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TÓM TẮT 

Tách quả là một quá trình sinh sản quan trọng ở nhiều loài hoang dã. Tuy nhiên, vỏ quả 

bị vỡ ở giai đoạn chín có thể làm giảm năng suất nghiêm trọng. Mục tiêu của nghiên cứu 

này là phát hiện ra các locus tính trạng số lượng (QTL) đối với hiện tượng tách quả bằng 

cách sử dụng hai quần thể dòng lai tái tổ hợp (RIL) có nguồn gốc từ một giống cây ưu tú 

có khả năng chịu tách quả, cụ thể là Daewonkong và để dự đoán QTL/gen ứng cử viên 

mới liên quan trong vỏ quả bị vỡ dựa trên các mẫu alen của chúng. Chúng tôi đã tìm thấy 

một số QTL với hơn 10% phương sai kiểu hình được giải thích (PVE) trên bảy nhiễm sắc 

thể khác nhau và tìm thấy một ứng cử viên mới là QTL trên nhiễm sắc thể 16 (qPS-

DS16-1) từ các mẫu alen trong vùng QTL. Trong số 41 gen được chú thích trong vùng 

QTL, sáu gen được tìm thấy có chứa SNP (nucleotide đơn đa hình)/các thay đổi indel 

trong trình tự mã hóa của bố mẹ so với bộ gen tham chiếu của đậu tương. Trong số sáu 

gen ứng cử viên tiềm năng, Glyma.16g076600, một trong những gen có chức năng đã 

biết, cho thấy mức độ biểu hiện rất khác biệt giữa các cặp bố mẹ chống chịu và nhạy cảm 

trong các giai đoạn sinh trưởng R3 đến R6. Hơn nữa, Glyma.16g076600 là một chất 

tương đồng của AT4G19230 trong cây Arabidopsis, có chức năng liên quan đến dị hóa 

axit abscisic. Kết quả cung cấp thông tin hữu ích để hiểu cơ chế di truyền của hiện tượng 

tách quả và có thể được sử dụng để cải thiện hiệu quả của quá trình chọn lọc có marker 

hỗ trợ để phát triển các giống đậu tương chịu được sự tách quả. 

 

Từ khóa: đậu tương; tách quả; QTL; gen ứng cử viên; axit abscisic 

 

1. GIỚI THIỆU 

Sự tách quả là một cơ chế cần thiết để sinh sản trong môi trường thích hợp ở nhiều loài 

hoang dã [1, 2, 3]. Một số thay đổi về hình thái và sinh lý đã được tìm thấy trong quá 

trình thuần hóa và đây được gọi là “hội chứng thuần hóa” [4, 5]. Trong số các hội chứng 

thuần hóa, tách quả là một trong những chiến lược quan trọng để tăng tỷ lệ sống sót của 

thực vật thông qua việc giảm cạnh tranh [4]. Các loại cây trồng bao gồm đậu tương 

(Glycine max) đã được phát triển để trở nên dễ chịu hơn với sự tách quả so với các loài 

sinh trưởng hoang dã của chúng thông qua quá trình chọn lọc tự nhiên từ các cây không 

bị tách quả [6]. 

Tách quả thường gặp ở các loài cây họ Đậu, họ Gramineae và họ Cải [2, 7]. Ngoài ra, 

nhiều nghiên cứu về hiện tượng tách quả đã được tiến hành trên các cây trồng đã được 
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thuần hóa, kết quả là đã xác định được nhiều gen ở lúa [8, 9], đậu tương [2, 10], đậu 

thông thường [11], Medicago [12] và đậu đũa [13, 14]. Ở đậu tương, vỏ bị vỡ ở giai đoạn 

chín có thể làm giảm năng suất nghiêm trọng, đặc biệt là trong điều kiện thời tiết khô 

hạn. Việc trồng các giống mẫn cảm với tách quả có thể dẫn đến thiệt hại về năng suất từ 

50–100% [15]. Trong nhiều chương trình chọn giống, khả năng chống chịu với sự tách 

quả quả được coi là một đặc điểm cần thiết để giảm thiểu tổn thất năng suất trong điều 

kiện môi trường hiện tại, bao gồm cả sự nóng lên toàn cầu và điều kiện thời tiết khô hạn. 

