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TÓM TẮT 

Lượng muối natri (NaCl, NaHCO3, NaSO4, v.v.) ngày càng tăng trong đất nông nghiệp là 

mối quan tâm toàn cầu nghiêm trọng đối với sản xuất nông nghiệp bền vững và an ninh 

lương thực. Đậu tương là một loại cây lương thực quan trọng và việc trồng trọt của chúng 

bị thách thức nghiêm trọng bởi nồng độ muối cao trong đất. Các công nghệ chọn giống 

sáng tạo và chuyển gen cổ điển là cần thiết ngay lập tức để thiết kế cây đậu tương chịu 

mặn. Ngoài ra, mở ra các công tắc phân tử và các thành phần chính của mạng lưới chống 

chịu mặn của đậu tương là rất quan trọng để cải thiện khả năng chống chịu mặn của đậu 

tương. Ở đây chúng tôi xem xét những hiểu biết của chúng tôi về cơ chế phản ứng với 

stress do muối cốt lõi ở cây đậu tương. Những phát hiện gần đây mô tả rằng cảm biến 

ứng suất mặn, tín hiệu, cân bằng nội môi ion (Na+/K+) và điều chỉnh ứng suất thẩm thấu 

có thể quan trọng trong việc điều chỉnh phản ứng ứng suất mặn của đậu tương. Chúng tôi 

cũng đã đánh giá tầm quan trọng của các chất đối kháng và vận chuyển chẳng hạn như 

kênh kali Arabidopsis K+ Transporter 1 (AKT1) và tác động của việc biến đổi biểu sinh 

đối với khả năng chịu mặn của đậu tương. Chúng tôi cũng xem xét các kích thích tố thực 

vật chính, chất bảo vệ thẩm thấu và vai trò của chúng đối với khả năng chịu mặn ở đậu 

tương. Ngoài ra, chúng tôi thảo luận về sự tiến bộ của các công nghệ omics để xác định 

các công tắc phân tử phản ứng với stress do muối và kỹ thuật nhắm mục tiêu của chúng 

đối với khả năng chịu mặn ở đậu tương. Đánh giá này tóm tắt những tiến bộ gần đây về 

bộ gen chức năng chịu mặn của đậu tương và hướng đi cho việc chọn giống phân tử để 

phát triển cây đậu tương chịu mặn. 

 

GIỚI THIỆU 

Đậu tương (Glycine max (L.) Merr.) là cây họ đậu quan trọng và hơn 333 triệu tấn được 

sản xuất trên toàn cầu (Sugiyama, 2019). Hạt đậu tương được làm giàu với các axit amin 

thiết yếu, protein (40%), chất béo và các chất chuyển hóa (isoflavone và saponin), đóng 

góp 56% lượng dầu ăn trên thế giới cho con người (Sedivy và cs, 2017; Singh và cs, 

2017). Mặc dù có tầm quan trọng to lớn, đậu tương trồng ngoài đồng phải đối mặt với 

những thách thức lớn về môi trường từ khi nảy mầm đến khi thu hoạch cuối cùng. Trong 

số những thách thức môi trường này, tình trạng nhiễm mặn và độ kiềm của đất trên toàn 

thế giới đang là những vấn đề ngày càng gia tăng đối với các loại cây trồng kinh tế, bao 

gồm cả đậu tương (Zhao và cs, 2020; Feng và cs, 2021a). Theo ước tính hiện tại, khoảng 

1 tỷ ha, khoảng 19,5% diện tích đất nông nghiệp bị ảnh hưởng bởi muối trên toàn thế giới 

(Li và cs, 2019b). Ở Trung Quốc, hơn 100 triệu con hạc đang chịu áp lực từ mặn-kiềm 



(Cai và cs, 2022). Trong tương lai, nguồn cung cấp lương thực bền vững sẽ là một nhiệm 

vụ quan trọng để nuôi sống 9 tỷ dân vào năm 2050 (Zhou và cs, 2015). Do đó, việc lai tạo 

các giống đậu tương có năng suất, chất lượng cao và khả năng chống chịu mặn-kiềm để 

đảm bảo an ninh lương thực thế giới vẫn là một nhiệm vụ thường xuyên. 

Đậu tương được trồng ở các vùng khí hậu nhiệt đới, cận nhiệt đới và ôn đới. Các quốc gia 

sản xuất đậu tương được xếp hạng hàng đầu thế giới được liệt kê trong Bảng 1. Độ mặn 

của đất đe dọa các giai đoạn nảy mầm, sinh trưởng và phát triển của hạt đậu tương. Nồng 

độ muối cao hơn gây ra nhiều thiệt hại khác nhau cho đậu tương, chẳng hạn như căng 

thẳng thẩm thấu cao, mất nước, cân bằng nội môi và mất cân bằng ion. Về mặt hình thái, 

cây đậu tương bị nhiễm mặn biểu hiện lá bị úa, hoại tử và cháy sém (Zhang vầ cs, 

2019a). Ức chế mặn ảnh hưởng đến hiệu quả cố định đạm, làm giảm số lượng và sinh 

khối của các nốt sần ở rễ. Năng suất đậu tương bị ảnh hưởng đáng kể nếu độ mặn của đất 

vượt quá 5 dS/m. Áp lực mặn làm giảm chất lượng và số lượng axit amin tự do, protein, 

sucrose và hàm lượng tinh bột trong hạt đậu tương trưởng thành (El-Sabagh và cs, 2015; 

Do và cs, 2018). Sự tải nạp Na+ và Cl− cao hơn từ vùng rễ gây ra ngộ độc muối làm giảm 

tới 40% năng suất đậu tương hoặc mất mùa hoàn toàn (Rasheed và cs, 2022). Thực vật đã 

áp dụng nhiều chiến lược khác nhau để giảm thiểu áp lực ion/thẩm thấu Na+ và Cl− bằng 

cách giảm thiểu sự mất nước hoặc cô lập các ion độc hại vào không bào lưu trữ (Deinlein 

và cs, 2014; Van Zelm và cs, 2020). Khi Na+ đi vào tế bào gốc chính thông qua các kênh 

cation không chọn lọc (NSCC), quá trình truyền tín hiệu qua trung gian muối bắt đầu 

trong vòng 5 phút đến 5 giờ. Các sóng tín hiệu qua trung gian muối của Ca+, ROS và 3’, 

5’-cyclic guanosine monophosphate (cGMP) hoạt động như các hợp chất truyền tín hiệu 

ban đầu và tạo ra một vòng phản hồi tích cực cho dòng K+ (Van Zelm và cs, 2020). 

Nhiều loại chất vận chuyển/phản vận chuyển ion như Chất trao đổi Na+/H+ (NHX), 

GmNHX1 và GmNHX2 gần đây đã được xác định giúp điều chỉnh nồng độ muối trong 

đậu tương (Sun và cs, 2021a). Mặc dù các cảm biến và bộ điều chỉnh độ mặn khác nhau 

như GmAKT1 đã được báo cáo, nhưng các cơ chế phản ứng với muối bổ sung vẫn cần 

thiết để chọn giống đậu tương chịu mặn chính xác. 

Bảng 1. Các quốc gia được xếp hạng hàng đầu thế giới về sản xuất và canh tác đậu 

tương. 

Stt Quốc gia Sản lượng (triệu tấn) Diện tích (triệu ha) 

1 Braxin 153,00 41,00 

2 Mỹ 116,38 34,94 

3 Achentina 45,50 15,90 

4 Trung Quốc 20,33 10,27 

5 Ấn Độ 12,00 12,70 

6 Paragoay 10,00 3,40 

7 Canada 6,54 2,37 

8 Khác 24,26  

 

Mầm đậu tương rất đa dạng và tồn tại các biến thể tự nhiên để chống chịu mặn. Các 

phương pháp tiếp cận omics gần đây như phiên mã, định vị tính trạng định lượng (QTL) 

và nghiên cứu liên kết trên toàn bộ bộ gen (GWAS) giúp xác định các gen khác nhau 

đóng vai trò quan trọng trong khả năng chống chịu mặn của đậu tương (Zhang và cs, 

2019a). Ví dụ, các nghiên cứu về QTL đã xác định được gen GmSALT3 và GmSALT18 

có vai trò chính trong khả năng chịu mặn của cây đậu tương (Guo và cs, 2021). Những 

gen này có thể được biến đổi gen đậu tương để tăng cường khả năng chịu mặn. Ví dụ, 



chỉnh sửa qua trung gian CRISPR/Cas9 của GmAITR, một chất điều chỉnh tiêu cực khả 

năng chống chịu mặn, đã làm tăng khả năng chống chịu mặn của cây đậu tương (He và 

cs, 2021). Tương tự, ức chế do muối ảnh hưởng đến cảnh quan biểu hiện gen biểu sinh ở 

thực vật. Các nghiên cứu gần đây cho thấy rằng biến đổi biểu sinh, ký ức biểu sinh và các 

sự kiện AS cũng là nguyên nhân gây ra sự biến đổi di truyền đối với khả năng chịu mặn ở 

đậu tương. Ví dụ, quá trình methyl hóa GmMYB84 đã tăng cường khả năng chống chịu 

mặn của đậu tương (Zhang và cs, 2020b). Các RNA nhỏ không mã hóa như miRNA đã 

được xác định là yếu tố điều hòa quan trọng đối với khả năng chịu mặn thông qua điều 

hòa biểu hiện gen mục tiêu (Islam và cs, 2022; Zhang và cs, 2022d). Ví dụ, phân tích 

RNA-Seq nhỏ của đậu tương khi xử lý bằng muối đã xác định được 17 miRNA được 

biểu hiện khác nhau và 31 gen mục tiêu giả định. Mô-đun miR482bd-5p-HEC1 được xác 

định là mô-đun điều hòa biểu sinh ứng cử viên để ứng phó với tình trạng hạn mặn ở cây 

đậu tương (Cadavid và cs, 2020a). Hơn nữa, mô-đun miR172c-Glyma01g39520 đã tăng 

cường khả năng chống chịu ức chế do nước và mặn bằng cách điều chỉnh con đường 

ABA trong đậu tương (Li và cs, 2016). Thật thú vị, một miRNA đơn lẻ có thể điều chỉnh 

sự biểu hiện của nhiều gen. Do đó, kỹ thuật di truyền của miRNA đơn lẻ có thể giúp cải 

thiện nhiều tính trạng ở đậu tương. Do đó, việc điều tra và xác nhận chức năng của mô-

đun gen đích miRNA trong ức chế mặn ở đậu tương cần được chú ý nhiều hơn. Để đối 

phó với ức chế do muối, proline, melatonin (N-acetyl-5-methoxytryptamine), glycine 

betaine (GB) và các loại đường khác nhau có vai trò bảo vệ thẩm thấu và được tích lũy 

phần lớn trong đậu tương. Ví dụ, các giống đậu tương tích lũy nhiều proline hơn để chữa 

lành các thiệt hại do ức chế mặn gây ra. Tuy nhiên, vai trò bảo vệ thẩm thấu của proline 

chủ yếu phụ thuộc vào các giai đoạn sinh trưởng và phát triển của cây trồng, nồng độ và 

thời gian chịu áp lực của muối (Mansour và Ali, 2017). Melatonin, một phân tử tín hiệu 

đa hướng, có thể làm giảm các tác động bất lợi do độ mặn gây ra bằng cách tăng cường 

sự nảy mầm, tăng trưởng và phát triển của đậu tương, giải độc ROS và điều chỉnh các 

gen phản ứng với căng thẳng (Wei và cs, 2015; Imran và cs, 2021). Tương tự, GB hoạt 

động như một chất thẩm thấu và bảo vệ thẩm thấu để tăng khả năng chịu mặn của đậu 

tương. Ví dụ, ứng dụng GB ngoại sinh giúp tăng cường hoạt động chống oxy hóa của 

superoxide dismutase (SOD), ascorbate peroxidase (APX), catalase (CAT) và peroxidase 

(POD), để tăng cường khả năng chống chịu căng thẳng của thực vật (Hernandez-Leon và 

Valenzuela-Soto, 2022 ). Tương tự, các kích thích tố thực vật, như methylglyoxal (MG) 

và các loại oxy phản ứng (ROS) giải độc con đường ascorbate-glutathione (AsA-GSH), 

Brassinosteroide (BR), Gibberellin (GA), axit Jasmonic (JA) và axit Salicylic (SA), trong 

đó có sự trao đổi chéo với chất điều hòa ức chế chính ABA, góp phần chống lại stress do 

mặn ở đậu tương (Hossain và cs, 2021; Waadt và cs, 2022). Trong tương lai, các nghiên 

cứu toàn diện được yêu cầu để thiết lập vai trò chính xác của chất bảo vệ thẩm thấu, 

phytohormone và các cơ chế đáng sợ mà nhờ đó chúng tăng cường khả năng chịu mặn 

của đậu tương. 

Do đó, tổng quan này đề cập đến những thay đổi do muối sinh lý, phân tử và sinh hóa gây 

ra từ nhận thức về muối đến tín hiệu xuôi dòng ở cấp độ tế bào ở đậu tương. Sau đó, 

chúng tôi nhấn mạnh vai trò của các chất bảo vệ thẩm thấu và kích thích tố thực vật khác 

nhau trong việc cải thiện tác động của muối trong đậu tương. Chúng tôi cũng giải thích 

sự biến đổi tự nhiên góp phần vào sự biến đổi khả năng chịu mặn của đậu tương. Cuối 

cùng, chúng tôi đã giải thích những thiếu sót và triển vọng của việc áp dụng các công 

nghệ này để phát triển khả năng chịu mặn của đậu tương. Khả năng chịu mặn là một đặc 

điểm phức tạp. Do đó, bắt buộc phải tăng cường các cơ chế phản ứng với áp lực muối 

khác nhau để cải thiện năng suất của cây đậu tương trong điều kiện hạn mặn. 



Ảnh hưởng của hạn mặn đến cây đậu tương 

Ức chế mặn có tác động rộng rãi đến hình thái và sinh lý của cây đậu tương. Căng thẳng 

do muối gây ra căng thẳng ion, cụ thể là mất cân bằng Na+/K+/Cl−, căng thẳng thẩm thấu 

(mất nước) và các căng thẳng thứ cấp, đặc biệt là căng thẳng oxy hóa (ROS) (Yang và 

Guo, 2018). Các ion muối gây ra ứng suất ion, gây độc cho tế bào thực vật. Các ion muối 

di chuyển từ vùng rễ đến chồi và tích lũy trong lá. Nồng độ cao hơn của ion Na+ và Cl− 

trong lá làm mất cân bằng nồng độ ion trong tế bào chất và quá trình trao đổi chất, cuối 

cùng cản trở quá trình quang hợp và năng suất ở đậu tương (Yang và Guo, 2018; Rasheed 

và cs, 2022; Xu và cs, 2022a). Nồng độ muối cao hơn trong đất hoặc nước ở vùng rễ dẫn 

đến tình trạng tăng thẩm thấu và tăng ion, làm giảm sự hấp thu nước hoặc các chất dinh 

dưỡng cần thiết, do đó gây ra căng thẳng thẩm thấu (Van Zelm và cs, 2020). Căng thẳng 

ion và thẩm thấu dẫn đến các căng thẳng thứ cấp như tích tụ các hợp chất độc hại (ROS) 

và mất cân bằng dinh dưỡng trong tế bào thực vật dưới áp lực của muối (Dawood và cs, 

2022). Nếu không được quản lý đúng cách, ROS được tạo ra có thể phá hủy các cơ quan 

tế bào, enzyme, DNA và lipid. Ví dụ, stress do mặn làm xáo trộn hoạt động của các 

enzym khác nhau tham gia vào quá trình sản xuất và chuyển đổi năng lượng, chẳng hạn 

như nitrat reductase (NR), glutamate dehydrogenase (GDH) và glutamine 

synthetase/glutamate synthase (GS/(NADPH) trong đậu tương (Ullah và cs, 2019). 

