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TÓM TẮT 

Chiều cao cây (PH) là một đặc điểm quan trọng ở đậu tương, vì những cây cao hơn có thể cho 

năng suất cao hơn nhưng cũng có thể có nguy cơ chết cây. Nhiều gen cùng tác động để ảnh 

hưởng đến PH trong suốt quá trình phát triển. 

Để lập bản đồ các locus tính trạng định lượng (QTL) kiểm soát PH, chúng tôi đã sử dụng phương 

pháp biến vô điều kiện (UVM) và phương pháp biến có điều kiện (CVM) để phân tích dữ liệu 

PH cho quần thể dòng lai tái tổ hợp theo bốn cách (FW-RIL) bắt nguồn từ tổ hợp lai của 

(Kenfeng14 × Kenfeng15) × (Heinong48 × Kenfeng19). Chúng tôi đã xác định được 7, 8, 16, 19, 

15, 27, 17, 27, 22 và 24 QTL liên quan đến PH ở 10 giai đoạn phát triển tương ứng. Các QTL 

này được lập bản đồ tới 95 vùng gen. Trong số QTL này, 9 được phát hiện bằng UVM và CVM, 

và 89 và 66 chỉ được phát hiện bằng UVM hoặc CVM tương ứng. Tổng cộng, 36 QTL kiểm soát 

PH đã được phát hiện ở nhiều giai đoạn phát triển và những điều này đóng góp không đều vào sự 

biến đổi di truyền trong suốt quá trình phát triển. Trong số 19 vùng mới được phát hiện trong 

nghiên cứu của chúng tôi, 7 vùng có thể giải thích hơn 10% sự biến đổi kiểu hình và chỉ chứa 

một QTL duy nhất. 

QTL không điều kiện và có điều kiện được phát hiện ở đây có thể được sử dụng trong chọn 

giống mẫu phân tử trong toàn bộ quá trình phát triển. 

 

GIỚI THIỆU 

Đậu tương [Glycine max (L.) Merri.] Là một nguồn protein và dầu ăn quan trọng [1]. 

Trong số tất cả các đặc điểm chọn giống, chiều cao cây (PH) có ý nghĩa quan trọng vì nó 

giúp tăng năng suất hạt bằng cách tăng khả năng mang quả và giảm mức độ cạnh tranh về 

không gian. Về mặt di truyền, PH là một tính trạng định lượng được kiểm soát bởi nhiều 

gen [2]. Trong những thập kỷ qua, nhiều nghiên cứu đã tập trung vào việc lập bản đồ các 

locus tính trạng định lượng (QTL) liên quan đến PH trong đậu tương [3–18]. Hiện tại, 

255 QTL PH cơ bản đã được tích hợp trên bản đồ liên kết di truyền công khai 

(http://www.soybase.org/). QTL trong đậu tương được xác định chủ yếu dựa trên các giá 

trị kiểu hình ở giai đoạn trưởng thành [2-7], trong khi chỉ có 22 QTL được lập bản đồ dựa 

trên sự phát triển của PH trong suốt mùa sinh trưởng [8]. PH tiếp tục phát triển từ khi 

xuất hiện hoa đến khi kết thúc ra hoa và liên quan đến nhiều gen. Vì vậy, để có được sự 

hiểu biết toàn diện về cơ sở di truyền của một tính trạng như PH, cần phải hiểu động lực 

biểu hiện của gen đối với tính trạng ở các giai đoạn phát triển khác nhau [19]. Thật vậy, 

lập bản đồ QTL dựa trên giai đoạn phát triển cuối cùng có thể không bao gồm nhiều QTL 

kiểm soát PH trong các giai đoạn phát triển trước đó và có thể không cho thấy các tác 

động di truyền trong một giai đoạn phát triển cụ thể của cây trồng [20]. 

http://www.soybase.org/


Việc phát hiện QTL động trong suốt quá trình phát triển có thể dẫn đến hiểu biết tốt hơn 

về tác động phát triển của các tính trạng định lượng, và QTL như vậy sẽ hữu ích cho các 

chương trình chọn lọc có sự hỗ trợ của marker [21]. Sự phát triển của các tính trạng hình 

thái xảy ra thông qua hoạt động của các gen riêng lẻ và sự tương tác của nhiều gen [22]. 

Sự biểu hiện gen khác nhau trong các giai đoạn tăng trưởng khác nhau và được thay đổi 

bởi tương tác gen cũng như tương tác giữa gen và môi trường [23]. Để chứng minh quá 

trình phức tạp của sự phát triển tính trạng, một mô hình di truyền đã được thiết lập để 

đánh giá tác động di truyền thuần của các tính trạng định lượng trong các giai đoạn phát 

triển cụ thể [24]. Gần đây, lập bản đồ QTL động đã được sử dụng thành công để phân 

tích ảnh hưởng của các tính trạng định lượng ở bông vải (Gossypium sp.) [25], lúa (Oryza 

sativa) [26-31], ngô (Zea mays) [32] và lúa mì (Triticum sp.) [33–35] trong suốt quá trình 

phát triển. Trong đậu tương, QTL động cơ bản PH [8], thành phần hạt [36], giai đoạn 

phát triển sinh sản [37], trọng lượng hạt [38–39], hàm lượng protein hạt [21], hàm lượng 

axit linolenic [40] và tỷ lệ hạt chắc [19] đã được điều tra. 