Sự tách quả ở đậu tương được coi là một tính trạng số lượng được kiểm soát bởi một số 

gen [16] và các nhà nghiên cứu đã báo cáo rằng tính trạng này được quy định bởi một 

locus tính trạng số lượng chính (QTL) và nhiều QTL phụ [17]. Ở đậu tương, một QTL 

chính liên quan đến sự tách quả lần đầu tiên được xác định trên nhiễm sắc thể 16 bằng 

cách sử dụng các marker đa hình giới hạn chiều dài các mảnh vỡ (RFLP) [18]. Funatsuki 

và cs [19] nhận thấy QTL này được khu vực hóa giữa các marker  lặp lại trình tự đơn 

giản (SSR) Sat_093 và Sat_366 và đặt tên nó là qPDH1 [20]. Một số nghiên cứu đã phát 

hiện locus qPDH1 thông qua lập bản đồ liên kết sử dụng các quần thể có nguồn gốc di 

truyền khác nhau [16, 21, 22, 23, 24]. Lập bản đồ tốt [25, 26] dẫn đến việc nhân bản gen 

Pdh1 (Glyma.16g141400), làm tăng độ xoắn của vỏ quả khô trong điều kiện độ ẩm thấp, 

và được phát hiện là có codon dừng sớm [2]. Cũng được xác định bằng cách sử dụng đậu 

tương hoang dã là gen NAC, được đặt tên là SHAT1-5 (Glyma.16g019400), kích hoạt 

sinh tổng hợp thành thứ cấp và thúc đẩy sự dày lên của các tế bào nắp sợi [10]. Một số 

QTL thứ yếu cũng được phát hiện trên các nhiễm sắc thể số 2, 5, 10, 14 và 19 [16, 18]. 

Gần đây hơn, một số QTL mới đã được tìm thấy trên nhiễm sắc thể 1, 4, 6, 8, 9, 11, 17, 

18 và 20 thông qua phân tích liên kết toàn bộ gen (GWAS) [27], trên nhiễm sắc thể 1, 5, 

8, và 14 thông qua giải trình tự đoạn khuếch đại vị trí cụ thể (SLAF) [28] và trên nhiễm 

sắc thể 19 thông qua giải trình tự RNA [5]. Mặc dù giá trị cao của phương sai kiểu hình 

(PVE) được giải thích bởi QTL chính trên nhiễm sắc thể 16 (qPDH1), chiếm hơn 50% 

của toàn bộ phương sai kiểu hình [19,23], cơ chế của tính chịu tách quả hiện nay vẫn 

chưa hiểu đầy đủ. Do đó, thông tin bổ sung về QTL từ các nguồn gen đa dạng là cốt lõi 

để phát triển các giống đậu tương có tính chịu tách quả. 

Daewonkong (DW) [29], được phát triển vào năm 1997, là một giống câ ưu tú với một số 

đặc điểm mong muốn, chẳng hạn như chống chịu cao với sự tách quả và chất lượng hạt 

để chế biến thực phẩm từ đậu tương, và chiếm hơn 80% tổng diện tích trồng đậu tương ở 

Hàn Quốc [30]. Mặc dù nó là một nguồn gen quan trọng cho tính chịu tách quả ở Hàn 

Quốc, thông tin di truyền về tính chịu tách quả của DW chưa được báo cáo trước đây. 

Trong nghiên cứu trước đây của chúng tôi [30], chúng tôi đã khảo sát tính chịu tách quả 

bằng cách sử dụng hai quần thể dòng lai tái tổ hợp (RIL) có nguồn gốc từ DW và nhận 

thấy rằng các dòng có tính chống chịu và mẫn cảm với tách quả là khác biệt đáng kể. Từ 

kết quả, chúng tôi dự đoán rằng một QTL chính sẽ được tách biệt trong quần thể. 

Mục tiêu của nghiên cứu này là (1) xây dựng bản đồ liên kết mật độ cao và khám phá các 

QTL cho sự tách quả bằng cách sử dụng hai quần thể RIL có nguồn gốc từ DW và (2) để 

dự đoán QTL/các gen ứng cử viên mới dựa trên các mẫu alen thu được trong quần thể. 

Để đạt được những mục tiêu này, chúng tôi đã đánh giá tỷ lệ tách quả trong quần thể RIL 

trong ba năm và định kiểu gen của quần thể bằng cách sử dụng mảng SNP 180 K. 

 

2. KẾT QUẢ 

2.1. Sự thay đổi trong tỷ lệ tách quả 



Để đánh giá tính chịu tách quả của các quần thể được lập bản đồ, chúng tôi đã thực hiện 

thử nghiệm sấy khô trong tủ sấy đối với đậu tương được trồng trong khoảng thời gian ba 

năm (2016 đến 2018) và tính toán tỷ lệ tách quả sau khi sấy khô quả chín trong 24, 48 và 

72 giờ [30]. Trong ba năm thử nghiệm, DW đã cho thấy khả năng chống chịu cao đối với 

tách quả mà không có quả bị tách trong ba thử nghiệm sấy khô trong lò. Mặt khác, tất cả 

các quả của Saeolkong (SO) đều bị vỡ vụn sau 24 giờ trong thử nghiệm sấy khô trong tủ 

sấy. Tawonkong (TW) cho thấy khả năng chống chịu trung bình lên đến 24 giờ với tỷ lệ 

tách quả 25%. Tuy nhiên, có đến 80% quả bị vỡ sau 72 giờ của thử nghiệm sấy khô 

(Bảng 1 và Hình 1). 

