
73

ISSN 2077-1746. Вісник ОНУ. Біологія. 2018. Т. 23, вип. 2(43)

УДК 575.17:575.113.2:633.34                        DOI 10.18524/2077-1746.2018.2(43).147013

В. А. Топтиков1, к.б.н., доцент,
Д. А. Жарикова1, аспирант
Г. А. Чеботарь1, к.б.н., доцент
И. В. Темченко2, ст.научн.сотр.,
С. В. Чеботарь1,3, д.б.н., профессор
1Одесский национальный университет имени И. И. Мечникова, кафедра гене-
тики и молекулярной биологии, ул. Дворянская, 2, Одесса, 65082, Украина
2Институт кормов и сельского хозяйства Подолья НАAН Украины, проспект 
Юности, 16, Винница, 21100, Украина
3Селекционно-генетический институт – Национальный центр семеноведения 
и сортоизучения НААН Украины, Овидиопольськая дор., 3, Одесса, 65036, 
Украина, e-mail: v.a.toptikov@gmail.com

ГЕНЕТИКО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ
МУТАНТНЫХ ЛИНИЙ СОИ

С помощью аллозимного анализа проведен сравнительный популяционно-ге-
нетический анализ мутантных линий сои, полученных в результате химичес- 
кого мутагенеза сорта Фемида, а также сортов Фемида и Корада. В качестве 
белковых маркеров использовали энзимы обмена активных форм кислорода: 
НАДФ•Н-оксидазу, пероксидазу и супероксиддисмутазу. Установлена значи-
тельная генетическая гетерогенность исследуемых образцов. Показано, что 
генетические дистанции между разными группами сои, несмотря на высокий 
уровень гетерогенности, находятся в рамках внутривидовых границ. Выявлены 
достоверные корреляционные отношения между некоторыми локусами изози-
мов и рядом хозяйственно ценных признаков сои, а также геном фотопериоди-
ческой чувствительности Е7.

Ключевые слова: Glycine max (L.); аллозимы; генетическая структура; гене-
тическая дистанция; корреляция; ген Е7; фотопериодическая чувствительность.

Соя (Glycine max (L.) Merr.) является ценной сельскохозяйственной культу-
рой, благодаря богатому биохимическому составу ее семян и зеленой массы 
в целом, а также способности растений обогащать почву усвояемым азотом 
за счет симбиоза с клубеньковыми микроорганизмами. Однако ее распростра-
нение в средних и высоких географических широтах ограничивается особен-
ностями биологии этого вида. Соя относится к тепло- и влаголюбивым, чув-
ствительным к фотопериоду короткодневным растениям, требовательным к 
плодородию почвы с довольно длинным вегетационным периодом в средних 
географических широтах [15]. В связи с этим, в условиях Украины для стабиль-
ного получения урожая этой культуры необходим продуманный подбор сор- 
тов сои со свойствами, адекватными конкретному региону выращивания [10].
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Одним из свойств, влияющих на продуктивность сои, является начало и 
продолжительность репродуктивного периода в цикле развития растений [37]. 
Это определяет важность одного из приоритетных направлений в селекции 
сои: изучение генетических факторов, ответственных за реакцию растений к 
продолжительности светового периода [10]. 

Успешная селекция любой культуры зависит от разнообразия исходного 
материала. Одним из источников необходимого разнообразия является гибри-
дизация. Однако для сои этот подход крайне трудоемок и дает низкий выход 
гибридных семян [13]. Дополнительным источником повышения разнообра-
зия селекционного материала сои выступает искусственный мутагенез [4].               
В Институте кормов и сельского хозяйства Подолья НААН Украины (ІКСГП, 
г. Винница) путем химического мутагенеза получены мутантные линии сои, 
различающиеся по морфологическим, физиологическим показателям, а также 
по чувствительности к фотопериоду. 

Ранее мы определяли полиморфизм мутантных форм сои по микросател-
литным локусам Satt 100 и Satt 319 [8; 42]. Целью данной работы было изу- 
чение генетико-биохимических особенностей линий сои, полученных после 
обработки семян химическими мутагенами. Для достижения этой цели ста-
вились следующие задачи: 1) определить популяционно-генетические показа-
тели образцов сои; 2) установить генетические дистанции между линиями и 
родительским материалом; 3) выявить возможные коррелятивные отношения 
между локусами исследуемых энзимов и другими генетическими системами, а 
также морфофизиологическими параметрами.

Материалы и методы исследования
Исследовали две мутантные линии сои, полученные на основе сорта Фе-

мида: Фемида М29 (n=9), Фемида М32 (n=12), а также сорта Фемида (n=10) и 
Корада (n=9).

Гомогенаты получали из недельных этиолированных проростков, выращен-
ных в чашках Петри при температуре +26–27 °С. Для получения экстрактов 
ткани гомогенизировали в буфере для следующего состава: 0,05 М Трис-HCl 
(рН 6.8), 0,01 % дитиотреитол, 0,01 % аскорбиновая кислота, 0,01 % натрие-
вая соль ЭДТА, 1 % тритон Х-100, 15 % сахароза. Соотношение ткань : буфер 
(масса в мг : объем в мкл) составляло 1 : 1. Пробы растирали непосредственно 
в центрифужных пробирках, 3 раза подвергали замораживанию-оттаиванию,  
после чего центрифугировали 20 мин при 10000 g при температуре +4 °С. 
Электрофоретическое разделение белков проводили в системе Дэвиса [21] в 
10 % ПААГ в аппарате VE-4M («Хеликон», Россия) в пластинах 130×110×1 мм.    
Энзимы в гелях детектировали в соответствии с рекомендациями [31]. Перок-
сидазу (POX, КФ. 1.11.1.7) выявляли с использованием бензидина в качестве 
субстрата энзима, НАДФ∙Н-оксидазу (NPOX, КФ 1.6.2.4) и супероксиддисму-
тазу (SOD, КФ 1.15.1.1) проявляли по восстановлению красителя нитротетразо-
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лиевого синего.
Анализ популяционно-генетических показателей исследуемых групп сои 

