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Là cây lấy hạt có dầu hàng đầu cung cấp dầu thực vật và protein cho đời sống hàng ngày 

của con người, tăng năng suất và nâng cao chất lượng dinh dưỡng (nhiều dầu hoặc nhiều 

đạm) là hai mục tiêu cơ bản hàng đầu của chọn tạo giống đậu tương. Kích thước hạt là 

một trong những yếu tố quan trọng nhất quyết định năng suất đậu tương. Kích thước hạt, 

hàm lượng dầu và protein là những tính trạng số lượng phức tạp bị chi phối bởi các yếu 

tố di truyền và môi trường trong quá trình phát triển hạt. Thành phần và số lượng chất dự 

trữ hạt ảnh hưởng trực tiếp đến kích thước hạt. Nhìn chung, dầu và protein chiếm gần 

60% tổng lượng hạt đậu tương dự trữ. Do đó, kích thước hạt, dầu hoặc hàm lượng protein 

của đậu tương là những đặc điểm nông học có mối tương quan cao. Tăng kích thước hạt 

giúp tăng năng suất đậu tương và có thể cải thiện chất lượng hạt giống. Tương tự như 

vậy, hàm lượng dầu và protein tăng lên sẽ cải thiện chất lượng dinh dưỡng của đậu tương 

và có thể sẽ làm tăng năng suất đậu tương. Do tầm quan trọng của ba tính trạng hạt giống 

này trong chọn giống đậu tương, các nghiên cứu sâu rộng đã được tiến hành trên locus 

tính trạng số lượng (QTL) hoặc gen cơ bản của chúng và phân tích các con đường điều 

hòa phân tử của chúng. Đánh giá này đã tóm tắt tiến trình trong bộ gen chức năng kiểm 

soát kích thước hạt đậu tương, hàm lượng dầu và protein trong những thập kỷ gần đây, 

đồng thời đưa ra những thách thức và triển vọng để phát triển các giống đậu tương năng 

suất cao với hàm lượng dầu hoặc protein cao. Cuối cùng, chúng tôi hy vọng bài đánh giá 

này sẽ giúp ích cho việc cải thiện năng suất và chất lượng đậu tương trong quá trình nhân 

giống sau này. 

1. Giới thiệu 

Dầu và protein là những chất dinh dưỡng thiết yếu cho con người và gia súc, với gần 

70% dầu ăn và một nửa protein thức ăn chăn nuôi đến từ thực vật. Đậu tương (Glycine 

max) cung cấp gần 60% sản lượng hạt có dầu toàn cầu và chiếm hơn 25% lượng protein 

tiêu thụ cho thực phẩm và thức ăn chăn nuôi trên toàn thế giới, khiến nó trở thành cây 

trồng thương mại hàng đầu để sản xuất dầu thực vật và protein (Wang và cs, 2020b). Đậu 

tương trồng trọt được thuần hóa từ đậu tương dại (Glycine soja) ở miền trung Trung 

Quốc khoảng 5.000 năm trước và sau đó lan rộng ra khắp thế giới (Carter và cs, 2004; 

Wilson, 2008). Là cây lấy hạt có dầu và thức ăn gia súc chiếm ưu thế, hạt đậu tương được 

canh tác hiện đại chứa khoảng 17% dầu, 35% protein (bao gồm cả axit amin thiết yếu và 

không thiết yếu), 31% carbohydrate (bao gồm cả carbohydrate hòa tan và không hòa tan), 

13% độ ẩm và 4% tro (Liu, 1997) (Hình 1). Hàm lượng dầu của hạt đậu tương dao động 

từ 8,3–27,9% và hàm lượng protein thay đổi từ 34,1–56,8% tùy thuộc vào giống đậu 

tương và điều kiện canh tác (Wilson, 2004). Dầu đậu tương được tạo ra và lưu trữ chủ 

yếu dưới dạng axit béo (FA), triacylglycerol (TAG) và tocopherol (Liu và cs, 2022). Có 

năm FA trung tâm trong hạt đậu tương, bao gồm axit stearic (C18:0), axit oleic (C18:1), 



axit linoleic (C18:2), axit linolenic (C18:3) và axit palmitic (C16:0), có thành phần quyết 

định trực tiếp đến chất lượng dầu đậu tương. Protein hạt đậu tương bao gồm chủ yếu là 

các protein dự trữ như glycinin (11S globulin) và conglycinin (7S globulin) (Liu và cs, 

2022). 

 

Hình 1. Thành phần của 

hạt đậu tương trưởng 

thành được bảo quản. 

Giá trị phần trăm cho 

biết trọng lượng tương 

đối của thành phần 

tương ứng trong hạt 

(Liu, 1997). 

 

Những tiến bộ gần đây đã chỉ ra rằng năng suất cây trồng toàn cầu cần phải tăng gấp đôi 

vào năm 2050 để đáp ứng nhu cầu tiêu thụ và dân số ngày càng tăng (Godfray và cs, 

2010; Tilman và cs, 2011), có nghĩa là sản lượng cây trồng tăng 2,4% mỗi năm. Tuy 

nhiên, sản xuất đậu tương tụt hậu nghiêm trọng so với nhu cầu dự kiến, chỉ tăng trung 

bình 1,3% mỗi năm (Ray và cs, 2013). So với các loại cây lương thực, bao gồm gạo, lúa 

mì và ngô, năng suất đậu tương chỉ bằng khoảng một phần ba đến một nửa. Vì vậy, nâng 

cao năng suất đậu tương là nhiệm vụ cần thiết và cấp bách đối với công tác chọn tạo 

giống đậu tương. Tăng kích thước hạt là một trong những cách quan trọng để tăng năng 

suất đậu tương. Kích thước hạt đậu tương có thể được mô tả bằng chiều dài (đường kính 

song song với rốn), chiều rộng (đường kính từ rốn đến bề mặt trục của hạt), và độ dày 