 
Hình 1. Sự phân bố của hiện tượng tách quả trong hai quần thể (RIL) sau khi sấy khô 

quả; (a) trong 24 giờ, (b) trong 48 giờ, (c) trong 72 giờ (DW; Daewonkong, TW; 

Tawonkong, SO; Saeolkong) (Seo và cs, 2019). 

 

Bảng 1. Tỷ lệ tách quả trung bình của bố mẹ và các dòng lai tái tổ hợp (RIL) trong hai 

quần thể được lập bản đồ trong ba năm. 

 
† Tỷ lệ tách quả trung bình tại các thời điểm làm khô khác nhau trong ba năm thí nghiệm (DW; 

Daewonkong, TW; Tawonkong, SO; Saeolkong, DT: RIL có nguồn gốc từ sự lai tạo giữa 

Daewonkong và Tawonkong, DS: RIL bắt nguồn từ sự lai tạo giữa Daewonkong và Saeolkong. 
‡ Các chữ cái khác nhau có nghĩa là trung bình của chúng khác nhau đáng kể trong trắc nghiệm 

đa biến của Duncan (p<0,05). 

 

Trong quần thể DT, lần lượt là 16,6%, 37,0% và 49,7% quả bị vỡ sau 24, 48 và 72 giờ, 

cho thấy xu hướng nhiều quả bị vỡ hơn khi kéo dài thời gian sấy. Một xu hướng tương tự 

cũng được tìm thấy trong quần thể DS với tỷ lệ tách quả quả lần lượt là 26,7%, 48,7% và 

55,3% sau 24, 48 và 72 giờ (Bảng 1). H2 trong quần thể DT dao động từ 0,38 đến 0,88 và 



trong quần thể DS, từ 0,62 đến 0,84 (Bảng 1). Sự phân bố của sự tách quả trong các quần 

thể được lập bản đồ là tương tự nhau (Hình 1). 

2.2. Xây dựng bản đồ liên kết 

Trong số 169.028 marker SNP có kiểu gen và chất lượng cao, 24.407 marker (DW và 

TW) và 21.462 marker (DW và SO) được tìm thấy là đa hình giữa các dòng cùng bố mẹ. 

Sau khi xóa các marker thừa có giá trị bị thiếu >5% và biến dạng phân tích p<0,05, tổng 

số 2.321 và 1.739 SNP đã được chọn và sử dụng để xây dựng bản đồ liên kết tương ứng 

cho các quần thể DT và DS. SNP được phân bố trên tất cả 20 nhiễm sắc thể với khoảng 

cách trung bình 1,1 và 1,8cM giữa các SNP liền kề trong quần thể DT và DS (Bảng bổ 

sung S1 và S2). 

2.3. Phân tích QTL 

Qua nhiều năm thử nghiệm, một QTL chính đã được phát hiện trên nhiễm sắc thể 16 ở cả 

hai quần thể có tỷ lệ chênh lệch logarit cao (LOD) (lên đến 67,1 ở DT và 60,0 ở DS) và 

giá trị PVE (lên đến 82,8% ở DT và 80,1% ở DS). QTL chính được xác định trong 

nghiên cứu này được ký hiệu là qPS-DT16-2 và bao gồm quỹ tích qPDH1 (Bảng 2 và 

Bảng 3). Tương tự, qPS-DT16-1 và qPS-DS16-3 cũng được phát hiện trong quỹ tích 

qPDH1. Các QTL này được phát hiện ổn định riêng lẻ và trong nhiều năm. Điểm LOD 

cho các QTL của quần thể DT dao động 13,4–67,1 với PVE là 26,1–82,8% và của quần 

thể DS dao động lần lượt là 14,6–60,0 và 36,0–80,1% (Bảng 2 và Bảng 3). Cụ thể, qPS-

DT16-2 cho thấy giá trị LOD và PVE cao nhất trong năm 2017 trong 72 giờ sấy. Vùng 

QTL được xác định chứa năm gen ứng cử viên nằm trong locus qPDH1 đã được báo cáo 

trước đây [21, 23, 26]. 

 

Bảng 2. QTL liên quan đáng kể với tính chống chịu tách quả trong quần thể RIL có 

nguồn gốc từ Daewonkong và Tawonkong. 

 
1 Nhiễm sắc thể (Nhóm liên kết). 2 Dựa trên vị trí vật lý của Williams82 phiên bản 2.1 

(www.soybase.org). 3 Lôgarit của chênh lệch. 4 Phương sai kiểu hình giải thích bằng QTL. 5 

Hiệu ứng phụ; giá trị âm cho biết rằng Daewonkong đã góp phần vào tính trạng. 6 Giá trị trung 

bình của 3 năm 2016, 2017 và 2018. 