Phytohormone rất quan trọng đối với sự tăng trưởng và phát triển của cây trồng cũng như 

phản ứng với stress phi sinh học ở thực vật. Stress mặn làm thay đổi nồng độ ABA và 

GA gây ra sự mất cân bằng trong quá trình sinh trưởng và phản ứng với stress mặn ở đậu 

tương (Shu và cs, 2017; Kataria và cs, 2019). Về mặt hình thái, áp lực mặn làm giảm sự 

nảy mầm của hạt, sự nảy mầm của cây con, tốc độ tăng trưởng, chiều dài lá, chiều cao 

cây, trọng lượng tươi, sinh khối khô và nốt sần của đậu tương (Shu và cs, 2017; Kataria 

và cs, 2019). Ở giai đoạn sinh sản, hạn mặn ảnh hưởng đến số quả trên cây và số hạt trên 

cây của đậu tương, hạn mặn cũng làm giảm chất lượng và số lượng dầu và hàm lượng 

protein (Hình 1). 

 

 

Hình 1. Tác động của stress mặn 

đến cây đậu tương. 

Ức chế mặn làm chậm quá trình 

nảy mầm, hình thành rễ, sự phát 

triển của cây con, gây tổn thương 

lá, cản trở quá trình vận chuyển 

chất dinh dưỡng, cản trở quá trình 

quang hợp và cuối cùng ảnh 

hưởng đến năng suất và chất 

lượng sản phẩm của đậu tương. 

 

Căng thẳng do muối làm rối loạn chức năng quang hợp và lục lạp nhưng gây ra tín 

hiệu ngược ở đậu tương 

Quang hợp là một thuộc tính thiết yếu của cây xanh, bị ảnh hưởng bởi nồng độ muối 

trong đất cao hơn. G. soja hoang dã có nguồn gốc từ đất mặn có bản chất ưa mặn. Hiệu 

quả quang hợp của hệ thống quang điện tử I (PSI) và PSII (Fv/Fm) khi xử lý bằng 300 

mM NaCl đã giảm đáng kể ở đậu tương. Tuy nhiên, so với G. max, G. soja đã bảo vệ cơ 

sở hạ tầng lục lạp và quá trình peroxy hóa lipid của lá bằng cách cho thấy sự phục hồi 

nhanh chóng sau khi bị nhiễm mặn. Do đó, sự khác biệt trong hệ thống quang học của 

đậu tương ưa mặn có thể giúp hiểu được cơ chế thích ứng với muối ở đậu tương trồng 



(Yan và cs, 2020). Lục lạp chịu trách nhiệm cho các phản ứng sinh hóa liên quan đến 

quang hợp. Ứng suất mặn ảnh hưởng đến cấu trúc và chức năng của lục lạp bằng cách 

thay đổi kích thước, số lượng, sự tích tụ lipid và tinh bột, tổ chức phiến và cản trở quá 

trình tải nạp qua màng (Hameed và cs, 2021). Căng thẳng do muối gây ra sự gia tăng 

bảng điểm PSI. PSI có khả năng chịu áp lực cao hơn PSII. PSI tăng cường dòng điện tử 

tuần hoàn để tạo ATP trong khi tránh tích lũy ROS để tạo ra khả năng chịu mặn 

(Munekage và cs, 2004; Johnson, 2011). ATP thông qua dòng điện tử tuần hoàn xung 

quanh PSI đã giúp ngăn chặn sự tải nạp Na+ trong lục lạp của đậu tương (He và cs, 2015). 

Do đó, độc tính của muối và sự ức chế quang hợp có liên quan đến quá trình tích lũy Cl− 

nhưng không liên quan đến Na+ trong lục lạp của đậu tương (Subbarao và cs, 2003; Chen 

và Yu, 2007). Ngoài ra, ROS và các chất chuyển hóa lục lạp tạo điều kiện thuận lợi cho 

tín hiệu giao tiếp căng thẳng giữa lục lạp và nhân, một quá trình được gọi là “tín hiệu 

ngược”. Gần 10–20% protein của các gen phản ứng với căng thẳng phi sinh học được 

định vị trong lục lạp (Kmiecik và cs, 2016). Tín hiệu ngược qua trung gian ROS phụ 

thuộc vào các yếu tố như vị trí tạo, loại, liều lượng, thời gian và thời lượng trong tế bào. 

ROS với chức năng truyền tín hiệu ngược đã biết bao gồm hydro peroxide (H2O2), oxy 

nhóm đơn (1O2) và gốc anion superoxide (O2–) (Laloi và cs, 2004; Corpas và cs, 2017). 

Mức độ thấp hơn của ROS kích hoạt quá trình thích nghi với căng thẳng, trong khi sự 

tích lũy cao hơn gây ra cái chết của tế bào trong điều kiện căng thẳng. Ví dụ, để đối phó 

với căng thẳng, H2O2 được tạo ra được truyền vào nhân thông qua các kênh aquaporin 

đặc hiệu H2O2, được gọi là peroxiporin. Trong nhân, H2O2 nhắm mục tiêu và kích hoạt 

các TF khác nhau và các gen phản ứng với ức chế như DREB, HSP, WRKY và 

cytochrom P450. H2O2 đã kích hoạt phản ứng nhanh và sau đó tạo ra nhiều gen mục tiêu 

ở hạ nguồn cho phản ứng căng thẳng (Crawford và cs, 2018). 

Cơ chế của dòng canxi và tín hiệu căng thẳng muối 

Canxi (Ca2+) là chất truyền tin thứ cấp phổ biến ở cấp độ tế bào. Ca2+ bắt đầu nhiều phản 

ứng của tế bào để đối phó với các căng thẳng sinh học và phi sinh học. Ví dụ, tín hiệu 

phản ứng sớm do ức chế muối gây ra được trung gian bởi sóng Ca2+, cGMP và ROS để 

kích hoạt các con đường di truyền liên quan đến khả năng chịu mặn ở hạ lưu và để mở 

rộng tế bào nhằm giảm thiểu tác động của ức chế. Gần đây, dòng sóng Ca2+ đặc hiệu của 

Na+ đã được xác định trong các tế bào rễ cây (Choi và cs, 2014). Rễ có các cảm biến đặc 

hiệu với natri giúp điều chỉnh hướng phát triển của rễ trong đất mặn (Galvan-Ampudia và 

cs, 2013). Như được minh họa trong Hình 2, các kênh NSCC liên kết với màng plasma 

của rễ sẽ tải nạp Na+ trong tế bào thực vật (Demidchik và Tester, 2002; Demidchik và 

Maathuis, 2007). Các tín hiệu Ca2+, cGMP và ROS do muối gây ra điều chỉnh hoạt động 

của kênh NSCC. Ngoài ra, rễ cây cũng được tích hợp sẵn các cảm biến muối ngoại bào 

như MONO CATION INDUCED [Ca2+] UP 1 (MOCA1) cảm biến các ion Na+ (Jiang và 

cs, 2019). MOCA1 tạo ra sphingolipids glycosyl inositol phosphorylceramide (GIPC) ở 

màng sinh chất mở ra các kênh chưa biết cho dòng Ca2+. Đột biến moca1 không thể tạo ra 

sóng Ca2+ để đáp ứng với sự tích tụ ion Na+, K+ hoặc Li+ và do đó nhạy cảm với stress do 

muối (Kiegle và cs, 2000; Donaldson và cs, 2004; Miller vầ cs, 2010). Ca2+ không bào 

được truyền vào bởi TWO-PORE CHANNEL 1 (TPC1) cho các tín hiệu canxi tầm xa 

(Hình 2). Các đột biến TPC1 được phát hiện là không hiệu quả về tốc độ và tín hiệu sóng 

Ca2+ tầm xa để phản ứng với stress (Choi và cs, 2014). CBL làm trung gian cho quá trình 

phosphoryl hóa CIPK cho Ca2+ thoát ra ngoài để đối phó với ức chế do muối 

(Manishankar và cs, 2018). Dưới tác động của muối, tín hiệu Ca2+ kích hoạt đường dẫn 

SOS cho cân bằng nội môi ion natri trong tế bào. Con đường SOS qua trung gian canxi 



giúp loại trừ Na+ khỏi tế bào. Ví dụ, Ca2+ làm trung gian cho tương tác SOS3/CBL4 với 

SOS2/CIPK24. Phức hợp SOS2-SOS3 điều chỉnh quá trình phosphoryl hóa H+/chất đối 

vận cation SOS1/NHX7 để giải phóng Na+ ra khỏi tế bào (Liu và Zhu, 1998; Halfter và 

cs, 2000; Liu và cs, 2000). Tương tự, phức hợp CBL4-SOSO2 ép Na+ trong không bào. 

SOS2-LIKE PROTEIN KINASE5 (PKS5) có thể phosphoryl hóa SOS2. Dưới áp lực của 

muối, Ca2+ liên kết với 14–3–3 protein và ức chế hoạt động PKS5, do đó làm suy yếu 

SOS2 (Hình 2). SOS2 gây ra quá trình phosphoryl hóa AtANN4 để tạo ra tín hiệu canxi 

dành riêng cho muối (Ma cs, 2019). Phosphoryl hóa qua trung gian CPK3 của không bào 

TWO-PORE K+ CHANNEL 1 (TPK1), hoặc loại bỏ các đột biến CPK3 và TPK1, được 

phát hiện nhạy cảm với muối (Latz và cs, 2013). Một nghiên cứu gần đây báo cáo rằng 

đậu tương chịu mặn kích hoạt mạnh các phức hợp CBL10-CIPK24-NHX và CBL4-

CIPK24-SOS1 để giảm ảnh hưởng của độ mặn (He và cs, 2015). Ứng dụng ngoại sinh 

của chất ức chế sinh tổng hợp gibberellin prohexadione-canxi (Pro-Ca) bảo vệ hiệu quả 

thiệt hại do stress do mặn-kiềm bằng cách điều chỉnh kiểu hình cây con, bộ máy quang 

hợp, bảo vệ chống oxy hóa và điều hòa thẩm thấu (Feng và cs, 2021b). 

 

 

Hình 2. Điều hòa muối (Na+) trong phản ứng 

vận chuyển rễ, chồi và lá. Nồng độ Na+ cao hơn 

xung quanh biểu bì rễ cuối cùng được vận 

chuyển qua các lỗ màng. Con đường apoplastic 

và symplastic rất quan trọng trong sự di chuyển 

của ion Na+ trong màng. Ca2+, RBOHs và ROS 

tạo ra sự nhập khẩu Ca2+ khi tích lũy Na+ cao 

hơn thông qua NSCC trong tế bào chất. Ca2+ làm 

trung gian cho sự thay đổi cấu hình phiên mã 

của các mô-đun CIPKs-CBLs-CDPKs, do đó đã 

tăng cường quá trình vận chuyển và lưu trữ 

không bào Na+/H+ và K+/H+. Phức hợp SOS2-

SOS3 kích hoạt SOS1 để phân vùng, loại trừ và 

vận chuyển Na+ ra lá. Ở lá, phức hợp CBL10-

SOS2 kích hoạt quá trình dự trữ hoặc loại trừ 

Na+ ra chồi bằng cách kích hoạt các chất vận 

chuyển khác nhau. HKT1;2 tham gia tuần hoàn 

Na+ từ chồi đến rễ. 

 

Duy trì cân bằng nội môi ion Na+/K+ để ứng phó với stress do mặn ở cây đậu tương 

Cân bằng nội môi pH tế bào là không thể thiếu đối với sự phát triển của thực vật và phản 

ứng với stress phi sinh học (Zhou và cs, 2021). Bơm proton duy trì cân bằng nội môi pH 

thông qua vận chuyển ion trong tế bào và cô lập Na+ (Li và cs, 2022b). P-typeATPase (P-

ATPase) được định vị trong màng tế bào và cải thiện quá trình cô lập Na+ trong không 

bào (Hình 2). Tương tự như vậy, P-ATPase hoạt động trung gian Na+/chất đối vận proton 

tăng cường SOS1/NHX7 làm tăng khả năng chống chịu áp lực của muối và kiềm thông 

qua việc loại trừ Na+ khỏi rễ (Van Zelm và cs, 2020). Cân bằng nội môi tế bào giữa Na+ 

và K+ được duy trì bằng cách thay thế K+ bằng Na+, được trung gian bởi các kênh ion, 

chất vận chuyển và chất phản vận trong khi bị ức chế do muối (Hình 2). GmNHX1 khu 

trú trên màng không bào, chủ yếu vận chuyển Na+ lên lá và giảm hấp thu Na+ ở rễ. Cây 

đậu tương biểu hiện quá mức hoặc loại bỏ GmNHX1 tương ứng biểu hiện khả năng chịu 

mặn hoặc tính mẫn cảm cao hơn. Ngoài ra, cây chuyển gen GmNHX1 cho thấy tỷ lệ Na+ 

chảy ra cao hơn và duy trì tỷ lệ K+/Na+ sau khi xử lý muối cao hơn so với cây dại ngoài 



việc tạo ra các gen liên quan đến căng thẳng thẩm thấu, SKOR, SOS1 và AKT1 để tăng 

cường khả năng chịu mặn của cây đậu tương (Sun và cs, 2019b). Ngoài các màng không 

bào được nội địa hóa GmNHX1, các thành viên khác của họ NHX GmNHX5 được nội địa 

hóa cho bộ máy Golgi có thể vận chuyển cả K+ và Na+, duy trì tỷ lệ Na+/K+ cao hơn, điều 

này đã chứng minh tính thích hợp đối với khả năng chịu mặn ở đậu tương. Về mặt cơ 

học, GmNHX5 cũng điều chỉnh các gen liên quan đến căng thẳng thẩm thấu, chẳng hạn 

như GmSOS1, GmSKOR và GmHKT1 bằng cách duy trì tỷ lệ Na+/K+ cao hơn để cải thiện 

khả năng chịu mặn so với Đậu tương GmNHX5 loại trực tiếp qua trung gian 

CRISPR/Cas9 (Sun và cs, 2021a). Chất khởi động của GmNHXs chứa họa tiết liên kết 

Amiloride, một chất ức chế hoạt động trao đổi Na+/H+ trong đậu tương. Sự tạo ra 

GmNHX2 sau khi áp lực 200mM NaCl cũng cho thấy vai trò quan trọng của nó đối với 

khả năng chống chịu mặn, cần được xác định ở đậu tương (Joshi và cs, 2021). GmSOS1 

được định vị trong màng sinh chất là chất vận chuyển dòng chảy Na+ khi bị ức chế do 

muối. Các đột biến gmsos1 qua trung gian CRISPR-Cas9 đã tích lũy đáng kể lượng Na+ 

cao hơn trong rễ dẫn đến sự mất cân bằng của dòng chảy Na+ và K+ dưới áp lực của muối 

(Hình 2). GmSOS1 là chất vận chuyển Na+/H+ và đóng vai trò quan trọng trong khả năng 

chống chịu mặn của đậu tương bằng cách duy trì cân bằng nội môi Na+ (Zhang và cs, 

2022a). Hơn nữa, chất trao đổi Cation/H+ (CHX) có vai trò bảo vệ đối với ức chế do 

muối. Ở đậu tương, một QTL chính về tính chịu mặn có gen gây bệnh GmCHX1, đây là 

một gen gần giống với GmCHX20a. Điều thú vị là, sự biểu hiện quá mức của 

GmCHX20a dẫn đến tăng tính nhạy cảm với muối chủ yếu là do tăng hấp thu Na+ vào rễ. 

