynebacterium позволило увели
чить содержание лизина более чем в пять раз.

Полногеномная последовательность сои впервые 
была получена в 2010 г. при секвенировании сорта ‘Wil-
liams 82’ с использованием технологии коротких про-
чтений (Schmutz et al., 2010). В том же году секвенирова-
ли геном дикорастущей сои (G. soja Siebold et Zucc.) и про-
вели его детальное сравнение с культурной (G. max). Было 
показано, что генетическое разнообразие G. soja выше, 
чем у культурной сои, что подчеркнуло ценность диких 
форм как источника новых аллелей для селекции на 
устойчивость и продуктивность. Современные исследо-
вания геномной изменчивости выходят за рамки анали-
за одиночных геномов, переходя к формированию панге-
номов – объединенных баз данных генетических вариа-
ций внутри вида. 

В рамках данного исследования проведен анализ 
in silico в пангеноме аллельных вариантов генов, кодиру-
ющих аспарагинсинтетазу (AS) и аспарагиназу (ASPG). 

Материалы и методы

Анализ in silico потенциальных генов-мишеней
Поиск последовательностей генов белков аспара-

гинсинтетазы и аспарагиназы проводили с использо-
ванием алгоритма BLASTN в базе данных NCBI в рефе-
ренсном геноме. Были скачаны геномные последова-
тельности сортов сои ‘Jack’, ‘Cozusu’, ‘Tanba’, ‘Enrei’, ‘Pe-
kin’ и ‘Fukujutaka’. С помощью веб‑платформы Galaxy 
(Galaxy Community, 2024) по референсным кодирующим 
последовательностям из каждого генома выделяли со-
ответствующие участки. Для множественного вырав-
нивания нуклеотидных последовательностей приме-
няли алгоритм MUSCLE, доступный в онлайн‑ресурсе 
Multalin (версия 5.4.1) (Corpet, 1988). На основании ре-
зультатов множественного выравнивания был прове-
ден дизайн праймеров с помощью программного обес-
печения Unipro UGENE v39.0 в модуле Primer Designer 
(Okonechnikov et al., 2012). 
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Растительный материал
Для исследования геномных локусов создали выбор-

ку из 23 образцов сои (G. max), контрастных по содержа-
нию белка, из коллекции ВИР. Структуру выборки соста-
вили образцы, имеющие происхождение из 12 стран 
(Венгрия, Германия, Казахстан, Канада, Китай, Польша, 
Россия, США, Украина, Франция, Чехия, Япония). Содер-
жание белка оценено на образцах, полученных из кол-
лекции ВИР. 

Измерение белка
Измерение содержания белка сои проводилось при 

помощи ИК-спектрофотометрии. Процесс ИК-анализа 
сводится к заполнению кюветы исследуемым материа-
лом, установке ее в измерительную камеру прибора и по-
лучению результата в требуемых единицах измерения.

Результаты

В данной работе валидированы последовательности 
генов asparagine synthetase (AS) и asparaginase (ASPG), 
изменчивость по которым, в соответствии с литератур-
ными данными, влияет на различия по содержанию 
белка (Wan et al., 2006; Pandurangan et al., 2012). Для 
дальнейшего изучения аллельных отличий этих генов 
у образцов сои из изучаемой выборки, контрастных по 
содержанию белка, в отчетный период проведен анализ 
in silico. 

Аспарагиназа (ASPG)
Выравнивание нуклеотидных последовательностей 

гена, кодирующих ASPG, из шести сортов сои (Glycine 
max), геномы которых получены из NCBI (https://www.
ncbi.nlm.nih.gov), представлено на рисунке 1. В консен
сусной последовательности отражается самый частый 
вариант нуклеотида. 

Множественное выравнивание нуклеотидных после-
довательностей гена, кодирующего ASPG, из разных сор-
тов выявило следующие особенности. Сорт ‘Fukujutaka’ 
содержит инсерцию в одной позиции (показана пробела-
ми в других последовательностях), что приводит к его 
частичному выпадению из общего консенсуса. У сорта 
‘Pekin’ наблюдается InDel в виде пары нуклеотидов (AA/
TT). Остальные сорта (‘Jack’, ‘Tanba’, ‘Cozusu’, ‘Enrei’) де-
монстрируют полное совпадение с консенсусной после-
довательностью без значимых вставок/делеций. Такая 
высокая степень гомологии подтверждает консерватив-
ность исследуемого генного локуса среди изученных ге-
нотипов. Праймеры на данную последовательность не 
разрабатывались.