(đường kính dọc theo rốn), và thành phần và hàm lượng dự trữ hạt giống trực tiếp xác 

định nó. Đậu tương trồng trọt thường tạo ra hạt to hơn với mức dầu cao hơn (Wang và cs, 

2020b). Đậu tương dại có hạt nhỏ hơn với hàm lượng dầu thấp hơn đậu tương trồng. Tuy 

nhiên, hàm lượng protein trong hạt không tăng ở các giống đậu tương hạt lớn (Wang và 

cs, 2020b). Do đó, cải thiện đậu tương liên quan đến việc tăng song song kích thước hạt, 

tích lũy dầu và có thể kèm theo sự thay đổi về mức độ protein. 

Trong nhiều thập kỷ, việc tăng kích thước hạt, tích lũy dầu và hàm lượng protein là mục 

tiêu thiết yếu của các chương trình chọn giống đậu tương. Việc công bố bộ gen tham 

chiếu của đậu tương (Williams 82) vào năm 2010 đã thúc đẩy mạnh mẽ sự phát triển của 

bộ gen chức năng đậu tương (Zhang và cs, 2022). Ở đây, chúng tôi xem xét những tiến 

bộ trong bộ gen chức năng đậu tương về kích thước hạt, tích lũy dầu và hàm lượng 

protein. Ngoài ra, chúng tôi cũng thảo luận về những thách thức và triển vọng phát triển 

các giống đậu tương năng suất cao với hàm lượng dầu hoặc protein cao. Vì sự tổng hợp 

sinh hóa của dầu trong hạt đã được nghiên cứu rộng rãi và đánh giá tốt (Bates và cs, 

2013; Xu và Shanklin, 2016; Song và cs, 2017; Liu và cs, 2022; Yang và cs, 2022a), 

chúng tôi sẽ không nhắc lại những bình luận này ở đây. 

 

 



2. Lập bản đồ gen liên quan đến kích thước hạt, hàm lượng dầu và protein 

Kích thước hạt, hàm lượng dầu và protein là những đặc điểm phức tạp được kiểm soát 

bởi các yếu tố di truyền và môi trường trong quá trình phát triển và trưởng thành của hạt. 

Do tầm quan trọng của chúng trong chọn tạo giống đậu tương, các nhà nghiên cứu đã 

thực hiện phân tích liên kết mở rộng để xác định các locus tính trạng số lượng (QTL) liên 

quan đến ba tính trạng hạt này bằng cách sử dụng các quần thể có nguồn gốc từ bố mẹ 

khác nhau, chẳng hạn như quần thể F2, dòng lai tái tổ hợp (RIL), thay thế đoạn nhiễm sắc 

thể dòng (CSSL) và dòng gần đồng phân (NIL) (Han và cs, 2012; Eskandari và cs, 

2013a; Eskandari và cs, 2013b; Qi và cs, 2014; Warrington và cs, 2015; Wang và cs, 

2015a; Yang và cs, 2019; Cui và cs, 2020; Kumawat và Xu, 2021; Kumar và cs, 2022; 

Luo và cs, 2022; Yang và cs, 2022b). Cho đến nay, hàng trăm QTL liên quan đến kích 

thước hạt (bao gồm trọng lượng hạt), tích lũy dầu và hàm lượng protein đã được ghi lại 

trong Cơ sở dữ liệu bộ gen của SoyBase (//www.soybase.org). Chẳng hạn, có 396 QTL 

cho kích thước và trọng lượng hạt (Hình 2; Bảng bổ sung 1), 333 QTL cho hàm lượng 

dầu trong hạt (Hình 2; Bảng bổ sung 2) và 234 QTL cho hàm lượng protein trong hạt 

(Hình 2; Bảng bổ sung 3 ). Trong số các QTL này, một số QTL liên quan đến kích thước 

hạt, sự tích lũy dầu và hàm lượng protein chia sẻ các vùng chồng lấn, cho thấy sự hiện 

diện của các gen điều hòa đa hướng trong các QTL này. Tuy nhiên, do các chỉ thị phân tử 

có độ phân giải thấp và mật độ thấp cũng như kích thước quần thể hạn chế, hầu hết các 

QTL được lập bản đồ trong một vùng nhiễm sắc thể lớn, làm cho các QTL này kém hiệu 

quả hơn trong việc xác định gen cụ thể để cải thiện cây trồng. Hiện tại, chỉ có một số gen 

liên quan đến kích thước hạt, tích lũy dầu và hàm lượng protein đã được phân lập từ ánh 

xạ QTL, chẳng hạn như GmPP2C-1 (Lu và cs, 2017), GmB1 (Zhang và cs, 2018a) và 

Glyma.20G85100 (còn được gọi là GmSWEET39) (Zhang và cs, 2020; Fliege và cs, 

2022). Ngoài ra, hai gen liên quan đến kích thước/trọng lượng hạt đã được xác định 

thông qua phân tích nhân bản gen dựa trên bản đồ đột biến hoặc phép lai so sánh bộ gen 

(CGH), bao gồm GmSSS1 (Zhu và cs, 2022) và GmKIX8-1 (Nguyen và cs, 2021). 