Tuy nhiên, ngược lại, sự biểu hiện quá mức của GmCHX1 đã tăng cường khả năng chống 

chịu mặn thông qua việc loại trừ Na+ dưới áp lực của mặn. Do đó, tác dụng phối hợp của 

GmCHX20a và GmCHX1 đã làm giảm áp lực thẩm thấu và ion để đáp ứng với độ mặn 

tăng cao ở đậu tương (Jia và cs, 2021). Tuy nhiên, kiến thức hiện tại của chúng tôi chỉ 

giới hạn ở các chất vận chuyển có vai trò cân bằng nội môi Na+/K+. Để đối phó với ức 

chế do muối, một số chất vận chuyển cation thay đổi biểu hiện của chúng; tuy nhiên, vai 

trò sinh học của chúng vẫn chưa rõ ràng trong cây đậu tương. Gần đây, sự phát triển của 

các phóng viên phân tử có độ phân giải cao đã cung cấp những hiểu biết sâu sắc về quá 

trình vận chuyển canxi và chức năng in vivo. Các phóng viên phân tử có độ phân giải cao 

tương tự đối với Na+ và K+ có thể mang lại hiểu biết sâu sắc về chức năng của các chất 

vận chuyển và sự liên quan của chức năng và điều hòa Na+/K+ cụ thể của mô (Van Zelm 

và cs, 2020). 

AKTI như một cơ quan quản lý tổng thể về khả năng chịu mặn 

Kali (K+) là một chất dinh dưỡng đa lượng thiết yếu liên quan đến phản ứng hạn hán và 

mặn của cây trồng (Xu và cs, 2006; Wang và Wu, 2013). Sự điều hòa K+ về mặt sinh lý 

và di truyền xảy ra thông qua các kênh K+ (Shaker K+) và các chất vận chuyển K+ dưới 

áp lực phi sinh học ở thực vật (Véry và Sentenac, 2003; Véry và cs, 2014). Trong đất 

mặn, sự sống của thực vật phụ thuộc vào sự cân bằng tế bào giữa tỷ lệ Na+ và K+. Mức độ 

K+ nội bào được điều chỉnh thông qua các hệ thống có ái lực cao và thấp tùy thuộc vào 

nồng độ K+ bên ngoài (Voelker và cs, 2010). Mặc dù tồn tại sự giống nhau về mặt phân 

tử giữa K+ và Na+, nhưng chúng có những vai trò khác nhau trong các quá trình tế bào 

phản ứng với ức chế do muối. Ở thực vật, sự tích lũy Na+ quá mức gây ra tình trạng thiếu 

K+ khi bị stress do mặn (Assaha và cs, 2017). Do đó, duy trì tỷ lệ K+/Na+ cao là nhiệm vụ 

dễ dàng để cây trồng tồn tại trong điều kiện thiếu mặn. Kênh K+ phụ thuộc vào điện áp 

được kích hoạt bằng siêu phân cực được gọi là AKT1 duy trì tỷ lệ Na+/K+ nội bào dưới 

áp lực của muối (Ardie và cs, 2010; Assaha và cs, 2017; Ma và cs, 2017). AKT1, kênh 



K+ đặc trưng đầu tiên trong cây Arabidopsis, chịu trách nhiệm về dòng K+ của tế bào 

trong quá trình ứng suất muối/thẩm thấu (Hình 3). Căng thẳng do muối làm suy yếu hoạt 

động của kênh AKT1 và sự hấp thu K+ ở đột biến SOS1 (Qi và Spalding, 2004). Tương 

tự như vậy, SCaBP8/CBL10 ức chế hoạt động của AKT1 dưới áp lực của muối (Ren và 

cs, 2013). Cây đột biến Arabidopsis AKT1 nhạy cảm với mặn nhưng có thể được cứu 

bằng ứng dụng K+ ngoại sinh (Qi và Spalding, 2004). AtKC1 cũng điều chỉnh tiêu cực sự 

hấp thu K+ qua trung gian AKT1 ở cây Arabidopsis (Wang và Wu, 2013). Đột biến 

AKT1 cho thấy tỷ lệ K+/Na+ mất cân bằng và độ nhạy cảm với muối ở Zygophyllum 

xanthoxylum (Ma và cs, 2017). Tuy nhiên, việc bổ sung đột biến Arabidopsis AKT1 với 

SmAKT1 đã phục hồi kiểu hình chịu mặn thông qua tăng cường hấp thu K+ (Li và cs, 

2019b). Sự biểu hiện quá mức của GmAKT1, OsAKT1 và HvAKT1 đã cải thiện sự hấp thu 

K+ ở vùng rễ và sau đó loại bỏ các tác động ức chế do mặn ở đậu tương, tương đương với 

gạo và lúa mạch (Ahmad và cs, 2016a; Feng và cs, 2020b; Feng và cs, 2021a; Wang và 

cs, 2021a). Về mặt sinh lý, nồng độ K+ nội bào xác định trạng thái phosphoryl hóa AKT1 

đối với dòng K+ trong điều kiện muối. Ví dụ, chuỗi trung gian protein giống Calcineurin 

B (CBL) như CBL1/CBL9 kích hoạt serine/threonine-protein kinase 23 (CIPK23) tương 

tác với CBL để phosphoryl hóa AKT1 nhằm tăng cường dòng K+ để đáp ứng với K+ tế 

bào thấp hơn trong điều kiện căng thẳng (Hình 3) (Xu và cs, 2006; Li và cs, 2014; Behera 

và cs, 2017). AKT1 tạo thành kênh đồng nhất hoặc kênh dị vòng với các tiểu đơn vị hình 

thành lỗ rỗng hoặc kênh K+ kênh α-tiểu đơn vị AtKC1, tương ứng. AtKC1 đã hình thành 

phức hợp AKT1-AtKC1 để ức chế hoạt động tải nạp K+ của AKT1, hoạt động này cũng 

phụ thuộc vào chuỗi phosphoryl hóa CBL1/9-CIPK23-AKT1 (Duby và cs, 2008; Wang và 

cs, 2010; Jeanguenin và cs, 2011; Wang và cs, 2016; Lu và cs, 2022). Ngoài ra, nhiều gen 

liên quan đến kênh K+ khác đã được xác định trong các loại thực vật khác nhau như 

AKT5, SPIK, KAT1, AKT2, KC, SKOR GORK, VvK1.2 và FaAKT1 (Anderson và cs, 

1992; Sentenac và cs, 1992; Gambale và Uozumi, 2006; Cuéllar và cs, 2013; Garriga và 

cs, 2017). Tuy nhiên, các gen kênh Shaker K+ này có vai trò độc lập; ví dụ, AKT1 và 

SKOR được thể hiện ở rễ, thân và chuyển nạp K+ (Lagarde và cs, 1996; Johansson và cs, 

2006). Trong khi GORK được biểu hiện trong các tế bào bảo vệ để điều chỉnh khí khổng 

và SPIK chủ yếu được biểu hiện trong phấn hoa để hấp thu K+ (Hosy và cs, 2003). 

OsKAT1 hoạt động phối hợp với các gen của kênh K+ để tích cực ổn định cân bằng nội 

môi cation tế bào, do đó bảo vệ các tế bào khỏi tác động của muối (Obata và cs, 2007). 

Những phát hiện này gợi ý rằng AKT1 là chất điều chỉnh tổng thể sự hấp thu K+ trong 

điều kiện nồng độ K+ thấp và duy trì cân bằng nội môi Na+/K+ để cải thiện các tác động 

ức chế do muối (Feng và cs, 2021a). 

 



Hình 3. Vai trò của các kênh Ca2+ và AKT1 trong việc cân bằng nội môi Na+/K+. Cân bằng nội 

môi ion tế bào trong các điều kiện muối thấp hơn và cao hơn qua trung gian của các kênh Ca2+ 

và AKT1. Mô-đun 14-3-3-SOS2- SCaBP8 đã chặn hoạt động của AKT1 ở mức độ muối thấp, do 

đó ức chế quá trình nhập K+ vào tế bào. Tuy nhiên, dưới áp lực của muối, Ca2+ kích hoạt SOS2 

để quá trình phosphoryl hóa SCaBP8 tách ra khỏi AKT1. SOS2 cũng có vai trò chính trong phân 

vùng không bào Na+/H+. Đồng thời, tầng CBL–CIPK được kích hoạt trên các gradient chênh 

lệch của K+, điều hòa dòng Ca2+ qua AKT1 và HAK5 để tăng K+ cho tế bào. Song song, K+ 

không bào được tái di động thông qua sự tương tác của CBL2/3 với bốn CIPK thông qua các 

kênh K+ để duy trì cân bằng nội môi K+/Na+. 

Duy trì cân bằng nội môi ion và ROS dưới áp lực kiềm- mặn ở đậu tương 

Nghiên cứu cơ sở phân tử và di truyền của khả năng chống chịu mặn-kiềm của cây đậu 

tương là rất quan trọng để mở rộng canh tác và sản xuất trên đất bị nhiễm mặn-kiềm. Trái 

ngược với áp lực muối (NaCl), áp lực kiềm được tạo ra bởi cacbonat trong đất cao hơn 

(CO3
-2), bicacbonat (NaHCO3) và pH, có tác động xấu hơn đến sự phát triển của đậu 

tương (Cao và cs, 2017). Căng thẳng do mặn-kiềm trong đất gây ra sự mất cân bằng ion 

bằng cách ức chế sự hấp thụ K+, Ca2+ và Mg2+, do đó tăng cường sự hấp thu Na+ và Cl− 

trong điều kiện pH vùng rễ cao hơn (Guo và cs, 2019). Dưới áp lực của mặn-kiềm, sự 

thiếu hụt H+ trong màng sinh chất của rễ làm giảm hoạt động trao đổi Na+/H+ trong vùng 

rễ, do đó làm tăng sự hấp thu Na+ trong cơ thể sống đến mức nguy hiểm (Wang và cs, 

2015a). Ở thực vật, stress mặn-kiềm gây ra các tín hiệu điều chỉnh ion và thẩm thấu, bao 

gồm tín hiệu Ca2+ ở cấp độ tế bào, để giảm các tác động của ức chế (Hình 4). Tăng đột 

biến Ca2+ tạo điều kiện thuận lợi cho quá trình phosphoryl hóa chất đối kháng Na+/H+ 

SOS1 bởi phức hợp SOS3-SOS2 dưới áp lực của sodic (El Mahi và cs, 2019). Ca2+ đáp 

ứng SOS1 và màng sinh chất H+-ATPase điều chỉnh dòng Na+/H+ từ NaHCO3 để tăng 

cường khả năng chịu mặn-kiềm (Ni và cs, 2020). SOS2 cũng kích hoạt chất đối vận 

Na+/H+ NHX1 của tonoplast để ép Na+ vào không bào tế bào (Assaha và cs, 2017). Hơn 

nữa, các thành viên của gen NHX, NHX1-5, bao gồm cả GmSOS1, điều chỉnh sự ngăn 

cách của Na+ và K+ trong tế bào chất (Fukuda và cs, 2011). Phức hợp SOS3-SOS2 ức chế 

hoạt động của AtHKT1, trong khi SOS4 điều chỉnh các kênh ion và chất vận chuyển để 

điều chỉnh cân bằng nội môi Na+ và K+ (Shi và Zhu, 2002; Horie và cs, 2006). Tương tự, 

màng sinh chất được nội địa hóa GsCHX19.3 điều chỉnh K+ và Na+ dưới áp lực của 

NaHCO3 ở đậu tương (Jia và cs, 2017a). Ở cây đậu tương, một số yếu tố di truyền cũng 

quy định NaHCO3 hơn là pH. Ví dụ, chất tương đồng của kênh anion chậm gây ra ứng 

suất kiềm (SLAH) GsSLAH3 và chất vận chuyển B GsBOR2 thể hiện khả năng chịu đựng 

cao hơn đối với NaHCO3 và KHCO3 nhưng không phải với pH (Duan và cs, 2018a; Duan 

và cs, 2018b). Tuy nhiên, vai trò trực tiếp của GsBOR2 trong việc điều hòa K+ dưới áp 

lực của NaHCO3 và KHCO3 vẫn chưa rõ ràng. Mô-đun Gshdz4-GsNAC019-GsRD29B 

mang lại khả năng chịu áp lực kiềm thay vì độ pH cao (Cao và cs, 2016; Cao và cs, 

2017). Một số chất vận chuyển chuyển tải ion có chọn lọc trong đậu tương dưới áp lực 

kiềm-mặn (Hình 4). Ví dụ: GsCLC-c2 vận chuyển Cl– và NO3
−, còn GmCHX1 vận 

chuyển Na+, K+ và Cl– (Qu và cs, 2021) trong điều kiện kiềm-muối (Wu và cs, 2018b; Qu 

và cs, 2021). Dưới tác động của kiềm, ROS của tế bào được điều chỉnh bằng cách thay 

đổi biểu hiện của các gen báo hiệu ức chế của ROS trong cây đậu tương. Yếu tố phiên mã 

NAC – SALT INDUCED NAC1 (GmSIN1) trực tiếp tạo ra sự biểu hiện của Respiratory 

burst oxidase hemolog B (GmRbohB) để tạo ra ROS để truyền tín hiệu căng thẳng do 

muối (Li và cs, 2019c). Tương tự, methionine sulfoxide reductase B (GsMSRB5a) có thể 

điều chỉnh sự biểu hiện của các gen báo hiệu ROS dưới áp lực của nước muối-kiềm (Sun 

và cs, 2016). Phytohormone như axit ascoricic hoạt động như chất nhặt rác ROS dưới áp 



lực kiềm-muối. L-myoinositol-1-phosphate synthase (GsMIPS) 2 biểu hiện quá mức tạo 

ra muối và NaHCO3 gây căng thẳng cho khả năng chống chịu so với đột biến atmips2 

(Chen và cs, 2015). Sự biểu hiện quá mức của gen glutathione S-transferase (GSTs), 

GsGST13/14/19, đã tăng cường khả năng chống chịu ức chế do mặn-kiềm (Wang, 2012; 

Wang và cs, 2012; Jia và cs, 2016). Để đối phó với ức chế do mặn, quá trình giải độc 

Methylglyoxal (MG) và ROS thông qua MG giải độc glyoxalase và con đường khử độc 

ROS ascorbate-glutathione (AsA-GSH) có tác dụng bảo vệ chống lại ức chế do mặn ở 

thực vật (Hossain và cs, 2021). Glutathione (GSH) là một hệ thống chống oxy hóa không 

chứa enzyme được kích hoạt để chống lại ức chế phi sinh học ở thực vật. Glutathione 

peroxidase (GPX) xúc tác quá trình oxy hóa GSH để tạo ra glutathione oxy hóa (GSSG) 

và chuyển đổi H2O2 thành H2O và rượu để bảo vệ tổn thương oxy hóa qua trung gian 

ROS. Ở đậu tương, hoạt động của GsGPX10.1 và GsSAMS2 (S-Adenosyl-L-Methionine 

Synthetase) có liên quan chặt chẽ với hàm lượng GSH và phản ứng với ức chế do muối, 

cho thấy tác dụng bảo vệ bằng cách loại bỏ ROS (Hasanuzzaman và cs, 2017; Aleem và 

cs, 2022). 