Tất cả những phát hiện trên thu được dựa trên các dòng bắt nguồn từ phép lai ban đầu 

giữa hai dòng lai. Trong một quần thể lập bản đồ hai dòng bố mẹ, một locus duy nhất chỉ 

có hai alen và chỉ QTL đang phân ly giữa hai dòng bố có thể được phát hiện, và do đó, 

không gian suy luận thống kê hẹp hơn [41]. Do đó, hiệu quả phát hiện QTL của các phép 

lai giữa bố và mẹ thấp hơn đáng kể so với các quần thể đa bố mẹ vì thiếu đa dạng di 

truyền và các hạn chế khác [42-46]. Ngược lại, phép lai bốn chiều (FWC) liên quan đến 

bốn dòng lai, có thể được suy ra trên một không gian suy luận thống kê rộng hơn so với 

phép lai hai dòng đơn giản, và do đó cải thiện hiệu quả phát hiện QTL [44-48]. Trong 

chọn giống cây trồng, phép lai kép, lai ba và các phương pháp lai khác bao gồm nhiều 

cặp bố mẹ thường được sử dụng để tạo giống hoặc các dòng bố mẹ. Một FWC bao gồm 

bốn dòng lai (L1, L2, L3 và L4) và có thể được biểu thị bằng (L1 × L2) × (L3 × L4). Xu 

(1996) đã báo cáo một phương pháp lập bản đồ QTL sử dụng FWC, giúp cải thiện hiệu 

quả phát hiện QTL [43]. Các quần thể FWC đã được nghiên cứu trên bông vải [48], 

Arabidopsis thaliana [49], chuột [50] và lợn [51]. 

Trong nghiên cứu trước đây, chúng tôi đã tạo ra một quần thể dòng lai tái tổ hợp (FW-

RIL) bốn chiều và lập bản đồ QTL cho các đặc điểm chất lượng và số quả ở đậu tương 

[52–53]. Trong nghiên cứu này, chúng tôi đã khảo sát PH trong đậu tương trong suốt quá 

trình phát triển của nó để phát hiện QTL có điều kiện và không điều kiện dựa trên bốn 

môi trường (bốn ngày gieo hạt khác nhau) bằng cách sử dụng quần thể FW-RIL của 

chúng tôi bao gồm 160 cá thể F2:7 và F2:8 có nguồn gốc từ phép lai (Kenfeng14 × 

Kenfeng15) × (Heinong48 × Kenfeng19). Mục tiêu của nghiên cứu của chúng tôi là xác 

định QTL đối với PH trong suốt quá trình phát triển ở đậu tương và đề xuất một mẫu 

phân tử để cải thiện PH. 

VẬT LIỆU VÀ PHƯƠNG PHÁP 

Quần thể di truyền 



Bốn giống đậu tương là Kenfeng14, Kenfeng15, Heinong48 và Kenfeng19 đã được sử 

dụng để sản xuất quần thể FWC. Nguồn gen của bốn cặp bố mẹ này cho thấy sự biến đổi 

di truyền rộng rãi và sự biến đổi kiểu hình đáng kể đối với PH (Bảng S1). Hai phép lai 

đơn, Kenfeng14 × Kenfeng15 và Heinong48 × Kenfeng19 được thực hiện vào mùa xuân 

năm 2008 ở Cáp Nhĩ Tân, 21 và 32 hạt lai F1 được thu hoạch từ hai phép lai tương ứng. 

Tất cả các hạt F1 của hai phép lai được gieo và lai với nhau để tạo ra phép lai kép 

(Kenfeng14 × Kenfeng15) × (Heinong48 × Kenfeng19) vào năm 2009 và thu được 175 

hạt F1. Tất cả các hạt giống đã được gieo và tự sinh trong 5 thế hệ liên tục từ năm 2010 

đến năm 2013 gần Cáp Nhĩ Tân (126,63°E, 45,75°N), tỉnh Hắc Giang và gần Yacheng 

(109,00°E, 17,5°N), tỉnh Hải Nam, Trung Quốc, từng cá thể được chọn bằng phương 

pháp một hạt ở giai đoạn trưởng thành. Cuối cùng, đã thu được 160 FW-RIL và sử dụng 

để xây dựng bản đồ liên kết di truyền và xác định QTL. 

Ngày gieo hạt, thiết kế thí nghiệm và thí nghiệm đồng ruộng 

Các dòng RIL và dòng bố mẹ được trồng theo thiết kế tuần tự với hai lần lặp lại tại Cáp 

Nhĩ Tân thuộc tỉnh Hắc Long Giang, Trung Quốc. Hạt được gieo vào ngày 3 tháng 5 (E1) 

và 25 tháng 5 (E2) năm 2014 và ngày 9 tháng 5 (E3) và 25 tháng 5 (E4) trong năm 2015. 