(линия или сорт) проводили согласно общепринятым подходам и формулам  
[1-3, 16, 22, 30, 32, 35, 39, 40].  Рассчитывали частоту аллелей и их ошибку, 
эффективное число аллелей ne, наблюдаемую гетерозиготность по отдельным 
локусам НO, среднюю наблюдаемую гетерозиготность по всем локусам НO

av и 
их стандартную ошибку, ожидаемую гетерозиготность по каждому отдельному 
локусу HE, среднюю ожидаемую гетерозиготность по исследуемым локусам 
НE

av и ее стандартную ошибку, полокусный и средний дефицит гетерозиготно-
сти по всем исследуемым локусам (DH и DH

av), их ошибку и достоверность. Со-
ответствие фактических частот генотипов теоретически ожидаемым частотам 
согласно уравнению Харди-Вайнберга оценивали с помощью критерия χ2 при 
5 % уровне значимости.

Коэффициент инбридинга для каждой исследуемой группы F рассчитывали 
через отношение наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготности

где НO и HE – наблюдаемая и ожидаемая гетерозиготность в отдельной группе. 
Количественную оценку степени близкородственного скрещивания осу-

ществляли с помощью коэффициентов инбридинга Райта: FIS (коэффициент 
инбридинга особи конкретной группы, к которой она относится, показатель 
дефицита гетерозиготности в отдельной группе или гетерогенность отдельной 
группы), FIT (коэффициент инбридинга особи относительно всей совокупности 
групп или гетерогенность в целом всех исследуемых образцов сои) и FST (ко-
эффициент инбридинга исследуемой группы относительно всех исследуемых 
образцов, показатель дифференциации между исследуемыми группами).

Оценку генного разнообразия проводили также с помощью GST-статистики 
согласно протоколу [22]. Определяли HT – общее для всех образцов генное раз-
нообразие, HS – внутрисортовое (внутрилинейное) генное разнообразие, DST 
– межгрупповое разнообразие, GST – межгрупповую дифференциацию, трактуе- 
мую как долю генного разнообразия, распределенное между группами.

Степень генетического подобия I и отдаленности D рассчитывали по Нею 
(анализ по частотам аллелей) и по индексу генетического подобия Джеффри-
са-Матуситы (анализ по частотам генотипов) (GSI).

Все расчеты популяционно-генетических показателей осуществляли с по-
мощью матриц, созданных в пакете Microsoft Exсel. 

Уровень связи между разными параметрами растений оценивали по ко-
эффициенту корреляции Пирсона в программе Microsoft Exсel. Для вычисле-
ния коэффициентов корреляции качественные показатели (аллели, генотипы) 
оцифровывали, количественные данные (продолжительность вегетационного 
периода, высота растения высота формирования нижних бобов) ранжировали, 

F' = 1 – 
НO ,
        HE
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придавая им значения 0, 1 и т.д. в зависимости от количества показателей и 
рангов.

Результаты  исследования и их обсуждение
Электрофоретические спектры исследуемых энзимов – НАДФ∙Н-оксида-

зы (NPOX), пероксидазы (POX) и супероксиддисмутазы (SOD) – показаны на 
рис. 1. Выбор энзимов обусловлен их ключевой ролью в регуляции содержания 
и соотношения в клетках активных форм кислорода (АФК). Последние, как 
известно, выполняют функцию посредников, сигнальных молекул в ответной 
реакции организмов на разные биотические и абиотические воздействия со 
стороны окружающей среды, фотопериод в том числе [7; 14; 19; 20; 23–29; 34; 
36; 41]. 

При генетической трактовке электрофоретических спектров НАДФ∙Н-ок-
сидазы и пероксидазы исходили из известных данных о мономерной орга-
низации этих энзимов [31]. Спектры супероксиддисмутазы также адекватно 
описывались такой моделью. Всего выявлено семь локусов POX и по шесть 
локусов NPOX и SOD. Причем в зависимости от генотипа некоторые локусы 
проявляли себя по-разному. У сорта Фемида и производных от него мутантных 
линий локус NPOX-1 был мономорфным по изоформе с электрофоретической 
Rf 0,33 подвижностью. 

Однако у некоторых растений сорта Корада не обнаруживалось этой формы 
энзима, что позволяло трактовать локус NPOX-1 как полиморфный с нуль-ал-
лелем. Подобная ситуация была с локусами POX-1, POX-2, POX-4 и SOD-4 
(табл. 1).

Всего из 19 локусов исследуемых энзимов 15 были полиморфными с двумя 
выявляемыми аллелями. Таким образом, по исследуемым ген-энзимным систе-
мам соя характеризовалась значительной полиморфностью (0,79).

Результаты расчета популяционно-генетических показателей исследуемых 
образцов сои представлены в табл. 2–5.