 

Bảng 3. QTL có liên quan đáng kể với tính chống chịu tách quả trong quần thể RIL có 

nguồn gốc từ Daewonkong và Saeolkong. 

http://www.soybase.org/


 
1 Nhiễm sắc thể (Nhóm liên kết). 2 Dựa trên vị trí vật lý của Williams82 phiên bản 2.1 

(www.soybase.org). 3 Lôgarit của chênh lệch. 4 Phương sai kiểu hình giải thích bằng QTL. 5 

Hiệu ứng phụ; giá trị âm cho biết rằng Daewonkong đã góp phần vào tính trạng. 6 Giá trị trung 

bình của 3 năm 2016, 2017 và 2018. 

 

Một số QTL đặc trưng cho quần thể đối với hiện tượng tách quả cũng được phát hiện trên 

nhiễm sắc thể 2, 6, 11, 13, 14 và 20 trong quần thể DT và trên nhiễm sắc thể 16 trong 

quần thể DS (Hình 2). Có thể, do tác động lớn của QTL chính, các QTL này cho thấy giá 

trị LOD (3,6 đến 33,4) và PVE (1,3 đến 16,4%) tương đối thấp hơn so với các giá trị của 

QTL chính. qPS-DT13 cho thấy giá trị PVE thấp nhất và qPS-DT14 cho thấy giá trị PVE 

cao nhất. Trong số các QTL này, qPS-DT11, qPS-DT14 và qPS-DS16-1 cũng là các QTL 

có triển vọng với giá trị PVE tương đối cao (> 10%). Tất cả các QTL đều cho thấy tác 

dụng phụ âm (Bảng 2 và Bảng 3). 

 

Hình 2. Các QTL liên quan đến chống chịu tách quả; (a) quần thể có nguồn gốc từ 

Daewonkong và Tawonkong, (b) quần thể có nguồn gốc từ Daewonkong và Saeolkong. 

Các thanh bên trong mỗi nhiễm sắc thể đại diện cho vị trí của các marker được sử dụng 

để xây dựng bản đồ liên kết. 

 

2.4. Sự biến đổi kiểu hình theo các kiểu alen 

Sự kết hợp của RIL với alen P1 (DW) trong qPS-DS16-2 (locus QTL chính) và qPS-

DS16-1 đồng thời cho thấy khả năng chống tách quả tốt hơn với tỷ lệ tách quả 2,5% so 

với sự kết hợp với alen P2 (SO) (6,2%, p <0,05) tại 24 giờ sấy. Mặc dù có alen P2 (SO) 

trong qPS-DS16-2, các RIL có alen P1 (DW) trong qPS-DS16-1 có khả năng chống chịu 

tốt hơn so với các RIL có alen P2 (SO) ở tất cả các giai đoạn sấy khô (Bảng 4) . Cũng có 

sự khác biệt về tỷ lệ tách quả theo các kiểu hình alen trong vùng qPS-DS16-1; Các RIL 

trong đó alen P1 (DW) theo sau vùng qPS-DS16-1 cho thấy mức độ chống chịu với sự 

http://www.soybase.org/


tách quả cao hơn so với khi alen P2 (SO) theo sau (Hình 3). Tuy nhiên, qPS-DT11 và 

qPS-DT14 cho thấy không có sự khác biệt đáng kể về khả năng chịu tách quả bất kể alen 

P1 (DW) hoặc P2 (TW) trong vùng QTL chính (qPS-DT16-2) (Bảng 4). Xem xét tất cả 

các mẫu alen của QTL, vùng qPS-DS16-1 đóng một vai trò quan trọng trong khả năng 

chống tách quả của quần thể RIL. Do đó, chúng tôi suy ra sự tồn tại của một gen ứng cử 

viên cho khả năng chịu tách quả trong vùng qPS-DS16-1. 

 
Hình 3. Sự thay đổi tỷ lệ tách quả quả sau 24, 48 và 72 giờ sấy theo các kiểu alen trong 

locus qPS-DS16-2 và qPS-DS16-1 (locus QTL chính). ‘P1’ chỉ ra rằng các mẫu alen 

giống như Daewonkong (DW) và P2 chỉ ra rằng các mẫu alen giống như Saeolkong 

(SO); (a) theo sau alen P1 trong qPS-DS16-2, (b) theo sau alen P2 trong qPS-DS16-2. 

 

Bảng 4. Sự khác biệt giữa dữ liệu kiểu hình theo các mẫu alen trong các QTL đã chọn. 

 
1 P1 chỉ ra rằng các mẫu alen giống như Tawonkong và P2 chỉ ra rằng các mẫu alen giống 

như Saeolkong. 2 * và ** biểu thị sự khác biệt đáng kể giữa các kiểu hình bằng trắc nghiệm t-

test của Student (tương ứng p <0,05 và p <0,01), ns biểu thị không có sự khác biệt đáng kể. 