Hạt giống được gieo dọc theo một hàng trong mỗi ô ba hàng dài 5 m, khoảng cách giữa 

các hàng 0,67 m và khoảng cách giữa các cây trong hàng là 0,07 m. Thực hành quản lý 

đồng ruộng tương tự như thực hành sản xuất đậu tương địa phương. Loại đất là đất 

chernozem mịn, chứa 199 ± 23,0 mg/kg kali, 52 ± 1,9 mg/kg phốt pho, 116 ± 6,8 mg/kg 

đạm, độ pH là 6,8. 

Thu thập dữ liệu kiểu hình 

Cứ mỗi kỳ gieo, người ta lấy mẫu liên tiếp 5 cây ở hàng giữa của ô có kiểu gen giống 

nhau để làm thí nghiệm. PH (chiều dài từ nút lá mầm đến ngọn cây) được đo bảy ngày 

một lần cho đến khi PH đạt tối đa, từ 7 đến 70 ngày sau mọc (DAE) cho lần gieo đầu tiên 

(E1) và cho lần gieo thứ hai (E2) vào năm 2014, 14 đến 70 DAE cho lần gieo đầu tiên 

(E3) và 14 đến 63 DAE cho lần gieo thứ hai (E4) vào năm 2015. Mức độ xuất hiện được 

xác định, là ngày trong đó trên 50% cây mọc trong ô. 

Phân tích dữ liệu 

Phân tích các biến có điều kiện 

Phương pháp biến vô điều kiện (UVM) và phương pháp biến có điều kiện (CVM) được 

sử dụng để phân tích tác động tích lũy từ giai đoạn đầu đến giai đoạn thứ t và ảnh hưởng 

thuần từ giai đoạn t -1 đến giai đoạn thứ t. Các giá trị biến vô điều kiện là kiểu hình, và 

các giá trị có điều kiện dùng để chỉ hiệu ứng thuần từ giai đoạn (t-1) đến giai đoạn thứ t. 

Cụ thể, việc phân tích các giá trị vô điều kiện được thực hiện tùy thuộc vào giá trị trung 

bình trong mỗi ô. Các giá trị có điều kiện được ước tính thông qua phương pháp do Zhu 

[24] đề xuất với công thức sau: 

 



Trong đó, yt|t-1 là giá trị có điều kiện của kiểu hình của giai đoạn thứ t vào ngày t-1. yt và 

yt-1 lần lượt là kiểu hình của cá thể ở giai đoạn t và t-1, trong khi là giá trị trung bình của 

kiểu hình ở giai đoạn t-1. Ct, t-1 là hiệp phương sai giữa kiểu hình ở giai đoạn t và t-1. Vt-1 

là phương sai của kiểu hình ở giai đoạn t-1. Việc tính toán các giá trị có điều kiện được 

thực hiện thông qua công thức này trong Microsoft Excel 2010. 

Phân tích sự biến dị và sự di truyền của các tính trạng kiểu hình. 

Dựa trên các giá trị vô điều kiện và có điều kiện của ba lần lặp lại cho mỗi dòng trong 

mỗi ngày gieo, tổng hợp, phân tích phương sai (ANOVA), phân tích tương quan và hệ số 

di truyền cho từng môi trường đã được tiến hành. 

ANOVA cho từng môi trường được thực hiện dựa trên mô hình thống kê sau: 

 

Trong đó, xij là giá trị quan sát được của kiểu gen thứ i ở khối thứ j trong một số môi 

trường, μ là giá trị trung bình lớn, Gi là ảnh hưởng của kiểu gen thứ i, Rj là ảnh hưởng 

của khối thứ j và εij là sai số còn lại của kiểu gen thứ i trong khối thứ j, εij ~ N(0, ). 

Hệ số di truyền cho mỗi môi trường được ước tính thông qua công thức sau: 

 

Trong đó, h2 cho biết hệ số di truyền theo nghĩa rộng, cho biết phương sai di truyền, cho 

biết phương sai dư. Tất cả các tính toán được thực hiện bằng phần mềm SAS 9.2 (SAS 

Institute Inc., Hoa Kỳ). 

Bản đồ QTL 

Dựa trên bản đồ liên kết lặp lại trình tự đơn giản (SSR) được xây dựng trong nghiên cứu 

trước đây của chúng tôi [52–53], dữ liệu không điều kiện và có điều kiện của bốn ngày 

gieo khác nhau được sử dụng để tiến hành phân tích QTL bằng phương pháp lập bản đồ 

khoảng tổng hợp (ICIM) [54]. Việc xây dựng nhóm liên kết và lập bản đồ QTL được 

thực hiện thông qua phần mềm GAPL V1.0 (www.isbreeding.net). Xác suất để việc chọn 

các marker để sửa lỗi nền được đặt là 0,0001; bước quét một chiều cho QTL được đặt ở 1 

cM. Nhật ký (LOD) được tạo ra bằng phương pháp hoán vị (1000 lần lặp và xác suất lỗi 

loại đầu tiên là 0,05) và giá trị nhỏ nhất được đặt là 2,5 để khai báo sự tồn tại của QTL. 