Как видно из табл. 2, по ряду локусов наблюдались особенности в частоте 
встречаемости аллелей в исследуемых выборках сои. Сорт Корада отличался 
от остальных образцов в большей степени. Всего с учетом только полиморф-
ных локусов Корада разнился по частоте встречаемости аллелей от остальных 
образцов почти по половине локусов: семи из 15 (в табл. 2 помечено полужир-
ным шрифтом). 

Мутантные линии по сравнению с родительской формой также имели отли-
чия по частоте встречаемости аллелей: линия М29 – по трем локусам (20 %), 
М32 – по четырем (27 %). 

Из общих закономерностей относительно изменений частоты встречаемо-
сти аллелей следует отметить следующее. Наиболее стабильными  из полимор-
фных локусов являлись локусы НАДФ•Н-оксидазы, наибольшим изменениям 
подвергался аллельный состав локусов пероксидазы и полиморфных локусов 
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Рис. 1. Электрофореграммы молекулярных форм НАДФ•Н-оксидазы (а), пероксидазы (б) и су-
пероксиддисмутазы (в) исследуемых образцов сои: 1–10 – номера треков; 1, 2 – линия Фемида 
М32, 3, 4 – линия Фемида М29, 5–7 – сорт Корада, 8–10 – сорт Фемида; Rf – относительная 

электрофоретическая подвижность молекулярных форм энзимов.
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Таблица 1
Проявление аллелей в локусах исследуемых энзимов в разных образцах сои
Локус Аллели Rf Сорт (линия) Характеристика 

локусаФемида Фемида 
М32

Фемида 
М29

Корада

NPOX-1 А 0,33 + + + + Полиморфный 
с 0-аллелема - 0-аллель

NPOX-2 А 0,27 + + + + Полиморфныйа 0,25 + + + +

NPOX-3 А 0,22 + + + + Полиморфныйа 0,20 + + + +

NPOX-4 А 0,17 + + + + Полиморфныйа 0,15 + + + +

NPOX-5 А 0,10 + + + + Полиморфныйа 0,07 + + + +

NPOX-6 А 0,03 + + + + Полиморфныйа 0,02 + + + +

POX-1 А 0,32 + – – + Полиморфный 
с 0-аллелема - 0-аллель 0-аллель 0-аллель 0-аллель

POX-2 А 0,27 + – – + Полиморфный 
с 0-аллелема - + 0-аллель 0-аллель +

POX-3 А 0,22 + + + + Полиморфныйа 0,19 + + + +

POX-4 А 0,16 + + + + Полиморфный 
с 0-аллелема - + 0-аллель 0-аллель +

POX-5 А 0,11 + + + + Полиморфныйа 0,09 + + + +

POX-6 А 0,07 + + + + Полиморфныйа 0,06 + + + +

POX-7 А 0,04 + + + + Полиморфныйа 0,02 + + + +
SOD-1 А 0,56 + + + + Мономорфный
SOD-2 А 0,51 + + + + Мономорфный

SOD-3 А 0,47 + + + + Полиморфныйа 0,45 + + + +

SOD-4 А 0,37 – – – + Полиморфный 
с 0-аллелема - 0-аллель 0-аллель 0-аллель 0-аллель

SOD-5 А 0,22 + + + + Мономорфный
SOD-6 А 0,17 + + + + Мономорфный

Примечание: Rf – относительная электрофоретическая подвижность аллозима; +, – – 
присутствие, отсутствие аллозима в исследуемой группе растений; сочетание «+» и 
«0-аллель» означает присутствие аллозима у части растений исследуемой группы; со-
четание «–» и «0-аллель» означает отсутствие аллозима у всех растений исследуемой 
группы.
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Таблица 2
Встречаемость аллелей в разных группах сои