 
Hình 2. Các QTL liên quan đến kích thước hạt (trọng lượng), tích lũy dầu và hàm lượng 

protein trong đậu tương. Các QTL này được lấy từ cơ sở dữ liệu SoyBase 

(https://soybase.org/). 

http://www.soybase.org/
https://soybase.org/


 

Với sự phát triển của omics, nghiên cứu kết hợp trên toàn bộ bộ gen (GWAS) đã trở 

thành một phương pháp lập bản đồ gen hoặc QTL mạnh mẽ để phân tích các đặc điểm 

nông học phức tạp ở cây trồng. So với phân tích liên kết hoặc lập bản đồ QTL thông 

thường, GWAS mang lại những lợi thế đáng kể: 1) GWAS không cần xây dựng quần thể 

lập bản đồ. 2) Quần thể GWAS bao gồm nhiều biến thể tự nhiên hơn so với quần thể có 

hai bố mẹ. 3) GWAS có thể đạt được độ phân giải bản đồ cao hơn nhờ các chỉ thị phân tử 

mật độ cao và các sự kiện tái tổ hợp lịch sử đa dạng (Wang và cs, 2020a; Li và cs, 

2022b). Trong thập kỷ qua, hàng chục GWAS đã được thực hiện để xác định các QTL 

hoặc nucleotide tính trạng định lượng (QTN) liên quan đến kích thước hạt, tích lũy dầu 

và mức protein trong đậu tương (Hwang và cs, 2014; Zhou và cs, 2015; Zhang và cs, 

2016a; Yan và cs, 2017; Zhang và cs, 2018b; Lee và cs, 2019; Zhao và cs, 2019; He và 

cs, 2021; Zhang và cs, 2021; Hong và cs, 2022). Dựa trên phương pháp này, GmOLEO1 

(Zhang và cs, 2019b), GmPDAT (Liu và cs, 2020a), GmSWEET10a (còn được gọi là 

GmSWEET39) (Miao và cs, 2020; Wang và cs, 2020b) và GmST05 (Duan và cs, 2022) đã 

được xác định và xác nhận có liên quan đến những đặc điểm hạt giống này, cho thấy cách 

này hiệu quả hơn. Mặc dù GWAS có lợi thế trong việc lập bản đồ di truyền, nhưng cấu 

trúc quần thể và các mối quan hệ cá nhân có khả năng tạo ra kết quả dương tính giả trong 

phân tích liên kết. Do đó, tốt hơn là tích hợp bản đồ liên kết và phân tích GWAS để phân 

tích các đặc điểm phức tạp. Các phương pháp phân tích hỗn hợp đã sử dụng và lập bản đồ 

thành công các QTL hoặc QTN liên quan đến các đặc điểm hạt này ở đậu tương (Cao và 

cs, 2017; Zhang và cs, 2019c), đồng thời nhân bản thêm GmSWEET39 (Zhang và cs, 

2020), GmGA3ox1 (Hu và cs, 2022), GmST1 (Li và cs, 2022a) và POWR1 (Goettel và cs, 

2022). 

3. Gen quy định kích thước hạt 

Hạt của thực vật bậc cao bao gồm phôi, nội nhũ và vỏ hạt, trong đó phôi và nội nhũ lần 

lượt được tạo ra từ tế bào trứng đã thụ tinh và tế bào trung tâm. Ngược lại, vỏ hạt được 

phát triển từ vỏ bào tử. Do đó, kích thước hạt được xác định bởi các tín hiệu tích hợp của 

mô mẹ và mô hợp tử ảnh hưởng đến sự phát triển phối hợp của phôi, nội nhũ và vỏ hạt 

(Li và cs, 2019). Một số con đường truyền tín hiệu kiểm soát kích thước hạt của cây mẹ 

đã được xác định ở cây Arabidopsis và cây lúa, chẳng hạn như tín hiệu G-protein, tín 

hiệu ubiquitin-proteasome, tín hiệu protein kinase hoạt hóa bằng mitogen (MAPK), tín 

hiệu phytohormone và một số chất điều hòa phiên mã. Trong khi đó, con đường HAIKU 

(IKU) và một số kích thích tố thực vật điều chỉnh một phần sự phát triển của các mô hợp 

tử (Li và cs, 2019). Tuy nhiên, so với cây Arabidopsis và cây lúa, mạng lưới phân tử điều 

chỉnh kích thước hạt ở cây đậu tương vẫn còn kém. 

Là thành phần điều hòa quan trọng của biểu hiện gen, một số yếu tố phiên mã (TF) liên 

quan đến kích thước hạt đã được xác định ở đậu tương (Hình 3; Bảng 1). BIG SEEDS1 

(BS1) thuộc thành viên nhóm II của họ lớn TIFY TF. Nó đóng một vai trò quan trọng 

trong việc kiểm soát kích thước của hạt, quả và lá thông qua một mô-đun điều tiết nhằm 

mục tiêu tăng sinh tế bào trong cây họ đậu mô hình của Medicago truncatula (Ge và cs, 

2016). Điều chỉnh giảm các gen chỉnh hình BS1 (GmBS1 và GmBS2) trong đậu tương 

dẫn đến tăng kích thước hạt và hàm lượng axit amin. SLB1 mã hóa protein hộp F tạo 

thành một phần của phức hợp ligase ubiquitin SKP1/Cullin/F-box E3. Các phân tích sinh 

hóa và di truyền cho thấy SLB1 tương tác với BS1 để kiểm soát sự phân nhánh bên và sự 

phát triển của cơ quan bằng cách điều chỉnh sự ổn định của protein BS1 trong Medicago 

truncatula. Ngoài ra, sự biểu hiện quá mức của SLB1 dẫn đến kích thước lá và hạt tăng 



lên ở cả Medicago truncatula và đậu tương, cho thấy sự bảo tồn chức năng của SLB1 

(Yin và cs, 2020). TF WRKY thực vật tham gia vào nhiều quá trình sinh học, chẳng hạn 

như quá trình tạo phôi và phát triển hạt giống (Luo và cs, 2005). WRKY15a được thể hiện 

một cách khác biệt trong quá trình phát triển quả giữa đậu tương trồng và đậu tương dại. 