QTL được đặt tên theo phương pháp do McCouch đề xuất [55]. 

KẾT QUẢ 

Sự biến đổi kiểu hình 

Ở mỗi giai đoạn phát triển và bốn ngày gieo hạt khác nhau trong khoảng thời gian hai 

năm, tần suất PH của FW-RILs tuân theo một phân phối chuẩn. Hơn nữa, các giá trị PH 

của bốn cặp bố mẹ được bao gồm trong phạm vi của FW-RILs, cho thấy sự phân ly mạnh 

mẽ trong PH (Hình S1). Trung bình và phạm vi PH tăng dần trong FW-RIL trong suốt 

http://www.isbreeding.net/


thời kỳ tăng trưởng (Hình 1), PH thể hiện đường cong “S” gần đúng và dừng lại ở 70 

DAE cho tất cả 160 dofng trong mỗi môi trường. Có sự khác biệt đáng kể giữa các tác 

động tương tác với môi trường, kiểu gen và kiểu gen × môi trường ở mỗi giai đoạn (Bảng 

1), cho thấy sự thay đổi cơ sở di truyền của PH trong toàn bộ quá trình phát triển. 

 

Hình 1. Sự phát triển chiều cao của 

cây trong bốn môi trường. 

E1 đại diện cho ngày gieo 3/5 2014; E2 

đại diện cho ngày gieo 25/5/2014; E3 

đại diện cho ngày gieo hạt ngày 

9/5/2015; E4 đại diện cho ngày gieo 

25/5/2015; Thanh trên cùng, giữa và 

dưới cùng có cùng màu hiển thị các giá 

trị lớn nhất, trung bình và nhỏ nhất cho 

một giai đoạn 

 

Sự vượt quá phương sai di truyền và hệ số di truyền của các biến không điều kiện so với 

các biến có điều kiện cho thấy rằng các biến thể của PH ở một số giai đoạn đã tăng lên so 

với giai đoạn trước (Bảng 1). Ngoài ra, tồn tại mối tương quan thuận giữa PH ở các giai 

đoạn khác nhau và giá trị của hai giai đoạn được kết nối cao hơn giá trị giữa các khoảng 

thời gian tăng trưởng, điều này cho thấy PH ở giai đoạn (t-1) sẽ tăng cường ở giai đoạn 

thứ t (Hình 2). 

 

Hình 2. Hệ số tương 

quan kiểu hình giữa 

chiều cao cây ở các giai 

đoạn. 

E1 đại diện cho ngày 

gieo 3/5/2014; E2 đại 

diện cho ngày gieo 

25/5/2014; E3 đại diện 

cho ngày gieo hạt ngày 

9/5/2015; E4 đại diện 

cho ngày gieo 25/5/2015; 

DAE đại diện cho chiều 

cao của cây ở những 

ngày sau mọc. 

Sự khác biệt rộng rãi giữa các giai đoạn khác nhau cho thấy rằng cần phải khám phá cơ 

sở di truyền của PH trong toàn bộ thời kỳ sinh trưởng. Hơn nữa, phương sai có điều kiện 

thấp hơn và các mối tương quan chặt chẽ giữa hai giai đoạn liền kề cho thấy rằng chúng 

ta nên giải thích tính di truyền theo sự biến đổi tích lũy từ giai đoạn đầu đến giai đoạn thứ 

t và sự biến đổi thuần từ giai đoạn (t-1) đến giai đoạn thứ t. 



Bảng 1. Phân tích phương sai và hệ số di truyền của từng giai đoạn dựa trên các biến không điều kiện và có điều kiện qua bốn môi trường 

Môi trườnga Tham sốb Đặc điểmc 

    DAE07   DAE14   DAE21   DAE28   DAE35   DAE42   DAE49   DAE56   DAE63   DAE70   

E1 VG 0,49 **d 1,85 ** 5,35 ** 15,05 ** 34,33 ** 68,54 ** 97,57 ** 156,23 ** 225,70 ** 324,65 ** 

  h2 0,53   0,88   0,89   0,85   0,90   0,88   0,90   0,95   0,96   0,97   

E2 VG 1,46 ** 3,47 ** 8,95 ** 26,61 ** 48,23 ** 65,33 ** 86,09 ** 151,56 ** 195,04 ** 260,44 ** 

  h2 0,77   0,93   0,91   0,92   0,92   0,86   0,91   0,94   0,95   0,97   

E3 VG     2,88 ** 12,36 ** 19,14 ** 46,97 ** 101,12 ** 114,68 ** 158,00 ** 208,97 ** 306,14 ** 

  h2     0,92   0,94   0,88   0,92   0,91   0,92   0,95   0,94   0,97   

E4 VG     3,89 ** 6,64 ** 14,61 ** 81,55 ** 68,95 ** 130,76 ** 126,04 ** 159,84 **     

  h2     0,94   0,91   0,86   0,95   0,88   0,94   0,93   0,94       

Com. VE 5,16 ** 1,31 ** 3,95 ** 20,95 ** 17,12 ** 60,34 ** 40,89 ** 42,68 ** 34,40 ** 19,10 ** 