Локус Аллель Генотипы
Фемида Фемида 

М32
Фемида 

М29
Группа 

генотипов 
Фемида

Корада Все 
генотипы

NPOX-1 А 1,00 1,00 1,00 1,00 0,78 0,95
а 0,00 0,00 0,00 0,00 0,22 0,05

NPOX-2 А 0,00 0,04 0,00 0,02 0,06 0,02
а 1,00 0,96 1,00 0,98 0,94 0,98

NPOX-3 А 0,10 0,00 0,11 0,06 0,00 0,05
а 0,90 1,00 0,89 0,94 1,00 0,95

NPOX-4 А 0,00 0,00 0,22 0,06 0,11 0,08
а 1,00 1,00 0,78 0,94 0,89 0,92

NPOX-5 А 0,30 0,08 0,17 0,18 0,06 0,15
а 0,70 0,92 0,83 0,82 0,94 0,85

NPOX-6 А 0,30 0,08 0,33 0,23 0,00 0,18
а 0,70 0,92 0,87 0,77 1,00 0,82

POX-1 А 0,10 0,00 0,00 0,03 0,44 0,12
а 0,90 1,00 1,00 0,97 0,56 0,88

POX-2 А 1,00 0,00 0,78 0,55 1,00 0,65
а 0,00 1,00 0,22 0,45 0,00 0,35

POX-3 А 0,50 0,38 0,56 0,47 0,78 0,54
а 0,50 0,62 0,44 0,53 0,22 0,56

POX-4 А 1,00 0,92 1,00 0,97 0,78 0,92
а 0,00 0,08 0,00 0,03 0,22 0,08

POX-5 А 0,00 0,04 0,33 0,11 0,00 0,09
а 1,00 0,96 0,67 0,89 1,00 0,91

POX-6 А 0,20 0,62 1,00 0,60 0,72 0,62
а 0,80 0,38 0,00 0,40 0,28 0,38

POX-7 А 0,85 0,75 1,00 0,86 0,22 0,71
а 0,15 0,25 0,00 0,14 0,78 0,29

SOD-3 А 1,00 0,83 0,56 0,81 0,06 0,64
а 0,00 0,17 0,44 0,19 0,94 0,36

SOD-4 А 0,00 0,00 0,00 0,00 0,67 0,15
а 1,00 1,00 1,00 1,00 0,33 0,85

Примечание: локусы SOD-1, -2 -5, -6 как мономорфные в таблицу не включены, полу-
жирным шрифтом отмечены частоты аллелей, специфичные для сорта Корада, курси-
вом – встречаемость аллелей, характерная для данной исследуемой группы.
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супероксиддисмутазы. Это можно связать с особенностями регуляции баланса 
разных АФК: первичная продукция АФК производится НАДФ•Н-оксидазой, а 
контроль над их содержанием обеспечивается супероксиддисмутазой и перок-
сидазой.

По частоте встречаемости генотипов исследуемые группы сои различались 
еще в большей степени (табл. 3): линия М32 отличалась от сорта Фемида по 
5 локусам (33 %), линия М29 – по 9 (60 %). Сорта Фемида и Корада несхожи 
между собой по 10 из 15 полиморфных локусов (67 %). Кроме количествен-
ного изменения частот генотипов, наблюдались другие формы трансформа-
ции генотипического состава. Так, у мутантных линий по сравнению с ро-
дительской формой повышалась доля гетерозиготных генотипов по локусам                    
NPOX-3, -4, -5, а также локусу SOD-3. В локусах POX-3 и POX-6, наоборот, 
частота гетерозигот снижалась. В локусе POX-6 у мутантных форм, по срав-
нению с исходным сортом, наблюдалась инверсия частот гомозигот по альтер-
нативным аллелям. Описанные изменения генотипического состава наблюда-
лись и при сравнении исследуемых сортов – Фемида и Корада (табл. 3).

Таблица 3
Распределение генотипов в исследуемых образцах сои

Локус Генотип Генотипы
Фемида Фемида 

М32
Фемида 

М29
Группа 

генотипов 
Фемида

Корада Все 
генотипы

1 2 3 4 5 6 7 8

NPOX-1
АА 1,00 1,00 1,00 1,00     0,78**     0,95**
Аа 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
аа 0,00 0,00 0,00 0,00 0,12 0,05

NPOX-2
АА 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
Аа 0,00 0,08 0,00 0,03 0,11 0,05
аа 1,00 0,92 1,00 0,97 0,89 0,95

NPOX-3
АА 0,10 0,00 0,00   0,03* 0,00   0,03*
Аа 0,00 0,00 0,22 0,07 0,00 0,05
аа 0,90 1,00 0,78 0,90 1,00 0,92

NPOX-4
АА 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
Аа 0,00 0,00 0,44 0,13 0,22 0,15
аа 1,00 1,00 0,56 0,87 0,78 0,85

NPOX-5
АА     0,30** 0,00 0,00   0,10* 0,00 0,08*
Аа 0,00 0,17 0,33 0,16 0,11 0,15
аа 0,70 0,83 0,67 0,74 0,89 0,77

NPOX-6
АА    0,30**    0,08**    0,33**    0,23** 0,00 0,17**
Аа 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
аа 0,70 0,92 0,67 0,77 1,00 0,83
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Продолжение таблицы 3
1 2 3 4 5 6 7 8

POX-1
АА    0,10** 0,00 0,00    0,03**    0,44** 0,12**
Аа 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
аа 0,90 1,00 1,00 0,97 0,56 0,88

POX-2
АА  1,00 0,00    0,78**    0,55** 1,00 0,65**
Аа 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
аа 0,00 1,00 0,22 0,45 0,00 0,35

POX-3
АА 0,00   0,33* 0,44 0,26 0,67 0,35
Аа 1,00 0,08 0,22 0,42 0,22 0,38
аа 0,00 0,59 0,34 0,32 0,11 0,27

POX-4
АА 1,00    0,92** 1,00    0,97** 0,78    0,92**
Аа 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
аа 0,00 0,08 0,00 0,03 0,22 0,08

POX-5
АА 0,00 0,00   0,33*    0,10** 0,00    0,08**
Аа 0,00 0,08 0,00 0,03 0,00 0,02
аа 1,00 0,92 0,67 0,87 1,00 0,90

POX-6
АА 0,00   0,58* 1,00    0,52**   0,56*    0,52**
Аа 0,40 0,08 0,00 0,16 0,33 0,20
аа 0,60 0,34 0,00 0,32 0,11 0,28

POX-7
АА 0,70 0,58 1,00 0,74    0,00**    0,62**
Аа 0,30 0,33 0,00 0,23 0,78 0,18
аа 0,00 0,08 0,00 0,03 0,60 0,20

SOD-3
АА 1,00    0,83** 0,33    0,74** 0,00    0,58**
Аа 0,00 0,00 0,44 0,13 0,11 0,12
аа 0,00 0,17 0,23 0,13 0,89 0,30

SOD-4
АА 0,00 0,00 0,00 0,00    0,67**    0,15**
Аа 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
аа 1,00 1,00 1,00 1,00 0,33 0,85

Примечание: *, ** – отклонение частот генотипов от равновесного достоверно при 
уровне значимости нулевой гипотезы р< 0,05 и р< 0,01 соответственно; курсивом обо-
значены локусы, ведущие себя в своей группе как мономорфные; полужирным шриф-
том отмечены частоты генотипов, характерные для данной исследуемой группы.