Bốn haplotypes (H1-H4) đã có mặt trong WRKY15a, khác nhau trong quỹ tích kính hiển 

vi lõi CT tại vùng 5' chưa được dịch mã (5'-UTR) của WRKY15a. Kiểu haplotype H1 với 

sáu lần lặp lại CT là alen duy nhất trong đậu tương trồng, trong khi kiểu haplotype H3 

với năm lần lặp lại CT là alen chính trong đậu tương dại. Trọng lượng hạt với haplotype 

H1 nặng hơn so với đậu tương dại chứa haplotypes H2, H3 và H4, và trọng lượng hạt có 

mối tương quan thuận với biểu hiện WRKY15a, cho thấy tác động tích cực của WRKY15a 

đối với kích thước hạt (Gu và cs, 2017). Dt2, mã hóa TF hộp MADS, đóng vai trò thiết 

yếu trong việc kiểm soát nhiều đặc điểm nông học, chẳng hạn như thời gian ra hoa, thói 

quen phát triển của thân và chiều cao cây (Ping và cs, 2014; Zhang và cs, 2019a). Một 

báo cáo gần đây đã chỉ ra rằng Dt2 cũng xác định sự phân nhánh của chồi và kích thước 

hạt (Liang và cs, 2022). Các dòng loại bỏ Dt2 thực hiện nhiều thay đổi tính trạng liên 

quan đến năng suất, chẳng hạn như chiều dài và chiều rộng hạt tăng lên, trọng lượng hạt 

nặng hơn và trọng lượng hạt trên mỗi cây cao hơn, do đó dẫn đến năng suất trên mỗi ô 

được cải thiện rõ rệt. Ngược lại, các dòng biểu hiện quá mức Dt2 biểu hiện chiều dài và 

chiều rộng hạt giảm. 

 

 

Hình 3. Mạng lưới di truyền quy 

định kích thước hạt (trọng 

lượng), tích lũy dầu và hàm 

lượng protein trong đậu tương. 

Các gen hoặc protein liên quan 

đến kích thước hạt (trọng lượng) 

và hàm lượng dầu được hiển thị 

tương ứng bằng phông chữ màu 

đỏ và màu xanh lam. Các bộ điều 

chỉnh đa hướng cho kích thước 

hạt (trọng lượng), tích lũy dầu 

hoặc hàm lượng protein được 

biểu thị bằng phông chữ màu 

xanh lá cây. Các gen điều hòa, có 

chức năng chỉ được xác nhận ở 

cây Arabidopsis chứ không phải 

cây đậu tương, được hiển thị 

bằng phông chữ màu tím. 

 

Một số gen mã hóa các enzym khác nhau cũng đã được chứng minh là có ảnh hưởng đến 

kích thước hạt đậu tương (Hình 3; Bảng 1). Gen phosphatase 2C-1 (GmPP2C-1) từ đậu 

tương dại giúp tăng trọng lượng hoặc kích thước hạt bằng cách cải thiện kích thước tế 

bào vỏ và kích hoạt một tập hợp con các gen liên quan đến tính trạng của hạt (Lu và cs, 

2017). Ngoài ra, GmPP2C-1 tạo điều kiện tích lũy protein GmBZR1 khử phospho, đóng 

vai trò là yếu tố phiên mã chính trong tín hiệu BR. Hơn nữa, sự biểu hiện quá mức của 

GmBZR1 có thể cải thiện kích thước hoặc trọng lượng hạt ở cây Arabidopsis chuyển gen. 

Invertase của thành tế bào (CWI) đóng một vai trò quan trọng trong việc truyền tín hiệu 

và chuyển hóa đường, ảnh hưởng đến sự tương tác nguồn chìm và sự phát triển của hạt 



(Tang và cs, 2017). GmCIF1 mã hóa chất ức chế invertase của thành tế bào và việc ức 

chế biểu hiện gen GmCIF1 cho thấy các hoạt động CWI gia tăng và kích thước hạt lớn 

hơn trong khi tích lũy nhiều protein, hexose và tinh bột hơn trong hạt đậu tương. 

Bảng 1. Các gen đại diện liên quan đến kích thước hạt, tích lũy dầu và hàm lượng protein 

trong đậu tương. 

 



GmSSS1 mã hóa một O-GlcNAc transferase giả định trong đậu tương. Loại bỏ GmSSS1 

dẫn đến hạt nhỏ, trong khi GmSSS1 biểu hiện quá mức tạo ra hạt lớn (Zhu và cs, 2022). 

Điều chỉnh GmSSS1 có thể ảnh hưởng tích cực đến sự phân chia và mở rộng tế bào ở cây 

chuyển gen. GmGA3ox1, một gibberellin (GA) 3β-hydroxylase trong đậu tương, là 

enzyme quan trọng trong con đường sinh tổng hợp GA. Loại bỏ GmGA3ox1 dẫn đến 

giảm sinh tổng hợp GA trong khi tăng cường quang hợp (Hu và cs, 2022). Cây loại bỏ 

GmGA3ox1 cho thấy trọng lượng và chiều dài hạt giảm, nhưng sản lượng hạt được cải 

thiện bằng cách tăng số nhánh, quả và hạt. Ngược lại, sự biểu hiện quá mức của 

GmGA3ox1 làm tăng trọng lượng và chiều dài hạt ở đậu tương chuyển gen. Tương tự, sự 

biểu hiện quá mức của GA20OX, mã hóa gibberellin 20 oxidase trong bước giới hạn tốc 

độ của quá trình sinh tổng hợp GA, đã nâng cao kích thước/trọng lượng hạt của cây 

Arabidopsis chuyển gen (Lu và cs, 2016). 