  VG 0,27 ** 0,77 ** 2,30 ** 5,41 ** 10,66 ** 15,82 ** 26,01 ** 63,23 ** 92,76 ** 193,27 ** 

  VGE 0,73 ** 2,25 ** 6,03 ** 13,44 ** 42,11 ** 60,21 ** 81,25 ** 84,71 ** 104,61 ** 103,81 ** 

  h2 0,32   0,55   0,58   0,58   0,48   0,47   0,53   0,71   0,76   0,84   

        DAE14|07   DAE21|14   DAE28|21   DAE35|28   DAE42|35   DAE49|42   DAE56|49   DAE63|56   DAE70|63   

E1 VG     1,49   1,80   6,34   17,45 ** 18,01 ** 39,37 ** 30,33 ** 44,07 ** 42,53 ** 

  h2     0,84   0,74   0,76   0,84   0,70   0,87   0,83   0,89   0,93   

E2 VG     1,87   4,92   12,20   14,13 ** 27,95 ** 41,42 ** 44,95 ** 45,22 ** 12,91 ** 

  h2     0,85   0,90   0,85   0,82   0,79   0,89   0,88   0,89   0,77   

E3 VG         8,08   6,54   12,53 ** 60,18 ** 37,21 ** 95,71 ** 48,35 ** 44,67 ** 

  h2         0,93   0,75   0,81   0,89   0,86   0,95   0,89   0,93   

E4 VG         2,56   5,65   45,62 ** 37,40 ** 74,77 ** 62,93 ** 59,41 **     

  h2         0,83   0,70   0,94   0,85   0,93   0,91   0,93       

Com. VE     2,15   3,95   21,44   17,63 ** 63,14 ** 44,17 ** 43,56 ** 32,16 ** 18,97 ** 

  VG     0,03   0,28   0,35   2,14 ** 0,00 ** 8,98 ** 16,41 ** 10,53 ** 8,86 ** 

  VGE     1,66   4,06   7,31   20,29 ** 36,12 ** 39,32 ** 42,04 ** 38,73 ** 24,50 ** 

  h2     0,05   0,19   0,13   0,27   0,00   0,44   0,58   0,49   0,81   
a E1 đại diện cho ngày 5/3/2014, E2 đại diện cho ngày 25/5/2014, E3 đại diện cho ngày 5/9/2015; E4 đại diện 25/5/2015; Com.đại diện cho sự kết hợp 

của bốn môi trường. 
b VG, VE và VGE lần lượt biểu thị phương sai của kiểu gen, môi trường và tương tác giữa kiểu gen × môi trường; h2 khả năng di truyền. 
c DAE đại diện cho chiều cao của cây vào những ngày sau khi xuất hiện. 
d ** thể hiện ý nghĩa ở mức <0,0001. 



Phân tích QTL 

Tổng cộng 161 QTL có PH cơ bản với LOD trên 2,5 (Hình 3) được xác định ở 10 giai 

đoạn ở 95 vùng trên tất cả 20 nhóm liên kết (LG) (Bảng S2, Hình S2). 

 

Hình 3. QTL cho chiều cao cây trên 20 nhiễm sắc thể ở dòng lai tái tổ hợp 4 chiều 

Trong số tất cả các QTL đối với PH, 89 chỉ được phát hiện bằng UVM ở 52 vùng, điều 

này cho thấy rằng sự biểu hiện của các QTL này hoạt động trong PH liên tục từ khi xuất 

hiện. Sáu mươi sáu QTL trong 57 khoảng thời gian đã được xác định riêng lẻ bởi CVM, 

điều này cho thấy rằng những QTL này chỉ đóng một vai trò trong một giai đoạn cụ thể 

và hoàn toàn bị ảnh hưởng bởi các giai đoạn liền kề. 9 QTL còn lại được xác định đồng 

thời bằng UVM và CVM, điều này chỉ ra rằng các QTL này thể hiện tác dụng trong một 

số giai đoạn dưới ảnh hưởng một phần của giai đoạn trước. Khi thực vật phát triển, số 

lượng QTL tăng dần (Hình 4). Con số đạt đến mức tối đa ở giai đoạn DAE56, sau đó 

giảm xuống. Có 50, 51, 46 và 25 QTL được phát hiện lần lượt trong E1, E2, E3 và E4, và 

10 QTL được xác định trong nhiều môi trường (Hình 5). 

 
Hình 4. Tần số QTL đối với chiều cao thực vật ở 20 nhóm liên kết. 