 

2.5. Xác định các gen ứng viên trong và gần QTL 

Trong nghiên cứu này, một số QTL đã được phát hiện trên nhiễm sắc thể 16. Trong và 

gần các vùng QTL, có năm gen ứng cử viên trong QTL chính (qPS-DT16-2) cho thấy giá 

trị cao nhất của PVE và 41 gen ứng cử viên trong QTL triển vọng (qPS-DS16-1) (Bảng 2 

và Bảng 3). Trong số các gen nằm trong vùng QTL triển vọng, sáu gen có SNP hoặc 

chèn/xóa có thể gây ra các thay đổi chuỗi axit amin: Glyma.16g072700, 

Glyma.16g073700, Glyma.16g076100, Glyma.16g076300, Glyma.16g076500 và 

Glyma.16g076600 (Bảng 5). 

Bảng 5. Thông tin SNP/Indel của các gen ứng viên được tìm thấy trong QTL qPS-DS16-

1. 



 
DW: Daewonkong, TW: Tawonkong, SO: Saeolkong, AA: amino acid. 

 

Ngoại trừ Glyma.16g073700 (chức năng không xác định), sự biểu hiện của năm gen khác 

(Bảng bổ sung S3) được phân tích bằng qPCR trong các quả được thu hoạch từ giai đoạn 

phát triển R3 (quả đầu) đến R6 (hạt đầy đủ) [31, 32]. Trong số năm gen này, 

Glyma.16g076600 cho thấy mức độ biểu hiện khác nhau đáng kể giữa bố mẹ chống chịu 

(DW) và bố mẹ mẫn cảm (TW và SO) (Hình 4). Có sáu hình trong Glyma.16g076600, 

bao gồm bốn SNP biến thể missense (là một phần trong sợi RNA thông tin có chứa 

codon bị thay đổi do đột biến để nó mã hóa cho một axit amin khác) và hai phần 

chèn/xóa. Đặc biệt, đoạn chèn 18bp ở vị trí 7.775.970 là đột biến dừng dẫn đến codon kết 

thúc sớm ở cuối trình tự trong exon 7. 

 
Hình 4. Mức độ biểu hiện của năm gen ứng cử viên trong quả được thu hoạch ở các giai 

đoạn sinh trưởng từ R3 đến R6. Các chữ cái giống nhau biểu thị không có sự khác biệt 

đáng kể ở mức 0,05 của DMRT. 

 

3. THẢO LUẬN 

Tách quả ở giai đoạn trưởng thành (R8, trưởng thành hoàn toàn) là một chiến lược cần 

thiết để sinh sản ở các loài hoang dã, bao gồm cả ở Glycine soja. Tuy nhiên, nó có thể 

gây mất năng suất nghiêm trọng đối với các loài cây trồng được canh tác và là một trong 

những yếu tố hạn chế chính đối với việc thu hoạch bằng máy móc. Do đó, việc phát triển 

các giống chống chịu tách quả là một trong những mục tiêu cơ bản của nhiều chương 

trình chọn giống cây trồng. Tại Hàn Quốc, DW là giống đậu tương được trồng rộng rãi 

nhất nhờ tính chống chịu tách quả quả cao. Do đó, DW có thể là một nguồn gen có giá trị 



để phát triển các giống chống chịu tách quả. Trong nghiên cứu này, DW cho thấy khả 

năng chống chịu cao đối với tách quả trong thử nghiệm sấy khô trong tủ sấy, không có 

quả bị vỡ cho đến khi sấy 72 giờ (Hình bổ sung S1), trong khi đối với cặp bố mẹ mẫn 

cảm, TW và SO, nhiều quả đã bị vỡ sau khi 24 giờ sấy (Bảng 1 và Hình 1). 

Ở đậu tương, hiện tượng tách quả được coi là tính trạng số lượng có hệ số di truyền cao 

được kiểm soát bởi một gen chính và một số gen phụ [17]. Kể từ khi xác định được QTL 

chính đầu tiên trên nhiễm sắc thể 16 [18], hai gen trên nhiễm sắc thể 16 đã được đặc 

trưng, được đặt tên là pdh1 (Glyma.16g141400) từ đậu tương trồng và SHAT1-5 

(Glyma.16g019400) từ đậu tương hoang dại [2, 10]. Ở đậu tương trồng, pdh1 là một gen 

chính đối với tính chịu tách quả và được chú thích là một protein trong bộ gen tham chiếu 