Как и следовало ожидать для самоопылителей с незначительной вероят-
ностью образования гибридного потомства, исследуемые генотипы сои ха-
рактеризовались невысоким уровнем гетерозиготности (табл. 4). В среднем, 
в зависимости от исследуемых генотипов, доля гетерозигот составляла от 4 
до 9 процентов. Для всей совокупности исследуемых образцов сои средние 
наблюдаемая, ожидаемая гетерозиготность и дефицит гетерозигот составляли
 НO

av= 0,07± 0,02, НE
av= 0,22± 0,04 и DH

av = 0,15± 0,03.
При этом достоверных значений дефицита гетерозигот обнаружено не 

было. Закономерно, что при такой незначительной гетерозиготности исследуе-
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мые образцы сои характеризовались большими положительными величинами 
коэффициента инбридинга F (50–70 %).

Таблица 4
Гетерозиготность исследуемых образцов сои

Локус Исследуемые генотипы
Фемида Фемида М32 Фемида М29 Корада

HO HE D HO HE D HO HE D HO HE D
NPOX-1 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,39 0,39
NPOX-2 0,00 0,00 0,00 0,08 0,09 0,01 0,00 0,00 0,00 0,11 0,12 0,01
NPOX-3 0,00 0,20 0,20 0,00 0,00 0,00 0,22 0,22 0,00 0,00 0,00 0,00
NPOX-4 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,44 0,39 -0,05 0,22 0,22 0,00
NPOX-5 0,00 0,47 0,47 0,17 0,17 0,00 0,33 0,31 -0,02 0,11 0,12 0,01
NPOX-6 0,00 0,47 0,47 0,00 0,17 0,17 0,00 0,50 0,50 0,00 0,00 0,00
POX-1 0,00 0,20 0,20 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,56 0,56
POX-2 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,22 0,56 0,34 0,00 0,00 0,00
POX-3 1,00 0,56 -0,44 0,08 0,52 0,44 0,00 0,00 0,00 0,22 0,39 0,17
POX-4 0,00 0,00 0,00 0,00 0,17 0,17 0,00 0,50 0,50 0,00 0,39 0,39
POX-5 0,00 0,00 0,00 0,08 0,09 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
POX-6 0,40 0,36 -0,04 0,08 0,52 0,44 0,00 0,00 0,00 0,33 0,45 0,12
POX-7 0,30 0,28 -0,02 0,34 0,42 0,08 0,00 0,00 0,00 0,00 0,39 0,39
SOD-1 0,00 0,00 0,00 0,08 0,09 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
SOD-2 0,00 0,00 0,00 0,08 0,09 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
SOD-3 0,00 0,00 0,00 0,00 0,31 0,31 0,44 0,55 0,11 0,11 0,12 0,01
SOD-4 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,50 0,50
SOD-5 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
SOD-6 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
Среднее
± ошибка

0,09± 
0,06

0,27± 
0,05

0,04± 
0,06

0,04± 
0,02

0,13± 
0,04

0,17± 
0,03

0,09± 
0,04

0,18± 
0,05

0,30± 
0,04

0,06± 
0,02

0,19± 
0,05

0,16± 
0,05

F 0,66* 0,66* 0,51 0,70*
F 0,68**

Примечание: HO и HE – наблюдаемая и ожидаемая гетерозиготность, D – дефицит гете-
розигот, F – коэффициент инбридинга, *, ** – достоверность коэффициента при уровне 
значимости нулевой гипотезы р< 0,05 и р< 0,01 соответственно.
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Статистика Райта и GST-статистика дает возможность оценить генетиче-
ское разнообразие на разных уровнях, в данном случае – на индивидуаль-
ном, внутри сорта (линии) и вида сои в целом. Низкие значения коэффици-
ента FST свидетельствуют о высокой индивидуальной изменчивости в линии 
Фемида М29 и, особенно, у сорта Корада. В остальных образцах индивидуаль-
ная, внутригрупповая и межгрупповая изменчивости вносят примерно равный 
вклад в общую генетическую гетерогенность. Об этом говорят сопоставимые 
значения всех показателей статистики Райта. Общую картину значительной ге-
терогенности исследуемых образцов сои подтверждает и GST-статистика (табл. 
5). Данный вывод согласуется с мнением исследователей, говорящих о высо-
ком адаптивном потенциале сои, основанном на значительном генетическом 
разнообразии вида [5; 6; 9; 11; 12].

Таблица 5
Внутри- и межпопуляционное разнообразие исследуемых образцов сои

Сорт, 
линия

Расчеты Статистика Райта GST-статистика

FIS FIT FST HT HS DST GST

Фемида
по всей выборке 0,31 0,68 0,38****

0,68 0,34 0,34 0,50

по всем генотипам 
сорта Фемида 0,46 0,60 0,25****

Фемида 
М32

по всей выборке 0,31 0,68 0,28****
по всем генотипам 
сорта Фемида 0,45 0,60 0,28****

Фемида 
М29

по всей выборке 0,47 0,68 0,16***
по всем генотипам 
сорта Фемида 0,60 0,60 0,00*

Корада
по всей выборке 0,64 0,68 0,11**
по всем генотипам 
сорта Фемида 0,63 0,60 -0,08*

Вся выборка

Примечание: FIS – мера отклонения фактических и ожидаемых частот генотипов внут-
ри отдельных выборок; FIT – мера отклонения фактических и ожидаемых частот ге-
нотипов отдельной выборки в сравнении с обобщенной выборкой; FST – мера генной 
дифференциации исследуемых выборок; GST – относительная генная дифференциа-
ция между исследуемыми выборками (генное разнообразие совокупной выборки); 
DST – межвыборочное генетическое разнообразие; HT – общее генное разнообразие, 
HS – внутригрупповое разнообразие; *, **, ***, **** – генетическая дифференциация 
малая, средняя, большая, очень большая соответственно [39].
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Высокая межгрупповая гетерогенность исследуемых образцов сои опреде-
ляет необходимость установления степени их родства. Результаты анализа по 
Нею и Джеффрису-Матисите представлены в табл. 6.