Những nghiên cứu này gợi ý rằng hàm lượng GSH có thể được tăng lên bằng cách biểu 

hiện quá mức các gen SAMS và GsGPX10.1, có thể giúp cây đậu tương đối phó với thiệt 

hại do ROS gây ra. Hơn nữa, ứng dụng GSH ngoại sinh giảm thiểu căng thẳng oxy hóa 

và cải thiện các đặc điểm liên quan đến năng suất và khả năng chống chịu mặn của đậu 

tương (Akram và cs, 2017). Axit ascoricic (AsA) hoạt động như một chất tẩy ROS trong 

chu trình AsA-GSH. Myo-inositol là một trong những tiền chất chính của quá trình sinh 

tổng hợp AsA. Các gen của MIPS tham gia vào quá trình sinh tổng hợp myo-inositol và 

phản ứng với NaHCO3 và xử lý ức chế mặn ở cây đậu tương. Ví dụ, so với cây đột biến 

GsMIPS2 T-DNA, cây biểu hiện quá mức GsMIPS2 thể hiện khả năng chống chịu ức chế 

do NaHCO3 và NaCl cao hơn ở cây Arabidopsis. Những kết quả này cho thấy rằng quá 

trình sinh tổng hợp AsA rất quan trọng đối với khả năng chống chịu ức chế mặn-kiềm ở 

đậu tương (Cai và cs, 2022). Ngoài ra, các RLK khác nhau (receptor-like kinase), SnRK 

(Sucrose non-fermenting1-related protein kinases), MAPK (mitogen-activated protein 

kinases) và các yếu tố phiên mã đã góp phần vào khả năng chống chịu ức chế mặn và 

kiềm của đậu tương. Ví dụ, kinase giống như thụ thể liên kết với canxi/calmodulin 

(CBRLK) được kích hoạt bởi phức hợp Ca2+/Calmodulins (CaM) để tạo thành phức hợp 

CBRLK-CPI14 để tạo ra khả năng chống chịu ức chế kiềm ở đậu tương (Yang và cs, 

2010; Sun và cs , 2014). Sự biểu hiện đồng thời của GsSnRK1.1 và GsERF7 đã cải thiện 

đáng kể khả năng chống chịu stress mặn-kiềm của cây đậu tương (Feng và cs, 2020a). Sự 

biểu hiện quá mức của GsTIFY10, GsWRKY20 và GsWRKY15 cũng cải thiện khả năng 

chống chịu ức chế do mặn-kiềm (Zhu và cs, 2011). Mặc dù, những gen này góp phần 

chống chịu stress mặn-kiềm ở đậu tương. Tuy nhiên, “các cơ chế quản lý chính xác của 

họ” chẳng hạn như; Làm thế nào họ duy trì cân bằng nội môi ion và ROS vẫn còn khó 

nắm bắt. Việc xác định tác động của chúng đối với năng suất đậu tương trong các thử 

nghiệm trên cánh đồng nhiễm mặn-kiềm cũng rất cần thiết. 



 
Hình 4. Điều hòa cân bằng nội môi ion dưới áp lực kiềm-muối ở đậu tương Dưới áp lực kiềm-

mặn, các chất phản chuyển và chất trao đổi cation khác nhau được kích hoạt để cân bằng nội môi 

ion. Những chất vận chuyển này tải nạp các ion theo sự lựa chọn. Ví dụ, SLH3 chịu trách nhiệm 

cho H+ và NO3-, SOS1 điều chỉnh chuyển động hai chiều của các ion Na+ và H+, CHX19.3 tải 

chuyển động hai chiều của K+ và H+ vào mạng lưới nội chất (ER) để đóng gói và sau đó loại bỏ 

thông qua hình thức quá trình nảy chồi tế bào. Kích hoạt RBOH bằng gen SIN1 hạt nhân gây ra 

việc sản xuất ROS. Kích thích sản xuất ROS dưới áp lực kiềm-mặn dẫn đến kích hoạt các kênh 

Ca2+ để làm trung gian cho sự tải nạp ion vào không bào để lưu trữ. Thật thú vị, hầu hết các con 

đường điều tiết này đều liên quan đến cân bằng nội môi ion hơn là điều chỉnh độ pH dưới áp lực 

kiềm-mặn ở Đậu tương. 

 

Vai trò của chất bảo vệ thẩm thấu trong khả năng chống chịu mặn ở cây đậu tương 

Dưới áp lực của muối, thực vật tích lũy nhiều chất thẩm thấu hữu cơ khác nhau, bao gồm 

proline, glycine betaine, polyamines và sugar alcohols. Các chất thẩm thấu này duy trì 

tiềm năng thẩm thấu nội bào để giảm thiểu tác hại của ức chế do mặn (Hình 5). Do đó, cơ 

chế điều hòa tương tác qua trung gian thẩm thấu cùng với các chất chuyển hóa, chất 

chống oxy hóa và kích thích tố thực vật sẽ rất quan trọng để hiểu cơ chế chống chịu mặn 

của đậu tương. Nhiều nghiên cứu liên quan đến ức chế muối ở đậu tương đã báo cáo về 

việc kích hoạt gen tổng hợp proline, Δ1-pyrroline-5-carboxylate synthetase 1 (P5CS1) và 

sau đó, sự tích lũy proline cao hơn. Proline có khả năng điều chỉnh thẩm thấu và đóng vai 

trò bảo vệ để đối phó với ức chế do muối (Deinlein và cs, 2014). Quá trình trao đổi chất ở 

thực vật giúp tích lũy proline, tương quan với khả năng chống chịu và phản ứng với 

stress do mặn của thực vật (Ahmad và cs, 2016a; Nahar và cs, 2016). Tuy nhiên, các 

nghiên cứu gần đây cho thấy rằng proline chỉ có thể loại bỏ gốc hydroxyl nhưng không 

thể loại bỏ superoxide, oxy nhóm đơn, oxit nitric, nitơ dioxide và peroxynitrite, điều này 

đặt vai trò proline như một chất nhặt rác ROS cụ thể trong điều kiện căng thẳng do muối 

(Nahar và cs, 2016; Signorelli, 2016; Ahmad và cs, 2016b). Hơn nữa, tác dụng của 

proline phụ thuộc vào nồng độ, thời gian và giai đoạn phát triển của cây trồng trong điều 

kiện stress mặn (Mansour và Ali, 2017). Ở đậu tương, sự biểu hiện quá mức của 

GmMYB46 đã gây ra sự biểu hiện của các gen phản ứng với ức chế do mặn (P5CS1, 

POD, SOD và NCED3), do đó tăng cường tích lũy proline và chất chống oxy hóa để 

chống chịu stress do mặn (Liu và cs, 2021c). Vận chuyển và phân phối đường cải thiện 

sự tăng trưởng và phát triển và kích thích phản ứng căng thẳng do muối của cây trồng. 

Các giống chịu mặn đã điều chỉnh nhóm chất hòa tan tương thích trong tế bào chất của 

chúng để đối phó với độ mặn cao. Trehalose đóng vai trò là nguồn trao đổi chất và thành 

phần cấu trúc của tế bào, đồng thời thể hiện các đặc tính điều tiết giống như hormone 

(Sarkar và Sadhukhan, 2022). Các gen tổng hợp đường, bao gồm trehalose-phosphate 

synthase (TPS), tham gia vào quá trình sản xuất trehalose và điều chỉnh áp suất thẩm thấu 

do muối gây ra. Dưới áp lực của muối, trehalose hoạt động như một phân tử truyền tín 

hiệu, ổn định các enzym, protein và màng lipid đã khử nước, đồng thời kích hoạt các gen 



phản ứng với áp lực để thích ứng với áp suất thẩm thấu tốt hơn ở cây đậu tương (Cadavid 

và cs, 2020b). Tương tự như vậy, ức chế do muối gây ra các gen tổng hợp sucrose và sản 

xuất axit amin thơm (tiền chất của các hợp chất phenolic). Sucrose giúp cân bằng sự điều 

chỉnh thẩm thấu, và các hợp chất phenolic là chất loại bỏ ROS mạnh trong đậu tương 

(Noor và cs, 2022). Ứng dụng glycine betaine (GB) ngoại sinh có vai trò bảo vệ tai và 

hoạt động như một chất nhặt rác ROS. GB là một chất thẩm thấu quan trọng giúp cải 

thiện cân bằng nội môi Na+ để tăng cường khả năng chống chịu ức chế do muối. GB có 

một vai trò tuyệt vời trong việc cải thiện hiệu quả quang hợp và hoạt động của enzyme 

chống oxy hóa để giảm thiểu sự ức chế tăng trưởng do muối gây ra. Hơn nữa, GB duy trì 

tỷ lệ Na+/K+ chủ yếu bằng cách giảm mạnh sự tích tụ Na+ trong thực vật (Zhu và cs, 

2022). GB làm giảm quá trình peroxy hóa màng và cải thiện quá trình quang hợp cũng 

như năng suất trong điều kiện căng thẳng ở cây đậu tương (Khalid và cs, 2022). Xử lý 

GB làm tăng dòng chảy Na+ trong nguyên sinh chất của lá và giảm sự phân bố Na+ trong 

tế bào. Hơn nữa, GB đã cải thiện hoạt động không bào của các gen NHX và V loại H+-

ATPase để cải thiện khả năng chịu mặn (Zhu và cs, 2022). Một nghiên cứu trước đây đã 

báo cáo rằng quá trình sinh tổng hợp GB trong mô thực vật rất tốn năng lượng (Bai và cs, 

2022). Do đó, việc phun GB ngoại sinh sẽ kinh tế hơn để tăng cường khả năng chịu mặn 

của đậu tương. Melatonin có nhiều chức năng, bao gồm chất bảo vệ omo, chất mồi hạt 

giống, chất điều hòa phytohormone (mức auxin), cân bằng nội môi ion và chất truyền tin 

thứ cấp dưới áp lực phi sinh học. Ứng dụng melatonin ngoại sinh làm giảm tác dụng của 

muối bằng cách tăng RWC, hoạt tính chống oxy hóa, hiệu quả quang hợp, phân chia tế 

bào, carbohydrate, axit béo và hàm lượng ascorbate trong đậu tương (Wei và cs, 2015). 

Gần đây, một nghiên cứu so sánh giữa GB và melatonin đã báo cáo rằng GB hiệu quả 

hơn trong việc làm giảm tác dụng của muối ở Dalbergia odorifera (Cisse và cs, 2021). 

Loại nghiên cứu như vậy đang thiếu trong đậu tương. Do đó, một nghiên cứu so sánh bao 

gồm tác động kết hợp của cả GB và melatonin và liều lượng phun ngoại sinh phù hợp sẽ 

có lợi hơn trong việc truyền tính chịu mặn ở đậu tương. 

 

 

Hình 5. Vai trò của các chất bảo vệ 

thẩm thấu trong việc cải thiện các 

tác động do mặn gây ra ở đậu 

tương. Ứng dụng ngoại sinh của 

các chất sinh hóa khác nhau đã làm 

tăng sự tăng trưởng và phát triển 

chủ yếu thông qua việc tăng cường 

hoạt động chống oxy hóa, loại bỏ 

ROS và bảo vệ cấu trúc tế bào và 

màng trong điều kiện bị ức chế do 
mặn ở đậu tương. Tuy nhiên, đây là 

những cách tiếp cận ngắn hạn để 

giảm thiểu tác động của muối đối 

với Đậu tương. Do đó, cần phải sử 

dụng các phương pháp chọn giống 

và công nghệ sinh học tiên tiến hơn 

để phát triển nguồn gen đậu tương 

chịu mặn. 

 

 



Hoóc môn thực vật và trao đổi chéo của chúng với cơ quan điều chỉnh chính ABA về 

khả năng chống chịu mặn 

Các nghiên cứu khác nhau đã giải thích rằng mỗi hormone thực vật đóng nhiều vai trò 

sinh học tùy thuộc vào giai đoạn sinh trưởng, mô và điều kiện môi trường (Ku và cs, 

2018; Yu và cs, 2020; Zaid và cs, 2021). Ở đây, chúng tôi tóm tắt cách thức các hormone 

khác nhau điều chỉnh hoặc cải thiện tác động của muối và giúp tối ưu hóa sự tăng trưởng, 

thích nghi và sản xuất cuối cùng ở đậu tương (Hình 6). BR có liên quan đến sự thích nghi 

của thực vật với các căng thẳng phi sinh học. Thuốc ức chế BRI1-EMS suppressor 1 

(BES1)/brassinazole-resistant 1 (BZR1) điều chỉnh các con đường truyền tín hiệu thực 

vật ở đậu tương. Ở đậu tương, BES1/BZR1 homolog 1 (GmBEH1) tương tác với 

GmBIN2, một gen giả định BR-insensitive 2 (BIN2) để điều chỉnh tín hiệu BR (Yan và cs, 

2018). Làm mồi cho hạt đậu tương bằng dung dịch dinh dưỡng BR (24-epibrassinolide, 

EBL) và nitơ (N) đã cải thiện khả năng chống chịu mặn. EBL và N kích hoạt sự tích tụ 

của các chất thẩm thấu khác nhau như đường, proline và glycine betaine, dẫn đến khả 

năng bảo vệ tốt hơn bằng cách duy trì hàm lượng nước trong mô (Soliman và cs, 2020). 