đậu tương (Wm82.a1.v2). Gần đây, dựa trên mô hình gen Wm82.a2.v1 đã được thay đổi, 

gen pdh1 được xác định là Glyma.16g141400 (chưa rõ chức năng). Trong nghiên cứu 

này, chúng tôi đã khai thác sự khác biệt về kiểu hình giữa các cặp bố mẹ để xác định 

thành công QTL chính trên nhiễm sắc thể 16 nằm trong hoặc gần locus qPDH1 trong cả 

hai quần thể (qPS-DT16-1, qPS-DT16-2, qPS-DS16-2  và qPS-DS16-3) (Bảng 2 và Bảng 

3). Tuy nhiên, vùng QTL bao gồm SHAT1-5, đã được xác định trong các nghiên cứu 

trước đây, không được phát hiện trong nghiên cứu hiện tại. Trong số các QTL chính, 

qPS-DT16-2 trong quần thể DT cho thấy giá trị LOD và PVE cao nhất trong nghiên cứu 

này. Vùng QTL thể hiện giá trị PVE cao hơn (82,8%) và được lập bản đồ ở một khoảng 

hẹp hơn (59kb) so với các nghiên cứu trước đó và vùng này được phát hiện chỉ có năm 

gen ứng cử viên (Bảng 2 và Bảng 3). Các giá trị âm của hiệu ứng cộng cho thấy rằng sự 

biến đổi kiểu hình được giải thích bởi QTL là kết quả của DW bố mẹ chống chịu tách 

quả. 

Gần đây hơn, một số gen ứng cử viên mới đã được xác định trên nhiễm sắc thể 9 

(Glyma.09g06290) bằng cách sử dụng bản đồ liên kết toàn bộ gen [27], nhiễm sắc thể 1 

(Glyma.01g045800 và Glyma.01g046000), nhiễm sắc thể 5 (Glyma.05g005600, 

Glyma.05g225900 và Glyma.05g227400), và nhiễm sắc thể 8 (Glyma.08g271900 và 

Glyma.08g274500) bằng giải trình tự đoạn khuếch đại locus cụ thể [28], và nhiễm sắc thể 

19 (Glyma.19g231900) bằng giải trình tự RNA [5]. Trong nghiên cứu này, chúng tôi 

cũng tìm thấy một số QTL cho thấy giá trị PVE tương đối thấp trên nhiễm sắc thể 2, 6, 

11, 13, 14, 16 và 20 (Hình 2). Trong số này, chỉ có qPS-DT02 trên nhiễm sắc thể 2 được 

lập bản đồ tới một vùng được báo cáo trước đây, trong một nghiên cứu của Kang và cs 

(2009), trong khi những QTL khác được lập bản đồ đến các vị trí vật lý khác nhau trên 

cùng một nhiễm sắc thể [16, 27, 28] (Bảng 2 và Bảng 3). Có tổng cộng 472 gen ứng cử 

viên trong các QTL mới dựa trên vị trí vật lý của Williams82 (Wm82.a2.v1). Những gen 

đó có liên quan đến nhiều quá trình trao đổi chất và sinh học ở thực vật và góp phần vào 

quá trình sinh tổng hợp hoặc dị hóa một số hormone thực vật như auxin, axit gibberellic, 

và axit abscisic (ABA) (Bảng bổ sung S4). 

Trong số các QTL được phát hiện, loại trừ locus qPDH1, chúng tôi chỉ chọn các QTL có 

triển vọng để tìm kiếm thêm các gen ứng viên có giá trị PVE >10% trên các nhiễm sắc 

thể 11, 14 và 16. Kết quả về kiểu alen của các QTL này cho thấy các mẫu alen trong 

vùng qPS-DS16-1 có thể dẫn đến sự khác biệt đáng kể về tính chịu tách quả giữa các kiểu 

gen. Tổng cộng có 41 gen ứng viên được chú thích trong hoặc gần vùng qPS-DS16-1 

(72–78Mbp, dựa trên vị trí vật lý của bộ gen tham chiếu Wm82.a2.v1) (Bảng 3). Trong 

số 41 gen, có 6 gen có các thay đổi SNP/indel trong trình tự mã hóa của bố và mẹ. 

Glyma.16g076600, một trong sáu gen, cho thấy mức độ biểu hiện rất khác biệt giữa bố và 

mẹ trong các giai đoạn tăng trưởng R3 đến R6 (Hình 4). Gen này được biểu hiện nhiều ở 



bố mẹ mẫn cảm (SO), một trong những cha mẹ của quần thể RIL mà QTL qPS-DS16-1 

được phát hiện. Mặt khác, có rất ít sự biểu hiện của gen này ở bố mẹ chống chịu (DW) và 

biểu hiện trung bình ở TW, cho thấy vai trò của Glyma.16g076600 trong sự tách quả. 

Glyma.16g076600 là một gen tương đồng của AT4G19230 ở cây Arabidopsis, là một 

thành viên của họ gen CYP707A mã hóa một protein liên quan đến dị hóa ABA [33]. 

ABA là một loại hormone phản ứng với các áp lực từ môi trường và điều chỉnh lượng 

nước tiêu thụ ở thực vật. Trong điều kiện khô hạn, mức ABA nội sinh trong thực vật tăng 

lên, và enzyme CYP707A kiểm soát mức ABA nội sinh; sự biểu hiện quá mức của 

CYP707A dẫn đến giảm nồng độ ABA [34,35]. Sự điều hòa ABA gây ra sự biểu hiện của 

nhiều gen đóng vai trò quan trọng trong việc thích nghi với các căng thẳng phi sinh học 

và giảm sự tách quả [36]. 