Bên cạnh các gen trên, một số gen đậu tương tương đồng được biết là điều chỉnh kích 

thước hạt ở cây Arabidopsis cũng đã được chứng minh là kiểm soát kích thước hạt đậu 

tương (Hình 3; Bảng 1). Ví dụ, một số thành viên họ P450/CYP78A được đề xuất để 

kiểm soát kích thước hạt ở Arabidopsis (Wang và cs, 2008; Fang và cs, 2012). Các 

ortholog P450/CYP78A trong đậu tương, chẳng hạn như GmCYP78A10, GmCYP78A57, 

GmCYP78A70 và GmCYP78A72, thể hiện chức năng được bảo tồn để cải thiện kích 

thước hoặc trọng lượng hạt (Wang và cs, 2015b; Zhao và cs, 2016; Du và cs, 2017) , 

nhưng cơ chế cơ bản về cách thức hoạt động của chúng phần lớn vẫn còn khó nắm bắt. 

Phức hợp ức chế PPD/KIX/TPL bao gồm các protein PPD2, KIX8/9 và TPL đã được 

chứng minh là có ảnh hưởng đến kích thước cơ quan bằng cách điều chỉnh sự tăng sinh 

mô phân sinh ở cây Arabidopsis (Baekelandt và cs, 2018). GmKIX8-1, một ortholog 

AtKIX8 đậu tương, cũng tham gia vào việc kiểm soát sự tăng sinh tế bào và kích thước cơ 

quan. Do sự biểu hiện CYCLIN D3;1-10 và sự tăng sinh tế bào tăng lên, các đột biến mất 

chức năng GmKIX8-1 đã biểu hiện sự gia tăng rõ rệt về kích thước của lá và hạt (Nguyen 

và cs, 2021). Rất gần đây, ở cả Arabidopsis và đậu tương, một tầng điều tiết quan trọng 

liên quan đến CO (chất điều hòa trung tâm của con đường quang kỳ) và AP2 (đặc điểm 

nhận dạng mô phân sinh hoa) đã được chứng minh là trung gian hóa kích thước hạt được 

điều hòa bởi quang kỳ theo cách phụ thuộc vào mẹ (Yu và cs, 2023). GmCOL2b (một 

chất tương đồng CO của đậu tương) thúc đẩy tích cực kích thước hạt trong thời gian ngắn 

ngày bằng cách ức chế trực tiếp sự biểu hiện của GmAP2-1 và GmAP2-2. 

4. Gen quy định dầu hạt 

Hạt giống tích lũy dự trữ, bao gồm dầu, protein và tinh bột, được lấp đầy trong quá trình 

phát triển và trưởng thành của hạt. Do đó, hiểu được chất lưu trữ được nạp vào hạt là rất 

quan trọng để cải thiện năng suất cây trồng và chất lượng dinh dưỡng. Trong những thập 

kỷ qua, nhiều nỗ lực đã được thực hiện đối với việc mổ xẻ các con đường phân tử để tích 

lũy dự trữ hạt giống, đặc biệt là ở cây Arabidopsis. Các TF, chẳng hạn như LEC1, LEC2, 

ABI3, FUS3 và WRI1, và các chất kích hoạt hoặc chất ức chế khác để tích lũy dự trữ 

trong quá trình phát triển hạt, đã được xác định ở thực vật (Yang và cs, 2022a). Tuy 

nhiên, nhiều chi tiết và cơ chế vẫn chưa được làm rõ, đặc biệt là đối với các loại cây 

trồng thiết yếu như đậu tương (Hình 3; Bảng 1). 

LEC1 là một tiểu đơn vị TF không điển hình (NF-YB) tương tác với các tiểu đơn vị NF-

YA và NF-YC để tạo thành phức hợp NF-Y TF. Nó là trung tâm để kiểm soát sự phát 

triển của hạt giống, chẳng hạn như hình thái phôi, phát triển nội nhũ và tích lũy dự trữ (Jo 

và cs, 2019). Ở cây Arabidopsis, các đột biến lec1 không có giá trị thể hiện những khiếm 

khuyết nổi bật trong phôi và hạn chế nghiêm trọng sự tích lũy protein và lipid trong hạt 



(Meinke và cs, 1994; West và cs, 1994). Hơn nữa, sự biểu hiện quá mức của LEC1 đã 

gây ra sự kích hoạt các gen liên quan đến sự tích lũy protein và lipid dự trữ, dẫn đến tăng 

hàm lượng lipid và FA trong cây Arabidopsis chuyển gen (Kagaya và cs, 2005). Ở đậu 

tương, GmLEC1 (GmLEC1a hoặc GmLEC1b) điều hòa phiên mã các gen liên quan đến 

các quá trình tế bào riêng biệt trong quá trình phát triển hạt và kích hoạt quá trình sinh 

tổng hợp FA của hạt (Pelletier và cs, 2017; Zhang và cs, 2017). Nghiên cứu sâu hơn cho 

thấy rằng GmLEC1 hoạt động kết hợp với các TF như GmAREB3, GmbZIP67 và 

GmABI3 để điều chỉnh sự phát triển của hạt đậu tương (Jo và cs, 2020). 