 
Hình 5. Tần số của QTL trong bốn môi trường. 

E1 đại diện cho ngày gieo 3/5/2014; E2 đại diện cho ngày gieo 25/5/2014; E3 đại diện 

cho ngày gieo hạt ngày 9/5/2015; E4 đại diện cho ngày gieo 25/5/2015 

Chúng tôi đã phát hiện 7, 8, 16, 19, 15, 27, 17, 27, 22 và 24 QTL đối với PH trong FW-

RIL ở mười giai đoạn tăng trưởng, tương ứng với tỷ lệ phương sai kiểu gen được giải 

thích bởi một QTL duy nhất là 5,44–14,56%, 2,42–12,73%, 3,43–12,76%, 3,01–18,68%, 

1,17–15,57%, 3,13–13,01%, 3,07–12,08%, 1,79–14,82%, 2,82–16,57% và 1,10–12,11%. 

Có 2, 2, 3, 3, 2, 3, 5, 4, 5 và 1 QTL với hơn 10% phương sai được giải thích (PVE) trong 

mười giai đoạn tương ứng. Điều này chỉ ra rằng PH được kiểm soát bởi QTL tác dụng 

lớn (PVE> 10%) và QTL tác dụng nhỏ (PVE ≤ 10%), và số QTL tác dụng lớn thấp hơn 

QTL tác dụng nhỏ. Trong số 30 QTL có tác dụng chính, chỉ có một QTL có tác dụng 

chính (qPH70-G-1) được phát hiện ở giai đoạn cuối, trong khi 29 QTL khác được xác 

định trong suốt thời kỳ sinh trưởng. 

Tổng số 36 QTL kiểm soát PH được phát hiện trong nhiều giai đoạn (2–5 giai đoạn; Hình 

6). Sự khác biệt rất lớn của PVE giữa các giai đoạn khác nhau chỉ ra rằng các vùng gen 

này ảnh hưởng đáng kể đến sự biến đổi kiểu hình trong quá trình phát triển. Vùng 

Sat_373-Satt701 trong LG D1b đã đóng góp sự biến đổi kiểu hình đáng kể ở DAE35, 

DAE42, DAE49 và DAE70. Khoảng Satt374-Sat_240 trong LG F kiểm soát PH liên tục 

từ DAE21 đến DAE49. QTL trong Sat_228-Satt431 của LG J đã giải thích sự biến đổi 

kiểu hình đáng kể ở DAE14, DAE42, DAE49 và DAE56. QTL được phát hiện trong 

khoảng Satt245-Satt677 của LG M ở năm giai đoạn và cho thấy PVE hơn 10% ở DAE42, 

DAE56, DAE63 và DAE70. Trong khoảng thời gian BARCSOYSSR_11_0442-Satt197 

trong LG B1 và Satt257-BARCSOYSSR_03_1604 trong LG N, hai QTL đã được xác 

định và đóng vai trò tại DAE21 và DAE28 với PVE trên 10%. Hai QTL từ khoảng 

Sat_087-Sct_196 trong LG K và Satt579-Satt290 trong LG D1b tương ứng thể hiện các 

hiệu ứng cộng thực tại DAE21 và DAE56. 



 
Hình 6. Sự biến đổi kiểu hình theo thời gian giải thích tỷ lệ của chức năng QTL trên PH 

ở nhiều giai đoạn. 

PVEU: tỷ lệ giải thích biến dị kiểu hình của QTL không điều kiện; PVEC: tỷ lệ giải thích 

biến dị kiểu hình của QTL có điều kiện; DAE x: x ngày sau mọc. 

 

THẢO LUẬN 

Phân tích hoàn thiện đã khám phá ra cơ sở di truyền của PH trong toàn bộ thời kỳ 

tăng trưởng và nâng cao khả năng phát hiện QTL 

Nhiều QTL cho PH đã được xác định dựa trên các giá trị kiểu hình ở giai đoạn thu hoạch 

[7, 9–11, 16–18, 56–59]. Tuy nhiên, sự phát triển của các tính trạng hình thái được xác 

định bởi các hoạt động và tương tác của nhiều gen được biểu hiện khác nhau trong các 

giai đoạn tăng trưởng khác nhau [23] và việc lập bản đồ QTL sử dụng dữ liệu kiểu hình 

được đo ở giai đoạn trưởng thành không thể tiết lộ tất cả các gen liên quan đến mục tiêu 

các tính trạng định lượng trong suốt quá trình phát triển [60–62]. Cần phải tiến hành phân 

tích di truyền trong toàn bộ thời kỳ phát triển, điều này không chỉ giúp hiểu sâu hơn về cơ 

chế di truyền đằng sau sự phát triển của cây mà còn có thể tăng khả năng phát hiện QTL 

PH cơ bản để chọn tạo giống có hỗ trợ marker thực tế. Trong nghiên cứu này, chúng tôi 

chỉ phát hiện được tám QTL không điều kiện liên quan đến PH trong thời kỳ tăng trưởng 

cuối cùng, nhưng bằng cách kiểm tra toàn bộ thời kỳ phát triển, chúng tôi đã xác định 

được tổng số 89 QTL không điều kiện có liên quan đến PH. Tương tự, trong một nghiên 

cứu khác, Sun và cộng sự (2006) đã phát hiện ra 7 QTL đối với PH ở giai đoạn cuối 

(DAE80) và 28 trong toàn bộ thời kỳ tăng trưởng [8]. Do đó, điều quan trọng là phát hiện 

QTL kiểm soát PH trong toàn bộ thời kỳ tăng trưởng. 