Аспарагинсинтетаза (AS) 
Выравнивание нуклеотидных последовательностей 

гена, кодирующего аспарагинсинтетазу (AS), было вы-
полнено для трех сортов сои (G. max), геномы которых 
получены из NCBI. Выравнивание представлено на ри-
сунке 2. AS был выровнен в трех геномах: ‘Enrei’, ‘Jack’ 
и ‘Williams 82’. 

Было обнаружено два участка. Первый (размером 
в 200 пн), предположительно, может быть ассоциирован 
с содержанием белка в семенах сои. Второй участок пока-
зал выявленные инсерции/делеции – вставкой/делеци-
ей отличается сорт ‘Enrei’ (пробелы относительно рефе-
ренсного сорта ‘Williams 82’).

Проведенное множественное выравнивание иденти-
фицированных нуклеотидных последовательностей поз-
волило выявить наиболее консервативные участки, к ко-
торым был выполнен дизайн праймеров (табл. 1).

Для дальнейшего исследования была собрана выбор-
ка из 23 образцов ДНК, которая по результатам опубли-
кованных каталогов коллекции ВИР включала в себя 
сорта с контрастным содержанием белка (табл. 2). Содер-

Рис. 1. Выравнивание последовательностей гена, кодирующего аспарагиназу (ASPG), из шести сортов сои 
(Glycine max (L.) Merr.): ‘Jack’, ‘Cozusu’, ‘Tanba’, ‘Enrei’, ‘Pekin’, ‘Fukujutaka’

Fig. 1. Sequence alignment of the gene encoding asparaginase (ASPG) from six soybean (Glycine max (L.) Merr.) 
cultivars: ‘Jack’, ‘Cozusu’, ‘Tanba’, ‘Enrei’, ‘Pekin’, and ‘Fukujutaka’
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Таблица 2. Содержание белка в сортах сои из коллекции ВИР, подобранных для дальнейшей работы 

Table 2. Protein content in soybean cultivars from the VIR collection selected for further studies

Номер по 
каталогу ВИР

Название Происхождение
Содержание 

белка на ИК (%)
Содержание белка по 
классификатору*

4878 ‘Урожайная’ Россия, Амурская обл. 49,64 Высокое

4909 Без названия Канада 48,48 Высокое

5267 ‘Wolfsthaler’ Германия 46,63 Высокое

5797 ‘Balvanska’ Венгрия 43,00 Среднее

5884 ‘Tokio vert’ Германия 51,79 Высокое

6020 ‘Bulharska’ Чехословакия 47,70 Высокое

6197 ‘Vilenska 18297’ Чехословакия 48,92 Высокое

6226 ‘Grignon 48’ Франция 50,25 Высокое

6473 ‘Амурская 402’ Россия, Амурская обл. 45,03 Высокое

6972 R-11/17-76 Польша 44,83 Среднее

9108 ‘Weber’ США 41,14 Среднее

9233 ‘Kador’ Франция 42,58 Среднее

9351 ‘Kou Kei 95’ Япония 46,54 Среднее

10323 ‘Heinong 4’ Китай 38,46 Среднее

10364 Т 313 США 44,04 Среднее

10620 Л.263 Россия, Приморский край 44,52 Среднее

10696 ‘Oni hadakasai’ Япония 41,93 Среднее

11129 ‘МОК’ Россия, Хабаровский край 46,02 Высокое

11353 ‘Murzynka’ Чехия 45,99 Высокое

11441 N 8 Китай 44,01 –

11607 ‘Бриз’ Россия, Приморский край 46,77 Высокое

11615 ‘Барс’ Россия, Краснодарский край 41,81 Среднее

11724 ‘Грея’ Россия, Краснодарский край 47,07 Высокое

Примечание: * – использованы градации, предлагаемые классификатором (Shchelko et al., 1990) 

Note: * – gradations proposed in the list of descriptors were used (Shchelko et al., 1990)

Таблица 1. Последовательности праймеров, используемые для стандартной амплификации и амплификации 
ДНК-штрихкодов у образцов Glycine max (L.) Merr.