Таблица 6
Генетическое родство исследуемых образцов сои

Фемида Фемида М32 Фемида М29 Корада

Фемида 0,91
(0,10)

0,93
(0,08)

0,84
(0,17)

Фемида М32 0,91* 0,93
(0,08)

0,82
(0,19)

Фемида М29 0,91* 0,920 0,88
(0,13)

Корада 0,91* 0,91* 0,91*

Примечание: над диагональю указано показатель родства по Нею (I), в 
скобках – дистанция по Нею (D), под диагональю индекс подобия Джеф-
фриса-Матуситы (GSI), * – различие между образцами достоверно при 
уровне значимости р< 0,05, 0 – достоверного различия между образцами 
нет, формы достоверно подобны.

По данным, которые приводят для растений Ф. Айала и Дж. Кайгер [2], для 
разных видов показатель I составляет 0,51 и D – 0,81, а для локальных популя-
ций – 0,97 и 0,04 соответственно. Как видно, по индексу генетической схожес- 
ти Нея различия между разными группами сои находились на внутривидовом 
уровне. Однако, по некоторым локусам наблюдалась дистанция, характерная 
для разных видов или даже для очень отдаленных таксономических групп 
(табл. 7). Индекс Джеффриса-Матиситы подтвердил достоверность выявляе-
мых дистанций. Сорт Корада генетически более отдален от остальных образ-
цов сои. Из мутантных линий, производных сорта Фемида, ближе к родитель-
ской форме оказалась линия М29.

Вероятно, что все вышеуказанные в данной работе различия между сорта-
ми и линиями сои по энзимным локусам не случайны, а имеют закономер-
ную связь с генеалогией материала и морфофизиологическими особенностями 
растений. Так, сорт Корада канадского происхождения, Фемида – украинско-
го. Кроме того, сорт Корада отличается нечувствительностью к фотопериоду, 
раннеспелостью и другими важными морфофизиологическими признаками 
(высотой закладки нижних бобов, содержанием белка, жиров и др. качества-
ми). Различаются также между собой и от родительской формы сестринские 
мутантные линии. Так, сорт Фемида является среднеспелой формой, линия 
М29 относится к группе раннеспелых. У линии М32 в среднем вегетационный 
период на 10 суток продолжительнее, чем у сорта Фемида, нижние генератив-
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ные органы закладываются на 7 см выше, она более высокоросла и т.д. [4]. В 
связи со сказанным был проведен корреляционный анализ для выявления воз-
можных связей между локусами исследуемых энзимов и некоторыми морфо-
физиологическими показателями образцов сои, а также аллельным составом 
одного из генов, ответственных за реакцию растений на фотопериод –  гена Е7. 
Полученные результаты показаны в табл. 8.

Таблица 7
Генетические расстояния между исследуемыми образцами сои

по некоторым локусам энзимов

Фемида Фемида М32 Фемида М29 Корада

Фемида POX-2 – -ln(0) POX-7 – 1,42
SOD-3 –  2,83
SOD-4 – 0,80
POX-6 – 0,55
POX-7 – 0,83

Фемида М32 POX-2 – 1,29
SOD-3 –  1,37
SOD-4 – 0,80
POX-2 – -ln(0)
POX-7 – 0,57

Фемида М29
SOD-3 –  0,40
SOD-4 – 0,80
POX-7 – 1,29

Примечание: указаны названия локусов и дистанция между образцами по этим 
локусам.

Наиболее сильная связь с аллелем е7 обнаружена для локусов РОХ-7 и SOD-
4 (коэффициенты корреляции r= -0,80 и 0,71 соответственно). С продолжитель-
ностью вегетационного периода сильнее всего коррелирован локус SOD-3 (r= 
0,71). С высотой расположения нижних генеративных органов наиболее тесно 
связанными оказались локусы РОХ-2 и SOD-3 (r= 0,82 и 0,71 соответственно). 
По другим комбинациям взаимодействие было более слабым (табл. 8).

Таким образом, изменения аллельного состава восьми из 19 исследуемых 
локусов статистически достоверно коррелировали с некоторыми селекцион-
но-ценными показателями растений (QTL-признаками), а также с аллельным 
состоянием одного из генов фотопериодической чувствительности. Разумеет-
ся, что обнаруженная связь требует подтверждения с бóльшим количеством 
вариантов образцов сои и бóльшим объемом выборок в каждом варианте. 