Sự khác biệt và ưu điểm của lập bản đồ QTL không điều kiện và có điều kiện 



Trong quá trình phát triển PH ở đậu tương, bắt đầu từ khi nảy mầm và kết thúc ở giai 

đoạn làm đầy hạt, một số gen chỉ hoạt động trong một giai đoạn cụ thể, nhưng hầu hết 

các gen hoạt động phối hợp trong một thời gian dài dẫn đến mối tương quan chặt chẽ 

giữa các giai đoạn liền kề (Hình 2). Để đánh giá vai trò di truyền của các gen trên, Zhu 

[24] đã đề xuất UVM để phản ánh các hiệu ứng di truyền tích lũy (từ giai đoạn ban đầu 

đến một số giai đoạn khác), và CVM để tiết lộ biểu hiện gen thực xảy ra trong một giai 

đoạn cụ thể sự phát triển của cây (giữa hai giai đoạn liền kề) bằng cách loại trừ ảnh 

hưởng của giai đoạn sinh trưởng trước đó. Nói chung, QTL không điều kiện có thể được 

sử dụng trong chọn giống có sự hỗ trợ của marker với việc xem xét sự tương tác của 

nhiều gen trong một thời gian phát triển dài hơn, trong khi QTL có điều kiện được áp 

dụng để tìm một gen chính biểu hiện ở giai đoạn cụ thể. 

Có hai ưu điểm của phân tích QTL có điều kiện. Đầu tiên, phân tích QTL có điều kiện có 

thể làm tăng số lượng QTL được xác định. Trong nghiên cứu này, 66 QTL liên quan đến 

PH chỉ được phát hiện bằng các phương pháp biến có điều kiện. Một số QTL kiểm soát 

PH, kích thước hạt và hàm lượng axit linolenoyl trong quá trình phát triển của đậu tương 

đã được tìm thấy bằng cách sử dụng phương pháp này [8, 20, 40]. Thứ hai, phân tích có 

điều kiện có thể hiệu chỉnh ước tính của các hiệu ứng cộng thêm và xác nhận tính xác 

thực của QTL đã xác định. Trong nghiên cứu này, 9 QTL được tìm thấy bằng các phương 

pháp vô điều kiện và có điều kiện, và các tác động cộng gộp ròng được ước tính sau khi 

loại trừ ảnh hưởng của giai đoạn tăng trưởng trước đó. Đồng thời, việc phát hiện lặp lại 

đã hỗ trợ tiện ích của các QTL này. 

Sử dụng FW-RIL làm tăng hiệu quả phát hiện QTL 

Các nghiên cứu lập bản đồ QTL trước đây chủ yếu dựa trên phép lai giữa hai bố mẹ.  

Xu và cộng sự. (1996) đề xuất rằng QTL mới có thể được phát hiện bằng cách tăng số 

lượng bố mẹ trong các nghiên cứu lập bản đồ [43]. Hayashi và cs lưu ý rằng các RIL do 

FWC sẽ cho phép chúng tôi nghiên cứu các mối quan hệ giữa bốn alen của bố mẹ và do 

đó hữu ích hơn trong việc cải thiện hiệu quả phát hiện QTL so với RIL của bố mẹ [46]. 

Ngoài ra, quần thể có nguồn gốc từ FWC có thể phản ánh sự đa dạng di truyền có trong 

nhiều dòng bố mẹ hơn, do đó, nhiều QTL có thể được phát hiện từ FWC hơn là phép lai 

giữa hai bố mẹ [44–45, 48]. Ví dụ: qPH21-I-1 cho thấy các tác động cộng gộp gần như 

bằng nhau giữa các kiểu gen alen được thực hiện bởi Kenfeng14 và Heinong 48, Kenfeng 

15 và Kenfeng 19 đối với DAE21 trong E3, điều này cho thấy rằng QTL này sẽ không 

được phát hiện dựa trên các quần thể RIL hai bố mẹ bắt nguồn từ phép lai giữa 

Kenfeng14 × Heinong 48 hoặc Kenfeng 15 × Kenfeng 19 vì không có đủ sự khác biệt về 

hiệu ứng alen giữa hai bố mẹ trong các tổ hợp bố mẹ này. Tương tự, sự giống nhau về 

hiệu ứng cộng gộp giữa các kiểu gen alen được mang bởi Heinong 48 và Kenfeng 19 của 

qPH21-N-1 đối với DAE21|14 trong E3 cũng cho thấy không thể phát hiện QTL này dựa 

trên các RIL có nguồn gốc từ Heinong 48 × Kenfeng 19. Trong nghiên cứu này, chúng 

tôi đã sử dụng FWC để điều tra QTL có điều kiện và không điều kiện liên quan đến PH 

trong đậu tương, và để làm rõ các đặc điểm biểu hiện gen của PH ở đậu tương trong các 

thời kỳ sinh trưởng khác nhau. 