Trong nghiên cứu này, sự biểu hiện rõ rệt của Glyma.16g076600 ở TW và SO có thể là 

một chỉ thị về mức độ sản xuất ABA trong quả có thể gây tách quả. Vai trò của các kích 

thích tố, bao gồm ABA, đã được báo cáo là điều chỉnh quá trình khử màu silique ở 

Arabidopsis và Brassica [36]. Do đó, có thể giả định rằng Glyma.16g076600 điều chỉnh 

sự biểu hiện ABA trong quả và sự biểu hiện cao có thể liên quan đến tính mẫn cảm với 

tách quả. Tuy nhiên, cần có các nghiên cứu sâu hơn để xác nhận mối quan hệ giữa sự 

tách quả và mức ABA trong quả cũng như các bộ phận khác trong đậu tương. 

 

4. VẬT LIỆU VÀ PHƯƠNG PHÁP 

4.1. Nguyên liệu thực vật 

Hai quần thể RIL có nguồn gốc từ lai tạo giữa một giống chống chịu tách quả là 

Daewonkong (DW) làm mẹ và hai giống mẫn cảm với tách quả là Tawonkong (TW) [37] 

và Saeolkong (SO) [38], làm bố. Daewonkong, được phát triển vào năm 1997, là giống 

đậu tương phổ biến nhất ở Hàn Quốc do khả năng chống chịu tách quả rất tốt. Các quần 

thể RIL được phát triển thông qua phương pháp duy trì một hạt (SSD) từ thế hệ F2 đến 

thế hệ F5:6, F6:7 và F7:8 trong mỗi năm thí nghiệm (2016, 2017 và 2018). Các quần thể bao 

gồm 154 dòng (DW × TW (DT)) và 153 dòng (DW × SO (DS)) được sử dụng để xây 

dựng bản đồ liên kết mật độ cao và để phân tích các QTL liên quan đến tính chịu tách quả 

[30]. 

4.2. Đánh giá tính chống chịu tách quả 

Việc đánh giá tính chống chịu tách quả trong ba năm được thực hiện như đã mô tả trong 

nghiên cứu trước đây của chúng tôi [30]. Tóm lại, các quả trưởng thành từ tổng số 307 

RIL và ba quả bố mẹ được trồng trên ruộng tại Miryang, Hàn Quốc được thu hoạch ở giai 

đoạn trưởng thành (giai đoạn R8) và được giữ ở nhiệt độ phòng trong một tuần [23]. Sau 

một tuần, tỷ lệ tách quả của mỗi RIL được xác định bằng tỷ lệ giữa số quả bị tách trên 

tổng số quả được tính trong 24, 48 và 72 giờ sấy trong tủ sấy ở 400C [39] trong ba năm 

thí nghiệm (2016, 2017 và 2018). 

4.3. Chiết xuất DNA bộ gen và xác định kiểu gen 

Ba lá non của bố mẹ và các RIL F7:8 được thu hoạch hàng loạt ở giai đoạn V2 và được 

giữ trong tủ lạnh sâu ở -800C. Lá được nghiền bằng máy nghiền hạt (TissueLyser II; 

Qiagen, Hilden, Đức). DNA bộ gen được chiết xuất bằng bộ kit thương mại (Exgene 

Plant SV Miniprep Kit; GeneAll, Seoul, Korea) theo hướng dẫn của nhà sản xuất và 50 

µL dung dịch đệm AE được sử dụng để rửa DNA [40]. 180K Axiom® SoyaSNP [41, 42, 

43] được sử dụng để định kiểu gen của bố mẹ và 307 RIL của hai quần thể. 



4.4. Xây dựng bản đồ liên kết và lập bản đồ QTL 

Trước khi xây dựng bản đồ liên kết, các marker thừa có các mẫu phân tích giống hệt nhau 

không đóng góp thêm vào việc lập bản đồ di truyền đã bị loại bỏ bằng cách sử dụng chức 

năng Bin trong phần mềm QTL IciMapping V4.2. Các thông số để xây dựng bản đồ được 

đặt thành nhóm theo ngưỡng logarit 3.0 chênh lệch (LOD), sắp xếp theo nnTwoOpt và 

gợn sóng theo tổng các phân số tái tổ hợp liền kề. Xây dựng bản đồ được tiến hành bằng 

chức năng lập bản đồ của Kosambi và các QTL được xác định bao gồm khoảng bản đồ 

tổng hợp bao gồm (ICIM) bằng cách sử dụng QTL IciMapping V4.2 [44]. 