LEC1 tương tác vật lý với LEC2, TF miền liên kết DNA B3, có vai trò điều tiết quan 

trọng trong quá trình phát triển hạt giống và kiểm soát mức độ protein và dầu hạt trong 

cây Arabidopsis (Santos-Mendoza và cs, 2008; Angeles-Núñez và Tiessen, 2011; Kim và 

cs, 2015; Jo và cs, 2019). Các hạt đột biến mất chức năng lec2 cho thấy lượng dầu và 

protein giảm lần lượt là 30% và 15%, nhưng tích lũy nhiều tinh bột và sucrose hơn so với 

các loại hạt hoang dại (Angeles-Núñez và Tiessen, 2011). Ngược lại, ở cả cây 

Arabidopsis và cây thuốc lá biến đổi gen, biểu hiện cảm ứng AtLEC2 làm tăng tích lũy dự 

trữ dầu, chẳng hạn như TAG và FA (Mendoza và cs, 2005; Andrianov và cs, 2010; Kim 

và cs, 2015). Ở đậu tương, GmLEC2 quy định một tập hợp con các gen liên quan đến quá 

trình chuyển hóa chất dự trữ hạt giống (Manan và cs, 2017). So với hạt đối chứng, hàm 

lượng TAG và FA chuỗi dài của hạt Arabidopsis chuyển gen biểu hiện quá mức 

GmLEC2a tăng lần lượt là 34% và 4%. 

Trong mạng lưới phiên mã của quá trình tích lũy dầu hạt ở cây Arabidopsis, LEC1 và 

LEC2 cùng nhau thúc đẩy sự biểu hiện WRI1, một gen AP2 TF chịu trách nhiệm điều 

hòa phiên mã quá trình sinh tổng hợp dầu và cơ chế điều hòa này được bảo tồn ở các loài 

thực vật khác, chẳng hạn như đậu tương và ngô (Baud và cs, 2007; Mu và cs, 2008; Shen 

và cs, 2010; Manan và cs, 2017; Pelletier và cs, 2017; Yang và cs, 2022a). Hai ortholog 

đậu tương của nó, GmWRI1a và GmWRI1b, đóng vai trò trung tâm trong việc tích lũy 

dầu hạt. Sự biểu hiện quá mức của GmWRI1a hoặc GmWRI1b làm tăng đáng kể tổng 

lượng dầu và hàm lượng FA, đồng thời thay đổi thành phần FA trong hạt, trong khi 

GmWRI1 loại bỏ rễ tơ lại cản trở quá trình sinh tổng hợp lipid (Chen và cs, 2018; Chen 

và cs, 2020; Guo và cs. , 2020; Wang và cs, 2022). 

GmZF392, một protein nhánh kẽm CCCH (TZF) song song đặc trưng cho hạt giống, thúc 

đẩy sự tích lũy dầu hạt bằng cách nhắm mục tiêu một yếu tố cis lưỡng cực với các trình 

tự giàu TA và TG trong các vùng khởi động, do đó kích hoạt biểu hiện gen xuôi dòng 

liên quan đến quá trình sinh tổng hợp lipid (Lu và cs, 2021). GmZF392 tương tác vật lý 

với GmZF351, một chất kích hoạt khác của sự tích lũy lipid, để bổ sung/hiệp đồng làm 

tăng biểu hiện của các gen sinh tổng hợp lipid xuôi dòng (Li và cs, 2017; Lu và cs, 2021). 

Và cả GmZF392 và GmZF351 đều được điều chỉnh tích cực bởi GmNFYA, một TF tương 

quan với hàm lượng dầu (Lu và cs, 2016; Lu và cs, 2021). Ngoài ra, GmZF392 và 

GmZF351 cũng là mục tiêu trực tiếp của GmLEC1 (Pelletier và cs, 2017). Quan trọng 

hơn, GmZF392 và GmZF351 đã được chọn lọc bằng cách thuần hóa từ đậu tương dại 

sang đậu tương trồng. 

Ngoài các TF ở trên tạo thành mô-đun điều hòa, một số gen chức năng cũng tham gia vào 

việc điều chỉnh hàm lượng dầu hạt ở đậu tương (Hình 3; Bảng 1). Sự biểu hiện quá mức 

của gen bZIP TF (GmbZIP123) giúp tăng cường tích lũy lipid trong hạt Arabidopsis biến 

đổi gen thông qua điều hòa vận chuyển đường (Song và cs, 2013). GmB1, mã hóa protein 

xuyên màng giống như chất vận chuyển để sinh tổng hợp phấn ở vỏ quả, không chỉ kiểm 

soát phấn của vỏ hạt ở đậu tương dại mà còn ảnh hưởng đến hàm lượng dầu ở đậu tương 



trồng (Zhang và cs, 2018a). GmOLEO1, một gen mã hóa protein oleosin được chọn lọc 

nhân tạo mạnh, giúp cải thiện hàm lượng dầu hạt trong quá trình thuần hóa đậu tương 

bằng cách ảnh hưởng đến quá trình chuyển hóa TAG (Zhang và cộng sự, 2019b). 

5. Gen quy định protein trong hạt 

So với kích thước hạt và hàm lượng dầu, chỉ có một số gen kiểm soát hàm lượng protein 

hoặc axit amin của hạt đã được xác định chức năng (Hình 3; Bảng 1) (Krishnan và Jez, 

2018). GTPase GmRab5a nhỏ và các yếu tố trao đổi guanine GmVPS9 của nó được 

chứng minh là hoạt động trong quá trình tích lũy protein dự trữ sau Golgi ở đậu tương 

(Wei và cs, 2020). Sự biểu hiện quá mức thoáng qua của biến thể âm tính chiếm ưu thế 

của GmRab5a, hoặc RNAi của GmRab5a hoặc GmVPS9s, rõ ràng đã làm giảm quá trình 

vận chuyển chất đánh dấu hàng hóa, vốn được sử dụng để phản ánh quá trình vận chuyển 

protein dự trữ đến các không bào dự trữ protein trong các tế bào lá mầm đậu tương. 