Table 1. Primer sequences used for standard and DNA barcode amplification in Glycine max (L.) Merr. accessions

Название 
праймера

Последовательность (5’ → 3’) Примечание

AS_Gmax_PCR_F GATGGGCAGTTAGCTCCTGA
Праймеры для ПЦР

AS_Gmax_PCR_R CTCAACATATACTTGCAGAACAGAC 

AS_Gmax_1_F GTGACCAGAAGGAAGATAGGGAGcaCCAAGTCACATCAGATACAGGAC

Праймеры для 
амплификации 
ДНК-штрихкодов

AS_Gmax_2_R CATTGATAACACTGGCACAGACAcaTGAAGTATATGTTTAATATGCCATTTCCTC

AS_Gmax_3_F GTGACCAGAAGGAAGATAGGGAGtcaCCAAGTCACATCAGATACAGGAC

AS_Gmax_4_R CATTGATAACACTGGCACAGACAtcaTGAAGTATATGTTTAATATGCCATTTCCTC
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жание белка в семенах образцов сои, выявленное с помо-
щью ИК-спектрофотометрии, и соотношение с классифи-
катором показаны в таблице 2.

 
Обсуждение

Соя (G. max) является одним из наиболее хорошо 
изученных объектов среди культурных растений. Та-
кое же пристальное внимание уделяется ее дикому со-
родичу, G. soja. Первый пангеном сои, включавший семь 
образцов G. soja, был создан в 2014 г., и на данной рабо-
те было показано, что быстрее всего эволюционируют 
геномные локусы, обогащенные R-генами устойчиво-
сти (Li et al., 2014). Затем пангеном был расширен до 
30 образцов, что позволило выявить географическую 
структуру популяций и зависимость некоторых локу-
сов, ассоциированных с масличностью семян, от регио-
на происхождения (Zhou et al., 2015). Последующие 
проекты дополнили пангеном новыми эталонными 
сборками: китайская дикая соя W05 (Shen et al., 2018), 
восемь сортов из различных широт (Chu et al., 2021), 
а также создан обширный пангеном PanSoy, включаю-
щий 204 филогенетически и географически разнооб-
разных образцов (Torkamaneh et al., 2021). В 2024 г. были 
опубликованы результаты секвенирования геномов 
сорта ‘Jack’ и отличающегося высоким содержанием 
белка сорта ‘HJ117’ (Huang et al., 2024).

Исследования, выполненные с помощью GWAS и QTL-
анализа, используют один референсный геном. При этом 
видовое разнообразие внутри культуры не учитывается. 
Также не учитываются делеции, инсерции и инверсии. 
Исследование пангеномных данных дает более полное 
представление о генетическом разнообразии вида 
и включает структурные варианты, которые отсутству-
ют в единичном референсном геноме. 

Известно, что существует связь между уровнями ас-
парагинсинтетазы и аспарагиназы и уровнем белка 
в семенах сои (Pandurangan et al., 2012; Hooker et al., 
2023). Но данных об исследовании в пангеноме после-
довательностей, кодирующих AS и ASPG, нет. Анализ 
вариабельных участков в составе пангенома открыва-
ет новые возможности для изучения полиморфных ло-
кусов, ассоциированных с желаемым признаком. В на-
шем исследовании проведен анализ in silico нуклеотид-
ных последовательностей генов, которые кодируют ас-
парагинсинтетазу и аспарагиназу, на шести геномах 
сои (‘Jack’, ‘Enrei’, ‘Williams 82’ и др.). Выявлено пять 
SNP/InDel (см. рис. 1, 2), включая AATT-InDel в ASPG ‘Fu
kujutaka’ и делецию в 200 пн в AS ‘Enrei’ против ‘Wil-
liams 82’. 

Сформирована панель из 23 образцов из коллекции 
сои ВИР с контрастным содержанием белка (38–52%) 
(см. табл. 2), спроектированы праймеры, валидация ко-
торых позволит создать диагностическую панель для 
скрининга белка. Полученные данные – первый шаг 
к диагностической панели для скрининга коллекции сои 
на содержание белка.

Заключение

Анализ in silico последовательностей генов, кодирую-
щих белки аспарагинсинтетазу и аспарагиназу, выявил 
полиморфные локусы, ассоциированные с содержанием 
белка в сортах сои. Спроектированные праймеры созда-
ют основу диагностической модели для скрининга кон
трастных образцов. 
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