Tên của các QTL được chỉ định bằng cách kết hợp các chữ cái và số khác nhau như sau: 

q: QTL, PS: tách quả, DT:RIL bắt nguồn từ phép lai giữa Daewonkong và Tawonkong, 

và DS: RIL bắt nguồn từ phép lai giữa Daewonkong và Saeolkong. Các số theo sau là các 

chữ cái cho biết tên của quần thể RIL biểu thị nhiễm sắc thể chứa QTL. Ví dụ: các QTL 

có tên qPS-DT16-2 và qPS-DT11 tương ứng chỉ ra QTL thứ hai cho tách quả trên nhiễm 

sắc thể 16 và chỉ một QTL cho tách quả trên nhiễm sắc thể 11 trong quần thể RIL (DT) 

có nguồn gốc từ Daewonkong và Tawonkong. 

4.5. Dự đoán về QTL và gen ứng cử mới 

Các QTL có giá trị PVE cao (>10%), không bao gồm quỹ tích qPDH1, đã được chọn. 

Sau đó, các QTL có ý nghĩa thống kê đối với sự tách quả được xác định theo các mẫu 

alen của chúng dựa trên trình tự SNP trong các vùng QTL. Các gen ứng viên bên trong 

hoặc bên cạnh QTL ứng viên được xác định dựa trên SoyBase (www.soybase.org) và 

Phytozome (www.phytozome.net). Mô tả gen được lấy từ bộ gen tham chiếu đậu tương 

Williams_82 (Wm82.a2.v1). 

4.6. Phân tích biểu hiện gen của các gen ứng viên 

Đối với tổng số RNA chiết xuất, quả của DW, TW và SO được thu hoạch từ các cây lớn 

ở các giai đoạn sinh trưởng R3, R4, R5 và R6 tương ứng. Tổng số RNA của quả được 

phân lập bằng cách sử dụng RNeasy PowerPlant Kit (Qiagen, Hilden, Đức) và cDNA 

được tổng hợp bằng phản ứng phiên mã ngược (EcoDry cDNA Synthesis Premix, Takara 

Bio, Inc., Ohtsu, Japan) theo hướng dẫn của nhà sản xuất. Sự biểu hiện gen được xác 

định bằng qPCR sử dụng hệ thống ABI 7300 (Hệ thống sinh học ứng dụng, Thành phố 

Foster, CA, Hoa Kỳ) với hỗn hợp tổng thể PCR xanh Power SYBR (Hệ thống sinh học 

ứng dụng, Woolston Warrington, Vương quốc Anh). Tất cả các thí nghiệm được thực 

hiện với ba lần lặp lại và kết quả được phân tích bằng phần mềm ExpressionSuite V1.3 

(Life Technologies, Foster City, CA, USA). Các đoạn mồi cho các gen mục tiêu (Bảng 

bổ sung S3) được thiết kế bằng cách sử dụng Primer3.0 (http://primer3.ut.ee/). Gen 

GmActin (Glyma.18g290800) được sử dụng làm gen kiểm soát. 

4.7. Phân tích thống kê 

Trắc nghiệm t-test của Student và trắc nghiệm khoảng đa biến của Duncan (DMRT) được 

thực hiện bằng phần mềm R V3.6.3 (R Core Team, 2020) để so sánh các thay đổi kiểu 

hình của khả năng chống chịu tách quả và mức độ biểu hiện của các gen ứng viên. Hệ số 

di truyền theo nghĩa rộng (H2) được tính theo công thức sau: H2 = σ2
g/σ2

p [45]. 

 

5. KẾT LUẬN 

Trong nghiên cứu này, một QTL chính, trên nhiễm sắc thể 16, bao gồm locus qPDH1 và 

một số QTL mới trên nhiễm sắc thể 2, 6, 11, 13, 14, 16 và 20 được xác định từ bản đồ 

liên kết mật độ cao của hai quần thể RIL. Trong số các QTL mới này, chúng tôi đã xác 

http://www.soybase.org/
http://www.phytozome.net/
http://primer3.ut.ee/


định qPS-DS16-1 (Glyma.16g076600) có khả năng đóng một vai trò nào đó trong khả 

năng chống chịu tách quả dựa trên các kiểu biểu hiện của gen này. Chức năng của 

Glyma.16g076600, một thành viên của họ CYP707A, đã được báo cáo là có thể liên quan 

đến quá trình dị hóa ABA, một loại hormone được biết là có liên quan đến nhiều chức 

năng sinh lý, bao gồm cả tách quả. Do đó, kết quả của nghiên cứu này cung cấp thông tin 

hữu ích để hiểu cơ chế di truyền của hiện tượng tách quả và có thể được sử dụng để cải 

thiện hiệu quả của chọn lọc có marker hỗ trợ để phát triển các giống chống chịu tách quả 

ở đậu tương. 

 

Xem các bảng bổ sung tại https://www.mdpi.com/2223-7747/9/9/1163/s1 
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