Do đó, con đường BR có sự trao đổi chéo với các chất tích lũy osmolytes trong đậu tương 

dưới áp lực của muối. Hơn nữa, một số enzyme chính liên quan đến tổng hợp BR cũng 

ảnh hưởng đến sự thích nghi với muối của thực vật. Ví dụ, thực vật CYP85A1-OE thể 

hiện khả năng chịu mặn trong khi thực vật loại bỏ det2-1, SlDWARF, BRI1 hoặc BSK5 lại 

nhạy cảm với muối; tuy nhiên, ứng dụng BR ngoại sinh đã giải cứu kiểu hình nhạy cảm 

với muối của det2-1 và SlDWARF (Cheon và cs, 2010; Li và cs, 2012; Zhu và cs, 2016; 

Duan và cs, 2017). Br cũng có một cuộc trao đổi chéo với ABA; ABA ức chế tín hiệu BR 

để điều chỉnh khả năng chịu mặn (Zhang và cs, 2009). Ví dụ, các đột biến BRI1 hoặc 

BSK5 nhạy cảm với ABA và BR đối kháng với các hiệu ứng ABA để điều chỉnh khả 

năng chịu mặn (Zeng và cs, 2010; Li và cs, 2012). Tuy nhiên, làm thế nào những con 

đường này phản ứng với khả năng chịu mặn của đậu tương vẫn còn khó nắm bắt. Tương 

tự như vậy, bằng chứng phân tử cho thấy rằng một cơ chế tương tác vòng lặp chặt chẽ 

giữa SA, GA và BR đã được kích hoạt để đối phó với ức chế do mặn, do đó tạo ra khả 

năng chịu mặn của thực vật (Divi và cs, 2010; Wang và cs, 2019c). Các nghiên cứu này 

đề xuất sự tham gia trực tiếp hoặc gián tiếp của các thành phần tín hiệu BR trong tín hiệu 

ứng suất muối thông qua điều biến ở cấp độ phiên mã và sau dịch mã. Cuối cùng, BRs đã 

được chứng minh là một chất điều chỉnh thiết yếu đối với khả năng chịu mặn của cây 

trồng. 

 

 

Hình 6. Vai trò của kích thích tố 

thực vật trong khả năng chống 

chịu mặn của đậu tương. Dưới tác 

động của mặn, nhiều kích thích tố 

thực vật khác nhau kích hoạt tự 

nhiên trong đậu tương. Các kích 

thích tố thực vật này hoạt động 

trong một mạng lưới tương tác rất 

phức tạp và trao đổi chéo với 

nhau, đặc biệt là với ABA để 

giảm tác động của ức chế do 
muối. 

 



Để đối phó với ức chế do mặn, việc kích hoạt tín hiệu JA gây ra sự ức chế sự phát triển 

của rễ sơ cấp (Zhao và cs, 2014). Tuy nhiên, đột biến jaz3-1 và jasmonates insensitive3 

(jai3) đã làm tăng sinh trưởng và tăng trưởng tế bào rễ dưới áp lực của muối (Valenzuela 

và cs, 2016). Những kết quả này mô tả sự tham gia của con đường JA trong phản ứng 

muối của thực vật. Xử lý JA ngoại sinh làm giảm độc tính của muối bằng cách cải thiện 

ROS hoặc cân bằng nội môi ion và tương tác với các kích thích tố thực vật khác nhau 

(Farhangi-Abriz và Ghassemi-Golezani, 2018). Hạt đậu tương được lót bằng JA, bón 

phân qua lá và/hoặc sự kết hợp của chúng đã cải thiện các đặc điểm sinh lý khác nhau 

như tiềm năng nước, hiệu quả sử dụng nước, khả năng thẩm thấu, RWC và tốc độ quang 

hợp dưới áp lực của độ mặn. Phương pháp xử lý JA cũng cải thiện kích thích tố thực vật 

ABA và GA và biểu hiện gen phản ứng với ức chế của họ FeSOD, POD, CAT và APX 

dưới áp lực của muối ở đậu tương. Do đó, xử lý JA có thể bảo vệ cây con một cách hiệu 

quả, giảm bớt thiệt hại do hạn mặn và cải thiện sự phát triển của đậu tương trước độ mặn 

quá mức của đất (Sheteiwy và cs, 2021). Thật thú vị, JA có một cuộc trao đổi chéo với 

ABA. Cây đột biến JA thể hiện sự tích lũy ABA ít hơn, trong khi gen JAZ1 có thể được 

tạo ra bằng cách xử lý ABA để thúc đẩy khả năng chịu mặn (Brossa và cs, 2011). Vai trò 

của strigolactone (SL) trong tương tác cộng sinh giữa nấm và thực vật, sự tăng trưởng và 

khả năng chịu mặn đã được chứng minh rõ ràng (Zhang và cs, 2015a). Ví dụ, GR24 

ngoại sinh đã tăng cường sự phát triển của thực vật bằng cách tăng khả năng quang hợp 

và loại bỏ các tác động do mặn gây ra (Ma và cs, 2017). Tương tự, xử lý 0,5 μM SL 

ngoại sinh có thể cải thiện khả năng chống chịu kiềm và mặn của cây đậu tương bằng 

cách quản lý mức MDA và H2O2, đồng thời cải thiện hệ thống chống oxy hóa và con 

đường sinh tổng hợp phenylpropanoid. Hơn nữa, xử lý SL thúc đẩy quá trình vận chuyển 

Na+ từ rễ lên lá của cây đậu tương để tăng cường khả năng chịu mặn (Chen và cs, 2022). 

Xử lý muối tạo ra các dioxygenase phân cắt carotenoit liên quan đến sinh tổng hợp SL 

(CCD7 và CCD8) và MAX2 thông qua cách phụ thuộc vào ABA và điều chỉnh lại lộ 

trình truyền tín hiệu SL (An và cs, 2016; Wang và cs, 2019b). Xử lý SL cũng cải thiện 

khả năng chịu mặn của các đột biến ABA. Những kết quả này cũng chỉ ra sự giao thoa 

giữa SL và ABA để thực hiện khả năng chịu mặn ở thực vật. Tuy nhiên, cơ chế chính xác 

của nhiễu xuyên âm SL và ABA vẫn cần được khám phá ở đậu tương. 

Căng thẳng do mặn làm giảm mức GA có hoạt tính sinh học và làm chậm quá trình nảy 

mầm của hạt và sự phát triển của cây (Zhu và cs, 2015). Giảm tốc độ tăng trưởng dường 

như là một cơ chế thích ứng để đáp ứng với GA thấp hơn để chuẩn bị cho cây chống chịu 

mặn. Ví dụ, các gen liên quan đến chuyển hóa GA của cây Arabidopsis và lúa như 

GA2ox7, GA2ox5, OsDSK2a và MYB91 đã tăng cường tính chống chịu mặn của cây 

trồng bằng cách cản trở sự phát triển của cây (Magome và cs, 2008; Shan và cs, 2014; 

Zhu và cs, 2015; Wang và cs, 2020a). Tương tự như vậy, ở đậu tương, ức chế do mặn 

làm chậm quá trình nảy mầm của hạt bằng cách điều chỉnh tiêu cực gibberellin (GA) 

đồng thời tăng cường quá trình sinh học ABA, gây ra sự mất cân bằng trong tỷ lệ 

GA/ABA. Fluridone (FLUN), là chất ức chế quá trình sinh học ABA, thúc đẩy quá trình 

nảy mầm của hạt đậu tương dưới áp lực của muối bằng cách thay đổi tỷ lệ GA1/ABA, 

GA3/ABA và GA4/ABA (Shu và cs, 2017). Gen bông GhPLATZ-OE trong cây 

Arabidopsis tăng tốc độ nảy mầm bằng cách ức chế ABI4 (Zhang và cs, 2018). Gen ABI4 

làm trung gian cho quá trình phiên mã của GA2ox7 (GA dị hóa) và gen tổng hợp ABA 

NCED6 (Shu và cs, 2016). GA cao hơn là cần thiết để hạt nảy mầm nhưng mức GA thấp 

hơn để chống chịu mặn. Do đó, điều cực kỳ cần thiết là xác định cơ chế vòng phản hồi để 

bật hoặc tắt các mức GA ở giai đoạn nảy mầm và giai đoạn tăng trưởng sau này. 



Axit salicylic (SA) là một hợp chất phenolic thiết yếu giúp cải thiện hệ thống phòng thủ 

và tăng trưởng của thực vật dưới áp lực của muối bằng cách tích lũy chất thẩm thấu và hệ 

thống chống oxy hóa nâng cao (Filgueiras và cs, 2019; Dawood và cs, 2022). SA cũng 

tạo điều kiện thuận lợi cho quá trình cố định đạm và các mối quan hệ cộng sinh của vi 

sinh vật để tăng cường quá trình quang hợp và năng suất trong điều kiện thiếu muối 

(Ahanger và cs, 2019). SA hoạt động theo liều lượng và các cây đột biến snc1, sid2 và 

npr1-5 nhạy cảm với muối (Xu và cs, 2010; Jayakannan và cs, 2015). Việc áp dụng SA 

ngoại sinh đã tạo ra sự tích lũy proline thông qua kích hoạt P5CS và liên quan đến các 

gen MYB trong việc duy trì mức ABA cao hơn để bảo vệ thiệt hại do ức chế muối gây ra 

(Zheng và cs, 2018). Điều thú vị là SA làm giảm quá trình peroxy hóa lipid và tương tác 

với GA và ABA nội sinh để điều chỉnh cân bằng Na+/K+ nhằm tăng cường khả năng chịu 

mặn (Liu và cs, 2022b). Đã có báo cáo rằng nguồn cung cấp SA ngoại sinh giúp cải thiện 

khả năng chịu mặn, tăng trưởng và năng suất ở đậu tương. SA đã tăng cường RWC, 

osmolytes, tích lũy protein, chất chống oxy hóa enzyme và không enzyme (APX) và cân 

bằng nội môi ion để tăng cường khả năng chịu mặn ở đậu tương (Nigam và cs, 2022). SA 

cũng điều hòa quá trình cân bằng nội môi Na+/K+ của tế bào thông qua các kênh ion qua 

trung gian SA để tăng cường khả năng chịu mặn và tương tác với các hormone thực vật 

khác như Cytokinin và GA (Liu và cs, 2019c). 

Biến dị tự nhiên về khả năng chống chịu mặn ở cây đậu tương 

Trong quá trình thuần hóa, chọn lọc nhân tạo đã làm mất đi các locus di truyền phản ứng 

với stress quan trọng trong cây đậu tương trồng. Một sự khác biệt đáng kể tồn tại giữa 

đậu tương trồng và đậu tương dại đối với phản ứng mặn. Sự đa dạng alen và alen có lợi 

có thể được đưa vào đậu tương thuần hóa để cải thiện khả năng chịu mặn. Do đó, việc 

xác định các alen tự nhiên kiểm soát khả năng chịu mặn có tiềm năng lớn để cải thiện 

năng suất đậu tương thông qua cải tiến di truyền. Gần đây, Glyma03g32900 

(GmCHX1/GmSALT3) được xác định là chất vận chuyển ion natri mới trong chồi non và 

có liên quan đến khả năng chịu mặn (Guan và cs, 2014; Qi và cs, 2014). GsCLC-c2 ép 

Cl− dư thừa vào các không bào của tế bào rễ để cải thiện khả năng chịu mặn (Wei và cs, 

2016). Một nghiên cứu trên toàn bộ bộ gen gần đây đã xác định được 34 giống đậu tương 

dại chịu mặn. Việc chèn/xóa 7-bp (InDel) trong trình tự khởi đầu của GsERD15B (early 

responsive to dehydration 15B – phản ứng sớm với sự mất nước 15B) điều chỉnh sự khác 

biệt về khả năng chịu mặn ở mầm đậu tương. GsERD15B chứa miền PAM2 để tương tác 

với các protein liên kết poly (A) (PAB). Việc xóa 7-bp gây ra sự điều chỉnh tăng của 

GsERD15B, hai gen GmPAB và các gen liên quan đến căng thẳng khác nhau, bao gồm 

GmABI1, GmABI2, GmCAT4, GmbZIP1, GmP5CS, GmPIP1:6, GmSOS1 và GmMYB84 

để đáp ứng với căng thẳng do muối. Sự biến đổi tự nhiên trong chất kích thích 

GsERD15B và sự biểu hiện quá mức của GsERD15B đã làm tăng tín hiệu ABA, hàm 

lượng proline, peroxidase catalase, phản ứng khử nước và vận chuyển cation để tăng 

cường khả năng chịu mặn ở đậu tương (Jin và cs, 2021b). Các biến thể tự nhiên cũng 

được xác định đối với các gen của yếu tố phiên mã họ liên kết với yếu tố phản ứng với 

yếu tố mất nước (DREB) trong đậu tương trồng. Gần đây, GWAS đã xác định được 103 

gen DREB bằng cách kết hợp với giải trình tự RNA và di truyền quần thể của các giống 

đậu tương dại, giống địa phương và giống trồng trọt. DREB3a đã trải qua quá trình chọn 

lọc nhân tạo, nhưng alen DREB3b (DREB3b39Del) góp phần vào khả năng chịu mặn ở 

đậu tương (Hou và cs, 2022). Biến dị tự nhiên vùng gen khởi động cũng góp phần tạo nên 

khả năng chống chịu mặn ở cây đậu tương. Ví dụ, bốn kiểu đơn bội khởi đầu của yếu tố 

sốc nhiệt loại B HSFB2b đã được xác định, yếu tố này đã ức chế GmNAC2 để cải thiện sự 



tích lũy flavonoid bằng cách kích hoạt các gen của con đường sinh tổng hợp flavonoid để 

tăng cường khả năng chịu mặn. Promoter haplotype II đã được chọn trong quá trình thuần 

hóa sớm hơn so với haplotype III và có tần suất phân phối thấp (Bian và cs, 2020b). 

Tương tự, GWAS dựa trên SNP đã giúp xác định vị trí gen Glyma03g32900 trên Chr 3 

dựa trên ba dấu hiệu SNP quan trọng là Salt-20, Salt14056 và Salt11655, có mối tương 

quan cao với các đặc điểm liên quan đến muối. Ngoài ra, một locus nhỏ mới trên Chr 8 

cũng được dự đoán về khả năng chịu mặn ở đậu tương (Do và cs, 2019b). Những kết quả 

này gợi ý rằng các biến thể tự nhiên tồn tại trong nguồn gen đậu tương rất đa dạng, có thể 

được khai thác để chống chịu mặn. 