Ngoài ra, một số gen, bao gồm POWR1, GmSWEET10a, GmSWEET10b và GmST05, 

điều chỉnh đa hướng protein hạt, hàm lượng dầu và kích thước hạt (Wang và cs, 2020b; 

Duan và cs, 2022; Goettel và cs, 2022), điều đó được thảo luận chi tiết trong phần tiếp 

theo. 

6. Gen quy định kích thước hạt, hàm lượng dầu, protein của hạt 

Kích thước hạt, tích lũy dầu và hàm lượng protein trong đậu tương là những đặc điểm 

nông học có mối tương quan cao. Tuy nhiên, việc lựa chọn và cơ sở phân tử cơ bản của 

các đặc điểm tương quan với hạt giống này trong quá trình thuần hóa đậu tương vẫn chưa 

được hiểu rõ, đây là một trong những trở ngại đối với việc cải thiện năng suất và chất 

lượng đậu tương. Cho đến nay, một số gen điều hòa đa hướng kiểm soát kích thước hạt, 

tích lũy dầu và hàm lượng protein đã được nhân bản và xác định chức năng trong đậu 

tương (Hình 3; Bảng 1). 

Ví dụ, sự biểu hiện lệch vị trí của GmDof4, GmDof11, GmMYB73 và GmDREBL đã tăng 

cường cả kích thước/trọng lượng hạt và sự tích lũy dầu trong hạt Arabidopsis chuyển gen 

(Wang và cs, 2007; Liu và cs, 2014; Zhang và cs, 2016b). GmPDAT, một gen mã hóa 

phospholipid diacylglycerol acyltransferase, được biểu hiện cao hơn ở các giống đậu 

tương hạt to và nhiều dầu so với các giống đậu tương hạt nhỏ và ít dầu. Sự biểu hiện quá 

mức của GmPDAT đã cải thiện kích thước hạt và mức dầu, trong khi thực vật GmPDAT 

RNAi đã giảm kích thước hạt và tích lũy dầu (Liu và cs, 2020a). GmST1 mã hóa UDP-D-

glucuronate 4-epimerase điều chỉnh tích cực kích thước hạt và hàm lượng dầu bằng cách 

điều chỉnh quá trình sinh tổng hợp pectin và đường phân, đồng thời trải qua quá trình 

chọn lọc trong quá trình thuần hóa đậu tương (Li và cs, 2022a). 

Các thành viên họ SWEET vận chuyển đường đóng vai trò quan trọng trong quá trình 

phát triển hạt giống (Chen và cs, 2015; Wang và cs, 2019). Một cặp gen SWEET parolog 

trong đậu tương, GmSWEET10a và GmSWEET10b, đã trải qua quá trình chọn lọc từng 

bước làm thay đổi đồng bộ kích thước hạt, sự tích lũy dầu và mức protein trong quá trình 

thuần hóa đậu tương, bằng cách điều chỉnh quá trình phân loại đường từ vỏ hạt đến phôi 

(Zhang và cs, 2020; Wang và cs, 2020b). So với cây dại, cây đậu tương biểu hiện 

GmSWEET10a hoặc GmSWEET10b có kích thước hạt tăng đáng kể và lượng dầu tích lũy 

cao hơn nhưng lại giảm mức protein, trong khi các cây loại bỏ của chúng đã giảm kích 

thước hạt và hàm lượng dầu nhưng tăng mức độ protein (Wang và cs, 2020b ). Rất gần 

đây, một thành viên họ protein gắn phosphatidylethanolamine (PEBP), GmST05 (còn 

được gọi là GmMFT), đã được chứng minh là điều chỉnh tích cực kích thước hạt cũng 

như thay đổi mức dầu và protein, có thể bằng cách ảnh hưởng đến quá trình phiên mã 



GmSWEET10a (Li và cs, 2014; Duan và cs, 2022). Ngoài ra, một gen miền CCT, 

POWR1, được thuần hóa và điều chỉnh về mặt đa hướng chất lượng và năng suất hạt 

giống ở đậu tương, có thể bằng cách điều chỉnh quá trình chuyển hóa lipid và vận chuyển 

chất dinh dưỡng (Goettel và cs, 2022). Việc chèn phần tử có thể thay thế (TE) vào miền 

CCT của POWR1 dẫn đến tăng trọng lượng hạt và hàm lượng dầu nhưng giảm hàm lượng 

protein. Ngược lại, sự biểu hiện quá mức của POWR1 cho thấy hàm lượng protein được 

cải thiện và làm giảm trọng lượng hạt cũng như tích lũy dầu ở cây chuyển gen. 

7. Thách thức và triển vọng 

Kích thước hạt, hàm lượng dầu và protein là những tính trạng số lượng phức tạp do nhiều 

gen chi phối. Mặc dù lập bản đồ liên kết và phân tích GWAS đã xác định được nhiều 

QTL kiểm soát kích thước hạt, tích lũy dầu và hàm lượng protein trong đậu tương, nhưng 

chỉ có một số gen được phân lập và xác nhận chức năng. Một lý do cơ bản cho hiện 

tượng này là các nhà nghiên cứu này thường chỉ sử dụng một hoặc hai cách tiếp cận, 

khiến cho việc xác định mục tiêu tiềm ẩn những đặc điểm hạt giống này trở nên khó 

khăn. Một trở ngại quan trọng khác là thiếu một hệ thống chuyển đổi gen đậu tương 

nhanh và hiệu quả cho các kiểu gen đậu tương khác nhau, chẳng hạn như chuyển đổi nút 

lá mầm qua Agrobacterium trung gian, đã được sử dụng rộng rãi trong những năm gần 

đây. Hệ thống chuyển đổi gen chậm và không hiệu quả khiến việc xác định và xác minh 

chức năng của gen đậu tương trở nên khó khăn hơn (Zhang và cs, 2022). Đó là lý do tại 

sao, trong một số nghiên cứu, đặc biệt là những nghiên cứu trước năm 2015, việc xác 

nhận chức năng đã được thực hiện trên cây Arabidopsis thay vì cây đậu tương. 