Следует обратить внимание на то, что для маркирования образцов растений 
были выбраны энзимы, контролирующие обмен активных форм кислорода. 
Последние, как было отмечено раннее, являются сигнальными, медиаторными 
молекулами, регулирующими активность генов. Выявленная в работе тесная 
связь локусов этих генов с QTL-признаками хорошо согласуется с регулятор-
ной ролью исследуемых энзимов. 
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Таблица 8
Корреляции локусов исследуемых энзимов с некоторыми признаками сортов и 

линий сои

Локус Признак 
Ген Е7,
n=18

Длительность
вегетации,
сутки n=40

Высота 
расположения

нижних
бобов, см n=40

Пояснения

NPOX-1 – -0,35* – 0-аллели локуса соответствуют бо-
лее ранней спелости

POX-1 0,53** -0,43** -0,42**
Наличие аллеля POX-1 связано с 
рецессивным аллелем е7, более низ-
ким прикреплением нижних бобов 
и более короткой вегетацией

POX-2 – -0,64** -0,82***
0-аллели локуса положительно кор-
релируют с позднеспелостью и  бо-
лее высоким прикреплением ниж-
них бобов

POX-3 – -0,35* -0,35*
Гомозиготное состояние гена по 
аллелю «А» характеризует более 
короткую вегетацию и низкое  при-
крепление нижних бобов

POX-6 -0,53** -0,35* –
Аллели «а» и особенно гомозиготы 
по «а» обоих локусов характеризу-
ют позднеспелость и более  высокое  
прикрепление нижних бобов

POX-7 -0,80*** 0,34* –
Гомозиготы «аа» связаны с рецес-
сивным аллелем гена  е7 и более 
коротким вегетационным периодом

SOD-3 -0,66** 0,71*** 0,71***

Гомозиготы «аа» связаны с рецес-
сивным аллелем гена  е7, более ко-
ротким вегетационным периодом 
и низким  прикреплением нижних 
бобов

SOD-4 0,71*** -0,65** -0,57***

Наличие аллеля  SOD-4 характери-
зует наличие  рецессивного аллеля 
гена  е7, а 0-аллель связан с поздне-
спелостью и более высоким  при-
креплением нижних бобов

Примечание: *, **, *** – значение коэффициента корреляции достоверно при уровнях 
значимости р< 0,05, р< 0,01, р< 0,001 соответственно, «–» – значение коэффициента не 
достоверно.

Как видно из табл. 8, наиболее сильные взаимосвязи были обнаружены для 
пероксидазы и супероксиддисмутазы, что может свидетельствовать о важной 
роли этих энзимов в регуляции процессов развития растений. Это предполо-
жение находит согласие с результатами, полученными на других растительных 
объектах [17; 18; 38].
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Выявление казуальных генов является одной из важных проблем современ-
ной генетики [5]. Это важно как для маркировки искомого гена, так и для вы-
яснения механизма его функционирования. Возможно, что какой-то из иссле-
дуемых изозимов является продуктом гена, казуального локусу Е7 или другому 
локусу, ответственному за фотопериодическую чувствительность.

Заключение
Несмотря на то, что соя является строгим самоопылителем с крайне низкой 

частотой формирования гибридных потомков, исследуемые образцы характе-
ризовались высокой генетической гетерогенностью по локусам НАДФ•Н-окси-
дазы, пероксидазы и супероксиддисмутазы. Статистика Райта и Gst-статистика 
показали, что генетическая гетерогенность связана как с индивидуальной, так 
и с внутри- и межгрупповой изменчивостью. Вклад разных видов изменчи-
вости в общую генетическую дифференциацию был примерно равнозначным. 
Линия М29 оказалась более гетерогенной с существенным вкладом в общую 
дифференциацию индивидуальной изменчивости. Межгрупповая изменчи-
вость проявлялась в виде неодинаковой встречаемости разных аллелей энзим-
ных локусов и разной частотой альтернативных генотипов. При существенной 
генетической гетерогенности средняя гетерозиготность по исследуемым локу-
сам для всей совокупности образцов была незначительной и составляла 7 %. 

Анализ генетической дистанции между исследуемыми группами сои пока-
зал высокую степень их родства. Различия между ними находились в пределах 
внутривидовых. По показателю родства Нея линия М32 более отдаленна от 
родительской формы, чем сестринская линия М29.

Выявлены статистически достоверные взаимосвязи восьми из 19 исследуе-
мых энзимных локусов с некоторыми морфофизиологическими показателями 
образцов и аллельным составом гена Е7. При этом, наиболее сильные корреля-
ции обнаружены для локусов супероксиддисмутазы и пероксидазы. На этом 
основании можно предположить, что эти энзимы играют важную роль в регу-
ляции индивидуального развития растений сои. 

Статья поступила в редакцию 26.09.2018
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ГЕНЕТИКО-БІОХІМІЧНІ ОСОБЛИВОСТІ
МУТАНТНИХ ЛІНІЙ СОІ