Nâng cao khả năng chống chịu mặn của cây đậu tương bằng phương pháp QTL-

omics 

Chọn giống có sự hỗ trợ của chỉ thị (MAB) là một phương pháp hiệu quả để phát triển 

giống đậu tương chịu mặn. MAB giúp nắm bắt các biến thể tự nhiên trong các vùng 

nhiễm sắc thể, được gọi là QTL. Các QTL chính đóng góp vào khả năng chịu mặn rất 

quan trọng đối với chọn tạo giống. MAB sử dụng các marker DNA liên kết với các QTL 

cụ thể giúp xác định kiểu gen với các alen mong muốn (Abbas và cs, 2022; Zhang và cs, 

2015b). Gần đây, MAB đã giúp xác định một QTL qST-8 chính liên quan đến khả năng 

chịu mặn được liên kết chặt chẽ với marker Sat_162 và được phát hiện trên Chr 8 bằng 

cách sử dụng quần thể gồm 184 dòng lai tái tổ hợp (RIL). Tương tự như vậy, GWAS đã 

xác định một số SNP trong cùng một vùng di truyền trên Chr 8, có liên quan đáng kể đến 

khả năng chịu mặn. Một gen ứng cử viên Glyma.08g102000 (GmCDF1) thuộc họ chất hỗ 

trợ khuếch tán cation (CDF) đã được xác định ở khu vực này. GmCDF1 ảnh hưởng đến 

tỷ lệ K+/Na+ và điều chỉnh tiêu cực khả năng chống chịu mặn bằng cách điều chỉnh sự 

biểu hiện của hai gen liên quan đến cân bằng nội môi ion, GmNHX1 và GmSOS1, ở rễ tơ 

chuyển gen (Zhang và cs, 2019a). Tương tự như vậy, một nghiên cứu khác xác định các 

locus chính liên quan đến muối trên Ký tự 3 và Ký tự 13 bằng cách sử dụng quần thể lập 

bản đồ gồm 132 họ F2 có nguồn gốc từ Williams 82 (mẫn cảm với muối) và Fiskeby III 

(chịu mặn). Vào Chr 3, ba gen được xác định dựa trên các marker đa hình, Salt-20, 

Salt14056 và Salt11655, và có liên quan đáng kể với kiểu hình chịu mặn (Do và cs, 

2018). Tương tự như vậy, bằng cách sử dụng quần thể RIL có nguồn gốc từ giống chịu 

mặn (Jidou 12) và mẫn cảm với muối (Ji NF 58) đã xác định được một QTL chịu mặn 

chính, bên cạnh các marker SSR GMABAB và Barcsoyssr_03_1421 trên Chr 3, có thể 

hữu ích trong marker-hỗ trợ chọn giống đậu tương chịu mặn (Shi và cs, 2018b). Một 

quần thể lập bản đồ hậu duệ từ sự lai tạo giữa giống Cheongja 3 mẫn cảm với muối và 

giống địa phương chịu mặn, IT162669, đã được phân tích về khả năng chịu mặn của các 

QTL. Hai locus chính mới, qST6, trên Chr 6 và qST10 trên Chr 10, và tám gen ứng cử 

viên liên quan đến phosphoenolpyruvate carboxylase và một yếu tố phản ứng ethylene 

kiểm soát độc tính ion và sinh lý học khi phản ứng với muối đã được xác định (Cho và 

cs, 2021 ). Một quần thể lập bản đồ F2:3, được sử dụng để lập bản đồ QTL, có nguồn gốc 

từ NY36-87 và hai giống đậu tương Zhonghuang39 và Peking mẫn cảm với muối. Một 

locus chịu mặn trên Chr 3 và Chr 18 chứa các gen GmSALT3 và GmSALT18 được đồng 

phân ly với locus chịu mặn đã được xác định bằng cách sử dụng các chỉ thị SSR lặp lại 

trình tự đơn giản và chiến lược lập bản đồ phân tích tách biệt số lượng lớn (BSA). 

Nghiên cứu này cung cấp vật liệu di truyền và các locus mới để nhân giống đậu tương 

chịu mặn (Guo và cs, 2021). 

 

 



Tiến trình phiên mã của đậu tương dưới áp lực của muối 

Phân tích phiên mã là một cách tiếp cận mạnh mẽ để khám phá quá trình tái lập trình biểu 

hiện gen trên toàn bộ gen để đối phó với stress do muối. Sự biểu hiện và chức năng của 

các gen kiểm soát sinh lý và trao đổi chất phải được thay đổi để cây trồng có thể chịu 

đựng và phục hồi khi bị hạn mặn. Gần đây, dưới áp lực của muối, phân tích RNA-seq đã 

xác định được 15.997 và 15.494 DEG trong lá và rễ đậu tương. Phân tích làm giàu DEGs 

đã chia các con đường phân tử thành các quá trình liên quan đến thích ứng khác nhau 

dưới áp lực của muối. Các mô-đun DEG được làm giàu từ lá có liên quan đến axit amin, 

chuyển hóa protein, cố định carbon, quá trình quang hợp, phytohormone và chuyển hóa 

nitơ sơ cấp. Ngược lại, các mô-đun DEG làm giàu từ rễ là quá trình chuyển hóa tinh bột 

và sucrose, sinh tổng hợp phenylpropanoid, thành tế bào và thành phần màng tế bào, loại 

bỏ các loại oxy phản ứng (ROS) (Liu và cs, 2019a). Tương tự, một phân tích phiên mã 

khác cho thấy 1.235 DEG dưới tác động của muối. Trong tổng số 116 TF, 17 thuộc về 

các họ MYB. Phân tích chức năng cho thấy rằng GmMYB46 lưu trú trong nhân, được 

điều chỉnh tăng bởi muối và mannitol, đồng thời tăng cường khả năng chịu mặn bằng 

cách biểu hiện GmMYB46 quá mức lệch vị trí ở cây Arabidopsis. Mặc dù, GmMYB46 đã 

nâng cấp sự biểu hiện của các gen phản ứng với stress do muối (P5CS1, SOD, POD và 

NCED3), nhưng cơ chế thực tế vẫn còn mơ hồ ở cây đậu tương và cây Arabidopsis (Liu 

và cs, 2021c). Phân tích phiên mã của giống chịu mặn “Qi Huang No.34” (QH34) và 

giống mẫn cảm với mặn “Dong Nong No.50” (DN50) đã xác định được 17.477 gen phản 

ứng với mặn. Trong số này, 6644 là DEG giữa hai giống đậu tương. Các DEG này được 

làm giàu theo các con đường phản ứng với các ức chế khác nhau như sinh tổng hợp 

phenylpropanoid, truyền tín hiệu phytohormone, con đường protein kinase được kích 

hoạt bằng mitogen, chuyển hóa ribosome và khử oxy hóa, có thể đóng vai trò quan trọng 

trong việc phản ứng với stress do muối (Hu và cs, 2022). Hồ sơ biểu hiện bảng điểm của 

một loại mẫn cảm với hạn hán (C08) và một loại chịu đựng (Conquista) sau 4 giờ bị ức 

chế do muối đã xác định được 1.400 DEG. Trong số đó, 647 đã được gây ra và 753 bị tạo 

áp lực. Các DEG này đã được làm giàu trong các lộ trình truyền tín hiệu ABA, BR, sinh 

tổng hợp ethylene, sửa chữa DNA và quá trình dịch mã plastid (Cadavid và cs, 2020b). 

Phân tích phiên mã của quần thể lập bản đồ RA-452 x Osage, cùng với hai dòng F4:6 với 

các dòng chịu mặn và mẫn cảm với tổng số 2374, 998, 1.746 và 630 DEG trong một thử 

nghiệm chuỗi thời gian, tương ứng ở 0, 6, 12 và 24 giờ. Nghiên cứu này đã xác định 13 

DEG phổ biến; sáu mức DEG được điều chỉnh tăng và bảy mức được điều chỉnh giảm 

trong dòng chịu mặn. Nghiên cứu này đã báo cáo các gen tiềm năng quan trọng liên quan 

đến khả năng chịu mặn như Glyma.02G228100, Glyma.03G226000, Glyma.03G031000, 

Glyma.03G031400, Glyma.04G180300, Glyma.04G180400, Glyma.05g204600, 

Glyma.08G189600, Glyma.13G042200, và Glyma.17G173200 trong dòng đậu tương 

chịu mặn (Zeng và cs, 2019). 

Vai trò của hệ chuyển hóa trong khả năng chống chịu stress do mặn của đậu tương 

Các chất chuyển hóa là các hợp chất có trọng lượng phân tử thấp được tạo ra trong thực 

vật. Các chất chuyển hóa này đã được chứng minh là hợp chất phòng thủ chống lại các 

căng thẳng sinh học và phi sinh học ở thực vật. Trong quá trình tiến hóa của chúng, thực 

vật tổng hợp các chất chuyển hóa mới và khoảng 200.000 chất chuyển hóa chuyên biệt 

được tạo ra bởi thực vật (Sugiyama, 2019). Ức chế mặn dẫn đến ức chế thẩm thấu và thay 

đổi trạng thái trao đổi chất trong đậu tương. Gần đây, một nghiên cứu về proteomics đã 

xác định các phosphoprotein phản ứng với ức chế do muối trong đậu tương. Sau khi xử lý 

muối, trong tổng số 4.698 phosphopeptide, 412 được điều chỉnh tăng đáng kể. Protein 



GmMYB173 được phosphoryl hóa một cách khác biệt ở serine 59 khi xử lý bằng muối và 

đóng vai trò là chất nền cho casein kinase-II. Phosphoryl hóa các vị trí liên kết MYB 

trong trình khởi động của GmCHS5 (flavonoid synthase gene - gen tổng hợp flavonoid) 

tạo điều kiện thuận lợi cho liên kết GmMYB173. Phân tích chuyển hóa của chalcone và 

flavonoid được xúc tác GmCHS5 cho thấy 24 flavonoid trong số 6.745 chất chuyển hóa 

được điều chỉnh tăng đáng kể khi xử lý muối. Sự biểu hiện quá mức của 

GmMYB173S59D và GmCHS5 dẫn đến sự tích tụ cyaniding-3-arabinoside clorua thuộc 

flavonoid vòng B dihydroxy (một chất chống oxy hóa) làm tăng khả năng chịu mặn của 

đậu tương. Do đó, quá trình phosphoryl hóa qua trung gian ứng suất muối của 

GmMYB173 đã làm tăng ái lực gắn kết của nó với chất kích thích GmCHS5. Do đó, mô-

đun GmMYB173-GmCHS5 đã góp phần tích lũy flavonoid vòng B dihydroxy và tăng 

cường khả năng chịu mặn của đậu tương (Pi và cs, 2018). Hồ sơ trao đổi chất của cây đậu 

tương tiết lộ rằng chu trình TCA và chuyển hóa axit amin đã góp phần vào phản ứng 

mặn. Các giống đậu tương có khả năng hấp thụ nitơ cao hơn, tỷ lệ đồng hóa cao hơn, 

hoạt động của chu trình TCA nhanh hơn và tích lũy nhiều axit amin hơn để phản ứng với 

stress mặn tốt hơn. Các vi khuẩn đất được tiết ra từ Rhizospheric nhanh chóng làm suy 

giảm các chất chuyển hóa để làm trung gian truyền thông sinh học. Các chất chuyển hóa 

isoflavone và strigolactone giúp phát triển mối quan hệ cộng sinh giữa rhizobia và nấm rễ 

arbuscular và rễ đậu tương (Massalha và cs, 2017; Mishra và cs, 2022). Những mối quan 

hệ cộng sinh này cũng giúp cải thiện khả năng chịu mặn của cây đậu tương. 

Chức năng bộ gen phản ứng với muối trong đậu tương và công nghệ chuyển gen 

Ở thực vật, việc xác nhận chức năng gen là cần thiết để xác định vai trò của một gen cụ 

thể đối với khả năng chịu mặn ở đậu tương. Do cấu trúc bộ gen của cây đậu tương rất 

phức tạp, trong hai thập kỷ qua, tiến trình biến đổi gen của cây đậu tương vẫn còn chậm 

và không hiệu quả. Do đó, việc xác nhận gen chức năng chủ yếu được thực hiện ở cây 

Arabidopsis hoặc biểu hiện thoáng qua ở rễ tơ đậu tương (Bảng 2). Một số giao thức biến 

đổi gen đậu tương đã được phát triển với tỷ lệ thành công thay đổi, chẳng hạn như lá 

mầm chưa trưởng thành, hypocotyls, mô phân sinh chồi, phôi, mẫu cấy nửa hạt và nút lá 

mầm (Zhang và cs, 2022b). Chuyển đổi nút lá mầm (CN) qua trung gian Agrobacterium 

của đậu tương có hiệu suất chuyển đổi trung bình là 3,8 –8,7% (Li và cs, 2017). Gần đây, 

một số nghiên cứu báo cáo hiệu suất chuyển đổi trung bình của đậu tương lên tới 18,7% 

nhưng vẫn thấp hơn so với lúa và ngô (Pareddy và cs, 2020; Zhang và cs, 2022b). Nhiều 

yếu tố cùng nhau ảnh hưởng đến hiệu quả chuyển đổi đậu tương, bao gồm giống, nồng độ 

môi trường Agrobacterium, nồng độ hormone, thời gian canh tác của mẫu cấy và khả 

năng tái sinh của mẫu cấy (Li và cs, 2017). So với chọn giống thông thường, phương 

pháp chuyển gen có nhiều ưu điểm, bao gồm thời gian ngắn, chỉnh sửa bộ gen mục tiêu 

và cải thiện tính trạng (Hình 7). Ví dụ, nếu các phương pháp chuyển gen được kết hợp 

với chọn giống tốc độ, thì quy trình tạo nguồn gen ưu tú tiên tiến sẽ mạnh mẽ hơn và sẵn 

sàng cho canh tác quy mô lớn (Hussain và cs, 2023). 