Với sự tiến bộ nhanh chóng của nghiên cứu omics và giảm chi phí thử nghiệm, ngày càng 

có nhiều dữ liệu về omics đậu tương được tạo ra, chẳng hạn như bộ gen sắp xếp lại trình 

tự, bộ phiên mã, bộ chuyển hóa, bộ gen proteome, bộ gen biểu sinh, bộ gen pan-gen và 

bộ gen 3D (Ohyanagi và cs, 2012; Lin và cs, 2014; Shen và cs, 2014; Zhou và cs, 2015; 

Liu và cs, 2016; Fang và cs, 2017; Shen và cs, 2018a; Shen và cs, 2018b; Liu và cs, 

2020b; Silva và cs, 2021; Ni và cs, 2023). Những tài nguyên omics được phát hành này 

sẽ thúc đẩy rộng rãi nghiên cứu về bộ gen chức năng của đậu tương. Hiện tại, như 

GWAS, TWAS (nghiên cứu liên kết trên toàn hệ phiên mã), EWAS (nghiên cứu liên kết 

trên toàn hệ biểu mô) và PWAS (nghiên cứu liên kết trên toàn hệ protein), cũng như các 

nghiên cứu liên kết dữ liệu đa omics, chẳng hạn như eGWAS (biểu hiện gen- nghiên cứu 

liên kết trên toàn bộ bộ gen) và mGWAS (nghiên cứu liên kết trên toàn bộ bộ gen dựa 

trên chuyển hóa) đã được phát triển và ứng dụng thành công (Shen và cs, 2022). Việc tích 

hợp nhiều cách tiếp cận omics sẽ cung cấp thêm manh mối và giúp thu hẹp phạm vi mục 

tiêu nằm bên dưới những đặc điểm hạt giống này. Tuy nhiên, việc sử dụng những dữ liệu 

omics khổng lồ này tồn tại ở nhiều dạng khác nhau là một thách thức đáng kể. Do đó, các 

phương pháp toán học, chẳng hạn như phân tích tổng hợp, được kỳ vọng sẽ giải quyết 

vấn đề đó. Ngoài ra, công nghệ trí tuệ nhân tạo (AI) hoặc phương pháp tiếp cận máy móc 

có thể giúp việc khai thác dữ liệu lớn hiệu quả hơn, chẳng hạn như xử lý dữ liệu omics, 

xây dựng cấu trúc protein và tích hợp dữ liệu pan-omics (Baek và cs, 2021; Jumper và cs, 

2021; Reel và cs, 2021). 

Công nghệ chỉnh sửa bộ gen dựa trên CRISPR/Cas cho phép sửa đổi chính xác bộ gen để 

thu được các tính trạng mong muốn và có thể dự đoán được đã được áp dụng thành công 

cho nghiên cứu chức năng gen và tạo tế bào mầm cây trồng. So với các loại cây trồng 

khác, chẳng hạn như lúa gạo, quá trình chỉnh sửa bộ gen đậu tương chủ yếu ở giai đoạn 

sơ khai; tuy nhiên, những câu chuyện thành công đã chứng minh tính khả thi của việc 

chỉnh sửa gen ở đậu tương (Cai và cs, 2018; Bai và cs, 2020; Wang và cs, 2020b; Nguyen 



và cs, 2021; Bai và cs, 2022; Duan và cs, 2022; Hu và cs, 2022; Liang và cs, 2022; Li và 

cs, 2022a). Trong tương lai, quá trình biến đổi đậu tương được cải thiện và nhiều ứng 

dụng hơn của “chỉnh sửa cơ sở” đơn gen hoặc đa gen sẽ tạo điều kiện thuận lợi cho 

nghiên cứu chức năng ở đậu tương, cuối cùng cho phép chúng ta giải mã các đặc điểm 

hạt phức tạp này và xác định các gen quan trọng làm cơ sở cho kích thước hạt, hàm lượng 

dầu và protein. 

Mục tiêu cuối cùng của chọn giống đậu tương là trồng đậu tương có năng suất và chất 

lượng cao. Cho đến nay, chọn giống cây trồng đã phát triển từ chọn lọc nhân tạo (giai 

đoạn 1.0) và chọn giống lai (giai đoạn 2.0) đến chọn giống phân tử (giai đoạn 3.0). Tuy 

nhiên, để giải quyết cuộc khủng hoảng thiếu lương thực do dân số ngày càng tăng gây ra, 

việc chọn giống thông minh (giai đoạn 4.0) có thể nhanh chóng tổng hợp các alen xuất 

sắc thông qua thiết kế chính xác sẽ xuất hiện (Shen và cs, 2022). Trong các giai đoạn 

chọn giống trước đây, các nhà lai tạo thường phải xếp các tính trạng mong muốn vào một 

dòng duy nhất để tạo ra một siêu giống, đây là một nhiệm vụ rất lớn. Trong giai đoạn 

chọn giống 4.0, thiết kế tối ưu và chính xác để nhanh chóng hình thành tháp nhiều alen 

ưu tú với các đặc điểm hạt giống mong muốn sẽ tạo điều kiện cải thiện năng suất, dầu và 

hàm lượng protein trong đậu tương. 
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