Резюме
Метою даної роботи було вивчення генетико-біохімічних особливостей ліній 
сої, отриманих після обробки насіння хімічними мутагенами. Для виконання 
цієї мети ставилися наступні завдання: 1) визначити популяційно-генетичні по-
казники зразків сої; 2) встановити генетичні дистанції між лініями і батьків-
ським матеріалом; 3) виявити можливі корелятивні відносини між локусами 
досліджуваних ензимів і іншими генетичними системами, а також морфо-фізіо-
логічними параметрами.
Матеріал. Лінії, отримані шляхом хімічного мутагенезу сорту Феміда. Сорти 
сої Феміда і Корада.
Методи. Електрофорез. Аллозимний аналіз. Як білкові маркери використову-
вали ензими обміну активних форм кисню: НАДФ•Н-оксидазу, пероксидазу і 
супероксиддисмутазу. Методи популяційної генетики. Кореляційний аналіз. 
Методи описової статистики. Комп'ютерне опрацювання даних.
Результати. За досліджуваними локусами зразки сої показали значний полі-
морфізм, який склав 79 %. За використаних ген-ензимних систем встановлена 
значна генетична гетерогенність зразків сої. Статистика Райта і Gst-статисти-
ка показали, що генетична гетерогенність пов’язана як з індивідуальною, так 
і з внутрішньо- і міжгруповою мінливістю. Внесок різних видів мінливості у 
загальну генетичну диференціацію був приблизно рівнозначним. Міжгрупова 
мінливість виявлялася у вигляді неоднакової зустрічальності різних алелей ен-
зимних локусів і різної частоти альтернативних генотипів. Крім кількісної зміни 
частот генотипів, спостерігались інші форми трансформації генотипового скла-
ду. Так, у мутантних ліній в порівнянні з батьківською формою підвищувалася 
частка гетерозиготних генотипів по локусах NPOX-3, -4, -5, а також SOD-3. У 
локусах POX-3 і POX-6, навпаки, частота гетерозигот знижувалася. У локусі 
POX-6 у мутантних форм порівняно з вихідним сортом спостерігалася інверсія 
частот гомозигот по альтернативних алелях. Описані зміни генотипового скла-
ду спостерігались і за порівняння досліджуваних сортів – Феміди і Коради. В 
цілому, сорти Феміда і Корада були несхожі між собою за 10 з 15 поліморфних 
локусів (67 %). Лінія М32 відрізнялася від сорту Феміда за 5 локусами (33 %), 
лінія М29 – за 9 (60 %). Лінія М29 виявилась більш диференційованою з істот-
ним внеском у загальну гетерогенність індивідуальної мінливості. При значній 
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генетичної гетерогенності середня гетерозиготність за досліджуваними локуса-
ми для всієї сукупності зразків була незначною і становила 7 %.
Показано, що генетичні дистанції між різними групами сої, незважаючи на ви-
сокий рівень гетерогенності, знаходяться в рамках внутрішньовидових меж. На 
підставі показника Нея лінія М32 була більш віддалена від батьківської форми, 
ніж сестринська мутантна лінія.
Виявлено достовірні кореляційні відносини між деякими локусами ізозимів та 
деякими господарсько-цінними ознаками сої, а також геном фоточутливості Е7. 
Найбільш сильні взаємозв’язки були виявлені для пероксидази і супероксид-
дисмутази, що може свідчити про важливу роль цих ензимів у регуляції проце-
сів розвитку рослин.

Ключові слова: Glycine max (L.), аллозіми, генетична структура, генетична 
дистанція, кореляція, ген Е7, фотоперіодична чутливість.
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GENETIC AND BIOCHEMICAL PECULIARITIES
OF SOYA MUTANT LINES

Abstract
The aim of the work was to study genetic and biochemical peculiarities of soya lines, 
obtained after treatment of seeds with chemical mutagens. In order to realise the stated 
aim the following tasks were set: 1) to determine population-genetic indices of soya 
samples, 2) to establish genetic distances between lines and parental material, 3) to 
determine potential correlative relationship between loci of the enzymes studied and 
other genetic systems, as well as morphological and physiological parameters.
Material. The lines, obtained by chemical mutagenesis of Femida variety. Soya 
varieties Femida and Korada.
Methods. Electrophoresis. Allozyme analysis. Enzymes of exchange of active 
oxygen forms: NADP N-oxydase, peroxydase and superoxyzedismutase were used 
as protein markers. Methods of population genetics. Correlation analysis. Methods of 
descriptive statistics. Computer data processing.
Results. With respect to the loci studied the soya samples demonstrated considerable 
polymorphism, constituting 79 %. Considerable genetic heterogeneity of the soya 
samples was determined as to gene-enzyme systems. Wright and Gst-statistics showed 
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that genetic heterogeneity is connected both with individual and with internal- and 
inter-group variability. Contribution of various types of variability into general 
differentiation was approximately equal. Inter-grout variability was manifested in 
form on different occurrence of different alleles of enzyme loci and different frequency 
of alternative genotypes. In addition to quantitative change of genotype frequency, 
other forms of genotype composition transformation were observed. So, fraction of 
heterozygous genotypes by loci NPOX-3, -4, -5, as well as SOD-3 increased in mutant 
lines in comparison with parental form. On the contrary, frequency of heterozygotes 
decreased in loci POX-3 and POX-6. Inversion of frequencies of homozygotes by 
alternative alleles was observed in locus POX-6 in mutant forms in comparison with 
output variety. The described changes of genotypic composition also observed in 
comparison of the studied varieties – Femida and Korada. On the whole, varieties 
Femida and Korada were different from each other by 10 of 15 polymorphic loci (67 
%). Line M29 turned out to be more differentiated with considerable contribution 
to the general heterogeneity of individual variability. With considerable genetic 
heterogeneity the average heterozygosity by the studied loci was inconsiderable for 
the entire totality of samples and constituted 7 %. 
It was shown that genetic distances between different groups of soya are within 
intraspecific limits in spite of high level of heterogeneity. Basing on Neya index line 
M323 was more remote from parental form than sisterly mutant line. 
Reliable correlative relationship between some loci of izozymes and some 
economically valuable features of soya, as well as photosensitivity genome E7 
were determined. The strongest interrelationship was observed for peroxidise and 
superoxidedismutase, which can testify to an important role of the said enzymes in 
regulation of plant development processes.

Keywords: Glycine max (L.), allozymes, genetic structure, genetic distance, 
correlation, gene E7, photoperiodic sensitivity.
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