Bảng 2. Tóm tắt xác nhận chức năng của các gen liên quan đến muối trong Đậu tương 
Gen Biến đổi gen Chức năng Quy định Nhận xét Tham khảo 

GmLecRlk Đậu tương 

ROS Down 

Chịu mặn Zhang và cs, 2022c 

Antioxidant UP 

GmDREB2 UP 

GmERF3 UP 

GmbHLH30 UP 

GmLAMP1 UP 

GMGH3.6 Down 

GmPU88 Down 

GmVOZ1G Đậu tương Antioxidant UP Chịu mặn Li và cs, 2020 



RWC UP 

GsPRX9 Đậu tương 

Root UP 

Chịu mặn Jin và cs, 2019 

POD UP 

SOD UP 

Glutathione UP 

Enzymes activity UP 

GmCIPK21-GmCBL4 Đậu tương 
ROS Down 

Chịu mặn Li và cs, 2022a 
ABA UP 

GmPKS4 Đậu tương 

Osmolyte UP 

Chịu mặn Ketehouli và cs, 2021 ROS Down 

Stress gene UP 

GmSIN1-GmNCED3s-

GmRbohBs 
Đậu tương 

ABA UP 

Chịu mặn Li và cs, 2019c 
ROS Down 

Root UP 

Yield UP 

GmNAC085 Đậu tương 

Germination UP 

Chịu mặn Hoang và cs, 2021 
Antioxidant UP 

Proline UP 

Dehydrins genes UP 

GmMYB118 Đậu tương 

Osmotic Down 

Chịu mặn Du và cs, 2018 Oxidizing Down 

Stress genes UP 

GmbZIP2 Đậu tương 

GMDHN15 UP 

Chịu mặn Yang và cs, 2020 

GmGST1 UP 

GMMYB48 UP 

GmWD40 UP 

GmLEA UP 

GmbZIP15 Đậu tương 

GmWRKY12 Down 

Chịu mặn Zhanag và cs, 2020a GmABF1 Down 

SAHH1 UP 

GmTLP8 Đậu tương Stress genes UP Chịu mặn Xu và cs, 2022b 

GmDUF4228 Đậu tương 

Leaf curling Down 

Chịu mặn Leng và cs, 2021 

Wilting Down 

MDA Down 

H2O2 Down 

O2- Down 

RWC UP 

Proline UP 

Chlorophyll UP 

GmPI-PLC7 Đậu tương 

Chlorophyll UP 

Chịu mặn Chen và cs, 2021 
O2- Down 

H2O2 Down 

NOX Down 

GmC2-48 Đậu tương 

Proline UP 

Chịu mặn Sun và cs, 2021b 

H2O2 Down 

O2- Down Down 

MDA Down Down 

Stress-genes UP 

GmCDPK3 Đậu tương 

Membrane 

damage 
Down 

Chịu mặn Wang và cs, 2019 MDA Down 

Proline UP 

Chlorophyll UP 

GmCBP60A-1 Đậu tương 

Proline UP 

Chịu mặn Yu và cs, 2021 
Electrolyte 

leakage 
Down 

MDA Down 

GmMYB81-GMSGF14l 

module 
Đậu tương 

Germination UP 
Chịu mặn Bian và cs, 2020a 

Chlorophyll UP 

GmTIFY10e/g Đậu tương 

Proline UP 

Chịu mặn Liu và cs, 2022a 

POD UP 

CAT UP 

MDA Down 

ABA UP 

GmSnRK2 UP 

GmCAT1 UP 

GmPP2C UP 

GmPOD UP 

GmTGA17 Arabidopsis và đậu tương 
Chlorophyll UP 

Chịu mặn Li và cs, 2019a 
MDA Down 



Proline UP 

GmSAP16 Đậu tương 

Proline UP 

Chịu mặn Zhang và cs, 2019b 

Chlorophyll UP 

MDA Down Down 

GmDREB1B;1 UP 

GmRD22 UP UP 

GmDREB2 UP 

GmNCED3 UP 

GmNHX1 UP 

GmSOS1 UP UP 

GmFAD3A Đậu tương 

JA UP UP 

Chịu mặn Singh và cs, 2022 

Chlorophyll UP 

RWC UP 

Proline UP 

GmWRKY54 UP 

GmNAC109 Arabidopsis 

DREB1A UP 

Chịu mặn Yang và cs, 2019 

DREB2A UP 

AREB1 UP 

AREB2 UP 

RD29A UP 

COR15A UP 

AIR3 Down 

ARF2 Down 

GmEF4 Đậu tương 

Proline UP 

Chịu mặn Gao và cs, 2019 
H2O2 Down 

O2- Down 

MDA Down 

GmGRAS37 Đậu tương Salt genes UP Chịu mặn Wang và cs, 2020b 

GmCrRLK1L20 Đậu tương 

GmDREB-like UP 

Chịu mặn Wang và cs, 2021b 

GmMYB84 UP 

GmGST15 UP 

GmWRKY40 UP 

GmNAC29 UP 

GmZIP78 UP 

GmPP2A-B-71 Đậu tương 
Stress genes UP 

Chịu mặn Xiong và cs, 2021 
ROS Down 

GmDREB6 Đậu tương 
GmP5CS UP 

Chịu mặn Nguyen và cs, 2019 
Proline UP 

GmNAC06 Đậu tương 

Na+/K+ ratio UP 

Chịu mặn Li và cs, 2021 GmUBC2 UP 

GmHKT1 UP 

GsCLC-c2 
Đậu tương và 

Arabidopsis 

Ionic 

homeostasis 
UP Chịu mặn Liu và cs, 2021b 

GmTGA13 Arabidopsis và đậu tương 

Stress genes UP 

Chịu mặn Ke và cs, 2022 K+ UP 

Ca2+ UP 

GmMYB68 Đậu tương 

Osmotic 

adjustment 
UP 

Chịu mặn He và cs, 2020b 
Photosythetic UP 

Yield UP 

GmELF3 Đậu tương 

GmNAC UP 

Chịu mặn Cheng và cs, 2020 

GmSIN1 UP UP 

GmWRKY12 UP 

GmWRKY27 UP 

GmWRKY54 UP 

GmWRKY12 Đậu tương 
Proline UP 

Chịu mặn Shi và cs, 2018a 
MDA Down 

GmANK114 Đậu tương 

Proline UP 

Chịu mặn Zhao và cs, 2020 

ROS Down 

WRKY13 UP 

NAC11 UP 

MYB84 UP 

DREB2A UP 

bZIP44 UP 

AtABF3 Đậu tương 
Ion leakage Down 

Chịu mặn Kim và cs, 2018 
Chlorophyll UP 

AtARA6 Đậu tương 

MYC2 Down 

Chịu mặn Hong và cs, 2022 

WRKY6 Down 

WRKY86 Down 

Inositol 

oxygenase 
UP 



GmZIP19 Arabidopsis 
Stomatal damage UP Nhiễm 

mặn 
He và cs, 2020a 

Stress gene Down 

GmG6PD7 Arabidopsis 

Germination UP 

Chịu mặn Jin và cs, 2021a 
Root length UP 

ABA Down 

ROS Down 

GsMYB15 Arabidopsis Salt genes UP Chịu mặn Shen và cs, 2018 

GmNHX1 Arabidopsis 
Na+ Down 

Chịu mặn Sun và cs, 2019b 
K+/Na+ ratio UP 

G,AKT1 Arabidopsis 
K+/Na+ ratio UP 

Chịu mặn Feng và cs, 2021a 
Antioxidants UP 

 

 

Hình 7. Phương pháp tiếp cận di truyền 

truyền thống và hiện đại để phát triển cây 

đậu tương chịu mặn. Ứng dụng hệ thống 

chọn giống thông thường, chọn giống 

chuyển gen và chỉnh sửa bộ gen 

(CRISPR/Cas) để phát triển nguồn gen đậu 

tương chịu mặn. Các phương pháp tiếp cận 

công nghệ sinh học hiện đại rất mạnh mẽ 

có thể tạo ra nguồn gen đáp ứng với căng 

thẳng trong một thời gian ngắn so với các 

phương pháp chọn giống thông thường. 

 

Sự biểu hiện quá mức của các gen phản ứng với muối trong đậu tương 

Gần đây, phân tích phiên mã đã xác định GmLecRlk (Glyma.07G005700) là một ứng cử 

viên gen phản ứng với muối trong đậu tương. Sự biểu hiện quá mức của GmLecRlk trong 

rễ tơ ảnh hưởng tích cực đến khả năng chống chịu mặn chủ yếu thông qua hoạt động 

chống oxy hóa và tăng cường khả năng thu hồi ROS ở đậu tương. Hơn nữa, GmLecRlk 

cải thiện khả năng chịu mặn bằng cách điều chỉnh tăng GmDREB2, GmERF3 và 

GmbHLH30 cũng như điều hòa giảm GmLAMP1, GmGH3.6 và GmPUB8 của đậu tương 

(Zhang và cs, 2022c). Các yếu tố phiên mã ngón tay kẽm (VOZ) cho thấy biểu hiện khác 

biệt trong điều kiện mất nước, SA và muối. Sự biểu hiện quá mức của GmVOZ1G trong 

rễ tơ đậu tương ảnh hưởng tích cực đến khả năng chịu hạn và mặn bằng cách cải thiện 

chất chống oxy hóa và duy trì RWC cao hơn. Trong khi cây đậu tương GmVOZ1G loại 

bỏ can thiệp RNA (RNAi) rất nhạy cảm với điều kiện hạn hán và mặn (Li và cs, 2020). 

Điều chế gen chống oxy hóa có tác động tích cực đến tính chống chịu mặn của cây đậu 

tương. Sự biểu hiện vượt trội của gen peroxidase GsPRX9 trong đậu tương dại đã cải 

thiện các đặc điểm hình thái như trọng lượng rễ tươi, chiều dài rễ sơ cấp, hoạt động của 

các enzyme POD, SOD và glutathione, từ đó cải thiện khả năng chịu mặn (Jin và cs, 

2019). Các kinase protein tương tác với protein giống như Calcineurin B (CIPK) có liên 

quan đến sự thích nghi của thực vật với các căng thẳng phi sinh học. Sự biểu hiện quá 

mức hoặc loại bỏ GmCIPK21 trong rễ tơ đậu tương dẫn đến tăng hoặc giảm khả năng 

chịu mặn tương ứng. Hơn nữa, GmCIPK21 tương tác vật lý với GmCBL4 để loại bỏ ROS 

do muối gây ra và cải thiện phản ứng ABA để cải thiện khả năng chịu mặn (Li và cs, 

2022a). Tương tự, một gen CIPK khác (GmPKS4) được điều chỉnh tăng trong điều kiện 

kiềm, muối-kiềm, khô hạn hoặc ABA và được định vị trong nhân và tế bào chất ở đậu 

tương. Việc biểu hiện quá mức GmPKS4 trong cây Arabidopsis và rễ tơ của cây đậu 

tương giúp tăng cường tích lũy osmolyte, loại bỏ ROS và điều hòa gen liên quan đến 

stress do muối (Ketehouli và cs, 2021). Sự biểu hiện quá mức của SALT INDUCED 

NAC1 (GmSIN1) thuộc các yếu tố phiên mã NAM/ATAF1/2/CUC2 (NAC) đã thúc đẩy sự 

phát triển của rễ, tăng năng suất và khả năng chịu mặn ở đậu tương. RNAi đậu tương cho 



GmSIN1 có tác dụng ngược lại. Hơn nữa, một hệ thống chuyển tiếp nguồn cấp dữ liệu 

tích cực cho phép truyền tín hiệu muối nhanh chóng thông qua các gen mã hóa GmSIN1, 

9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase (GmNCED3s) tham gia vào quá trình tổng hợp ABA 

và tương đồng B (GmRbohBs) liên quan đến quá trình tạo ra ROS cho phép cân bằng nội 

môi nhanh chóng của Tín hiệu ABA và ROS về khả năng chịu mặn (Li và cs, 2019c). 

Dưới áp lực của muối, cây đậu tương chuyển gen biểu hiện quá mức GmNAC085 cho 

thấy tỷ lệ nảy mầm tốt hơn do hoạt động cao hơn của các enzym chống oxy hóa và kích 

hoạt các gen proline và dehydrin phản ứng với ức chế chính (Hoang và cs, 2021). Sự biểu 

hiện vượt trội của GmMYB118 trong rễ tơ đậu tương đã cải thiện khả năng chịu hạn và 

mặn. Trong khi các cây bị loại bỏ qua trung gian CRISPR cho thấy khả năng chịu hạn và 

chịu mặn giảm. GmMYB118 cải thiện khả năng chịu hạn và chịu mặn bằng cách điều 

chỉnh các chất thẩm thấu và oxy hóa, đồng thời thúc đẩy sự biểu hiện của các gen liên 

quan đến căng thẳng (Du và cs, 2018). Tương tự như vậy, sự biểu hiện quá mức của 

GmbZIP2 đã cải thiện khả năng kháng hạn và mặn của cây trồng thông qua việc tăng 

cường biểu hiện của các gen phản ứng với ức chế, bao gồm GmDHN15, GmGST1, 

GmMYB48, GmWD40 và GmLEA ở đậu tương (Yang và cs, 2020). Hơn nữa, một số TF 

là yếu tố điều chỉnh tiêu cực khả năng chịu mặn của đậu tương. Ví dụ, sự biểu hiện quá 

mức của GmbZIP15 gây ra hiện tượng mẫn cảm với ức chế do muối ở đậu tương chủ yếu 

thông qua các tác động ức chế đối với các gen phản ứng với ức chế liên quan đến cả con 

đường phụ thuộc ABA và không phụ thuộc ABA. GmbZIP15 điều chỉnh tiêu cực 

GmWRKY12 và GmABF1 và điều chỉnh tích cực biểu hiện GmSAHH1 để đối phó với 

căng thẳng phi sinh học (Zhang và cs, 2020a). 

Sự biểu hiện quá mức của GmTLP8 (Protein giống Tubby 8) đã cải thiện khả năng chống 

chịu hạn và mặn, trong khi việc loại bỏ GmTLP8-RNAi lại thúc đẩy tính mẫn cảm với 

stress ở đậu tương (Xu và cs, 2022b). Dưới áp lực của mặn, sự biểu hiện quá mức của 

Miền chức năng chưa biết 4228-70 (Domain of unknown function 4228-70 – DUF4228) 

trong đậu tương làm giảm xoăn lá, héo MDA, H2O2 và O2- và tăng hàm lượng RWC, 

proline và chất diệp lục để tăng cường khả năng chịu mặn (Leng và cs, 2021). 

Phospholipase C (PLC) thủy phân phospholipid và có liên quan đến ức chế ở thực vật. 

đậu tương biểu hiện vượt trội GmPI-PLC7 thể hiện khả năng chịu hạn và mặn, trong khi 

các dòng GmPI-PLC7-RNAi biểu hiện các kiểu hình mẫn cảm (Chen và cs, 2021). Các 

protein chứa miền C2 của đậu tương GmC2-58, GmC2-88 và GmC2-148 phản ứng với 

các phương pháp điều trị bằng muối, hạn hán và ABA. Cây đậu tương chuyển gen 

GmC2-148 duy trì hàm lượng proline cao hơn, H2O2, O2- và MDA thấp hơn, đồng thời 

tăng biểu hiện của các gen phản ứng với căng thẳng, giúp tăng cường khả năng chịu hạn 

và chịu mặn ở cây đậu tương (Sun và cs, 2021b). Kinase protein phụ thuộc canxi 

(Calcium-dependent protein kinases – CDPK) phản ứng với nhiều loại căng thẳng phi 

sinh học. Sự biểu hiện vượt mức của GmCDPK3 đã cải thiện khả năng chịu hạn và mặn 

so với GmCDPK3-RNAi bằng cách giảm tổn thương màng tế bào, MDA và tích lũy hàm 

lượng proline (Pro) và chất diệp lục cao hơn trong đậu tương (Wang và cs, 2019a). 