Cơ sở di truyền cho sự phát triển của PH 

Phương pháp cố định QTL được tìm thấy trong các nghiên cứu trước đây và hiện tại 

trong một bản đồ công khai [63], chúng tôi đã phân tích tính mới và sự tồn tại của QTL 

đã được xác định (Hình S3). Chúng tôi nhận thấy rằng 76 vùng gen liên quan đến PH 

được phát hiện trong nghiên cứu hiện tại đã được xác định trong các nghiên cứu trước 

đây, trong khi 19 vùng còn lại mới được phát hiện trong nghiên cứu của chúng tôi. Đối 

với 30 QTL có tác dụng chính, 23 khoảng có QTL đã được phát hiện trong các nghiên 

cứu trước đó và bảy QTL còn lại độc lập với các khoảng đã được xác định. Khoảng thời 

gian dài hơn của qPH28-A1-1, qPH49-B1-1, qPH49-C2-2, qPH56-D1b-1, qPH49-D1b-1, 

qPH70-G-1, qPH63-H-2, qPH56-H- 1, qPH28-I-1, qPH14-J-1, qPH21-K-1, qPH56-K-1, 

qPH49-L-1, qPH07-L-1, qPH56-L-1, qPH21-M-1, qPH42-M-2, qPH63-M-3, qPH07-M-

1, qPH35-N-1, qPH63-N-2, qPH21-O-1 và qPH70-G-1 chứa nhiều QTL được phát hiện 

trong hiện tại và các nghiên cứu trước đây, và sự đóng góp của chúng vào sự biến đổi gen 

có thể là tổng hợp của nhiều gen. Trong vùng ngắn hơn của qPH49-B2-1, qPH35-D1b-2, 

qPH63-H-3, qPH28-I-1, qPH42-J-2, qPH14-J-2, qPH28-O-1 và qPH42- O-1 chỉ có thể 

tìm thấy một QTL, hoạt động độc lập trên PH. qPH63-C2-1 và qPH49-C2-2 nằm ở hai 

vùng lân cận với các PVE tương tự, điều này chỉ ra rằng hai QTL này có thể là một QTL 

mới. Hơn nữa, qPH49-B2-1, qPH35-D1b-2, qPH63-H-3, qPH42-J-2, qPH28-O-1, 

qPH42-O-1 và qPH63-C2-1 kiểm soát PH ở các giai đoạn khác, và lần đầu tiên được xác 

định trong nghiên cứu này. Do đó, bảy QTL này có thể có giá trị trong việc nhân bản gen 

và chọn giống phân tử để cải thiện cấu trúc thực vật ở đậu tương. 

 

KẾT LUẬN 

Trong nghiên cứu này, thế hệ con cháu của một quần thể FWC được sử dụng để đánh giá 

PH của đậu tương trong toàn bộ thời kỳ phát triển trong bốn môi trường (ngày gieo hạt) 

bằng phương pháp lập bản đồ QTL không điều kiện và có điều kiện. Có tới 85 QTL liên 

quan đến PH được phát hiện. Trong số đó, 65 QTL liên kết với PH đã được xác nhận về 

tính dễ hiểu. Về mặt lý thuyết, nghiên cứu của chúng tôi đã xây dựng một phương thức 

biểu hiện động theo thời gian và không gian, điều này kiểm soát sự phát triển của PH. 

 

Thông tin bổ sung (Hình và bảng) 

Hình bổ sung S1. Sự phân bố tần số của chiều cao cây trong hai giai đoạn gieo hạt trên 

hai môi trường theo kiểu lai bốn chiều (Kenfeng 14 × Kenfeng 15) × (Heinong 48 × 

Kenfeng 19). https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s001  

Hình bổ sung S2. Bản đồ di truyền nhiễm sắc thể biểu thị QTL cho các locus tính trạng 

định lượng động đối với chiều cao cây ở đậu tương với các dòng tái tổ hợp bốn chiều. 

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s002  

Hình bổ sung S3. QTL cho chiều cao cây được phát hiện trong nghiên cứu hiện tại và 

các báo cáo trước đây. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s003  

Bảng bổ sung S1. So sánh các đặc điểm cơ bản giữa bốn bố mẹ. 

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s004  

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s001
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s002
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s003
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s004


Bảng bổ sung S2. QTL đối với PH ở 10 giai đoạn được phát hiện dưới hai ngày gieo 

trong hai năm. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0224897.s005  
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