Calmodulin-binding protein 60 (CBP60) nằm trong màng tế bào và được gây ra bởi hạn 

hán và mặn. Rễ lông đậu tương biểu hiện vượt trội GmCBP60A-1 làm tăng hàm lượng 

proline, giảm rò rỉ chất điện giải và MDA, có khả năng tăng cường khả năng chịu hạn và 

chịu mặn, so với đậu tương GmCBP60A-1-RNAi (Yu và cs, 2021). MYB loại R2R3 mới 

(GmMYB81) được tích lũy một cách khác biệt trong quá trình phát triển phôi, hạn hán, 

muối và lạnh ở đậu tương. GmMYB81 tương tác với chất điều hòa ức chế phi sinh học 

GmSGF14l và cùng nhau tác động đến khả năng chống chịu ức chế phi sinh học của cây 

đậu tương và có thể là gen ứng cử viên cho sự phát triển khả năng chống chịu mặn khi 



hạt nảy mầm (Bian và cs, 2020a). Sự biểu hiện quá mức của các gen GmTIFY10e và 

GmTIFY10g đã cải thiện khả năng chống chịu mặn bằng cách tăng hoạt động PRO, POD 

và CAT và giảm hàm lượng MDA, trái ngược với các cây GmTIFY10e-GmTIFY10g-

RNAi biểu hiện tính mẫn cảm với ức chế do mặn ở đậu tương. Phân tích sâu hơn cho thấy 

GmTIFY10e và GmTIFY10g điều chỉnh mức độ phiên mã của các gen liên quan đến 

đường dẫn tín hiệu ABA, chẳng hạn như GmSnRK2, GmMYC2, GmCAT1, GmPP2C và 

GmPOD (Liu và cs, 2022a). GmTGA17, biểu hiện được gây ra bởi cả áp lực về muối và 

hạn hán, là một protein cục bộ trong hạt nhân. Sự biểu hiện quá mức của GmTGA17 

trong cây Arabidopsis và cây đậu tương đã tăng cường khả năng chịu hạn và chịu mặn. 

Tuy nhiên, cây đậu tương GmTGA17-RNAi thể hiện tính mẫn cảm với hạn hán và mặn. 

GmTGA17-OE đã cải thiện các thông số sinh lý như hàm lượng chất diệp lục và proline 

và giảm hàm lượng MDA trong cây đậu tương so với cây RNAi (Li và cs, 2019a). Tương 

tự như vậy, miền ngón tay kẽm A20/AN1 chứa gen GmSAP16 của các protein liên quan 

đến căng thẳng (stress-associated proteins – SAPs) được xác định là yếu tố điều hòa mới 

đối với căng thẳng thiếu nước, muối và axit abscisic (ABA). Sự biểu hiện quá mức của 

GmSAP16 đã tăng cường khả năng chịu hạn và mặn bằng cách thay đổi proline và chất 

diệp lục và làm giảm hàm lượng MDA so với cây đậu tương GmSAP16-RNAi. 

GmSAP16-OE và GmSAP16-RNAi cũng sửa đổi biểu hiện của các gen liên quan đến căng 

thẳng, bao gồm GmDREB1B;1, GmRD22, GmDREB2, GmNCED3, GmNHX1 và 

GmSOS1 (Zhang và cs, 2019b). Các enzym khử bão hòa axit béo (FAD) gây ra sự khử 

bão hòa của axit béo bằng cách tạo ra các liên kết đôi và điều chỉnh tính lưu động của 

màng để đáp ứng với các áp lực phi sinh học. Tương tự như vậy, sự biểu hiện quá mức 

của Omega-3 Fatty Acid Desaturase trong đậu tương cho thấy sự tích lũy cao hơn về hàm 

lượng JA, hàm lượng chất diệp lục, RWC, hàm lượng proline và biểu hiện cao hơn của 

GmWRKY54 so với các cây được phân loại bằng GmFAD3 và cho thấy khả năng chịu hạn 

và mặn (Singh và cs, 2022). 

Tương tự như vậy, sự biểu hiện quá mức của GmNAC109, một thể tương đồng của 

AtAF1 trong cây Arabidopsis, đã tăng cường khả năng chịu hạn và chịu mặn. 

GmNAC109-OE đã kích hoạt sự biểu hiện của các gen marker căng thẳng như DREB1A, 

DREB2A, AREB1, AREB2, RD29A và COR15A trong cây Arabidopsis chuyển gen. Các 

gen phản ứng với ABA là ABI1 (ABA INSENSITIVE 1) và ABI5 cũng được tạo ra, gây 

ra hiện tượng mẫn cảm với ABA ở cây Arabidopsis chuyển gen. Tuy nhiên, GmNAC109 

không thể tạo ra biểu hiện gen sinh tổng hợp ABA NCED3 (NINE-CIS-

EPOXYCAROTENOID DIOXYGENASE 3) và hàm lượng ABA nội sinh. Tuy nhiên, 

GmNAC109-OE đã làm tăng đáng kể biểu hiện của AIR3 (AUXIN-INDUCED IN ROOT 

CULTURES 3 – Auxin cảm ứng trong rễ cây trồng nhóm 3)) và ức chế biểu hiện ARF2 

và sự hình thành rễ bên trong các dòng Arabidopsis chuyển gen (Yang và cs, 2019). Hệ 

số kéo dài đậu tương 1α (EF1α) bao gồm ba miền cấu trúc: một miền liên kết GTP và hai 

miền liên kết oligonucleotide phản ứng với hạn hán và mặn. Đậu tương GmEF4-OE cho 

thấy khả năng chịu hạn và mặn thông qua các đặc điểm sinh lý được cải thiện và tích lũy 

proline cao hơn cũng như H2O2, O2- và MDA thấp hơn (Gao và cs, 2019). Ở đậu tương, 

GmGRAS37 được tạo ra đáng kể khi xử lý hạn hán, muối, ABA và BR. Cây đậu tương 

GmGRAS37-OE thể hiện khả năng chống chịu hạn và mặn được cải thiện thông qua việc 

tăng cường biểu hiện các gen phản ứng với hạn và mặn (Wang và cs, 2020b). Protein 

kinase Catharanthus roseus RLK1-like (CrRLK1L) GmCrRLK1L20 phản ứng với hạn hán 

và mặn. GmCrRLK1L20-OE đã cải thiện khả năng chịu hạn và chịu mặn bằng cách kích 

hoạt các gen phản ứng với stress GmDREB-like, GmMYB84, GmGST15, GmWRKY40, 

GmNAC29 và GmbZIP78 (Wang và cs, 2021b). Protein phosphatase 2A (PP2A) điều 



chỉnh các tín hiệu ROS nội bào và ngoại bào của thực vật. Phân tích chức năng đã chứng 

minh rằng GmPP2A-B-71-OE có thể cải thiện khả năng chịu hạn và chịu mặn bằng cách 

kích hoạt các gen phản ứng với căng thẳng và loại bỏ ROS ở đậu tương (Xiong và cs, 

2021). Gen DREBs thuộc họ AP2. Sự biểu hiện quá mức của GmDREB6 trong giống đậu 

tương DT84 đã làm tăng mức độ biểu hiện của gen GmP5CS và sự tích lũy proline. Sau 

đó, cây đậu tương chuyển gen thể hiện tỷ lệ sống sót cao hơn khi xử lý bằng áp lực mặn 

(Nguyen và cs, 2019). Sự biểu hiện quá mức của GmNAC06 (Glyma.06g21020.1) gây ra 

sự tích tụ proline và glycine betaine và làm giảm ROS khi bị ức chế do muối. GmNAC06-

OE điều chỉnh tỷ lệ Na+/K+ bằng cách kích hoạt chất vận chuyển GmUBC2 và GmHKT1 

để duy trì cân bằng nội môi ion và cải thiện khả năng chịu mặn của đậu tương (Li và cs, 

2021a). Gen GsCLC-c2 và gen khởi đầu của nó được kích hoạt để đối phó với tình trạng 

stress do muối. Ở cây Arabidopsis hoặc cây đậu tương dại biểu hiện quá mức GsCLC-c2, 

hiện tượng giảm sinh trưởng do muối gây ra đã được cải thiện rõ rệt thông qua các đặc 

điểm sinh lý được cải thiện so với cây đậu tương dại GsCLC-c2-RNAi. GsCLC-c2 quy 

định cân bằng nội môi anion trong cây Arabidopsis và cây đậu tương chuyển gen bị stress 

do mặn, do đó tạo ra khả năng chống chịu mặn được tăng cường (Liu và cs, 2021b). 

GmTGA13 gây ra sự biểu hiện của các gen phản ứng với ức chế và sự hấp thụ K+ và Ca2+, 

do đó điều chỉnh cân bằng nội môi ion trong tế bào (Ke và cs, 2022). MYB-TF liên quan 

đến sự phát triển của thực vật, quá trình trao đổi chất thứ cấp và phản ứng với ức chế phi 

sinh học. GmMYB68-OE cho thấy khả năng chịu mặn và kiềm thông qua điều chỉnh thẩm 

thấu và tốc độ quang hợp, đồng thời cải thiện năng suất so với GmMYB68-RNAi và WT 

(He và cs, 2020b). Họ F-box điều hòa phản ứng muối và có vai trò phát triển ở đậu 

tương. Ít nhất 12 gen F-box phản ứng với muối đã được xác định trong đậu tương (Jia và 

cs, 2017b). Gen EARLY FLOWERING 3 (ELF3) đã ức chế các con đường phản ứng với 

ức chế do muối để tăng cường khả năng chịu mặn. Ở đậu tương, alen J là một ortholog 

của AtELF3 Arabidopsis. Đột biến loại bỏ của alen J kéo dài đáng kể sự trưởng thành và 

tăng năng suất đậu tương; tuy nhiên, làm giảm khả năng chịu mặn. Sự biểu hiện quá mức 

của alen J làm tăng khả năng chịu mặn bằng cách điều chỉnh tích cực sự biểu hiện của 

các gen phản ứng với stress do mặn ở hạ lưu, bao gồm GmNAC, GmSIN1 và 

GmWRKY12, GmWRKY27, GmWRKY54 ở đậu tương (Cheng và cs, 2020). GmWRKY12-

OE tăng cường khả năng chịu hạn và mặn thông qua tăng hàm lượng proline (Pro) và 

giảm MDA của đậu tương chuyển gen (Shi và cs, 2018a). Các protein lặp lại ankyrin 

(Ankyrin repeat – ANK) có nhiều vai trò trong sự phát triển của thực vật và các áp lực 

môi trường. Đậu tương GmANK114 thuộc phân họ ANK-RF chứa miền RING finger 

(RF). GmANK114-OE đã cải thiện tỷ lệ nảy mầm của cây Arabidopsis và tỷ lệ sống sót 

của cây đậu tương trong điều kiện xử lý hạn và mặn. 

GmANK114-OE đã kích hoạt quá trình phiên mã của các gen liên quan đến căng thẳng 

phi sinh học WRKY13, NAC11, DREB2, MYB84 và bZIP44, trong điều kiện hạn hán và 

mặn ở cây đậu tương (Zhao và cs, 2020). Cây đậu tương chuyển gen ổn định với cây 

Arabidopsis AtABF3 biểu hiện lệch vị trí cho thấy khả năng chống chịu mặn đáng kể 

bằng cách bảo vệ tốc độ rò rỉ ion và duy trì hàm lượng chất diệp lục cao hơn (Kim và cs, 

2018). Sự biểu hiện lệch vị trí của AtARA6 trong đậu tương Shen Nong 9 (SN9) điều 

chỉnh các phức hợp SNARE trong con đường vận chuyển túi, có thể trực tiếp tăng cường 

khả năng chịu mặn. Ở đậu tương chuyển gen, MYC2, WRKY6 và WRKY86 bị điều hòa 

quá mức trong khi bốn gen inositol oxygenase được tạo ra sau khi xử lý muối ở đậu 

tương chuyển gen (Hong và cs, 2022). Biểu hiện quá mức lệch vị trí của GmbZIP19 trong 

cây Arabidopsis làm tăng tính mẫn cảm với muối và hạn hán bằng cách phá hủy khí 

khổng và ảnh hưởng đến biểu hiện gen liên quan đến căng thẳng. GmbZIP19 là một chất 



điều chỉnh tiêu cực khả năng chống chịu mặn và khô hạn (He và cs, 2020a). Sự biểu hiện 

của Cytosolic Glucose-6-phosphate dehydrogenase (G6PD hoặc G6PDH) và GmG6PD7 

được tạo ra bằng cách xử lý NaCl trong đậu tương. Sự biểu hiện quá mức của GmG6PD7 

trong cây Arabidopsis đã làm tăng tỷ lệ nảy mầm của hạt, chiều dài rễ sơ cấp và làm giảm 

rõ rệt nồng độ ROS trong cây chuyển gen. GmG6PD7 ảnh hưởng đến mức độ 

glutathione, NADPH và ABA và kích hoạt hệ thống xác thối ROS để tăng khả năng chịu 

mặn ở cây Arabidopsis. Thử nghiệm bổ sung cho thấy GmG6PD7 có thể giải cứu hạt 

giống và kiểu hình rễ của đột biến tế bào Arabidopsis G6PD đột biến (Atg6pd5 và 

Atg6pd6) dưới áp lực của muối (Jin và cs, 2021a). GsMYB15 từ đậu tương dại là R2R3-

MYB TF điển hình chứa nhiều nguyên tố cis liên quan đến ứng suất và nằm trong nhân. 

Cây Arabidopsis, biểu hiện quá mức GsMYB15, cho thấy khả năng chịu mặn và nâng cao 

sức đề kháng đối với ấu trùng H. armigera. GsMYB15 quy định các gen liên quan đến 

khả năng phòng vệ và ức chế do mặn của cây chuyển gen (Shen và cs, 2018). Hơn nữa, 

sự biểu hiện lệch vị trí của GmNHX1 đã cải thiện hình thái và tạo ra nhiều lá hình hoa thị 

hơn ở cây Arabidopsis trong điều kiện ức chế do mặn so với cây dại. GmNHX1 làm tăng 

vận chuyển Na+ lên lá và gây giảm hấp thu Na+ ở rễ. Do đó, GmNHX1 duy trì tỷ lệ 

K+/Na+ cao hơn trong điều kiện stress do mặn (Sun và cs, 2019b). 

Ghép nối thay thế và khả năng chịu ức chế mặn của đậu tương 

Các sự kiện nối xen kẽ có thể tạo ra nhiều mARN trưởng thành từ một gen do bỏ qua 

exon, lưu giữ intron và AS của các vị trí 5′ hoặc 3′ (Ding và cs, 2014; Laloum và cs, 

2018). Các sự kiện AS có thể thay đổi cấu trúc protein, chức năng trao đổi chất và vị trí tế 

bào của gen. Điều thú vị là các biến thể AS có thể cạnh tranh với bản phiên mã gen bình 

thường, do đó tăng cường khả năng can thiệp chức năng protein, hệ phiên mã, tính đa 

dạng của hệ protein và khả năng chịu đựng căng thẳng (Wani và cs, 2020). Một nghiên 

cứu gần đây đã phát hiện ra rằng các gen phản ứng với căng thẳng phi sinh học dễ bị AS 

hơn (Yang và cs, 2022). Ức chế do muối thúc đẩy quá trình nối gen thay thế, lựa chọn vị 

trí nối 5′ và 3′ giới thiệu các codon kết thúc sớm (PTC) trong 49% tất cả các gen chứa 

intron, do đó tạo ra nhiều bản phiên mã từ cùng một alen (Ding và cs, 2014 ). Ví dụ, ở 

đậu tương, ức chế do muối đã tạo ra các biến thể ACYL-COA-INDING PROTEIN (ACBP) 

thông qua AS, không thể tương tác với lipoxygenase (LOX). Sự biểu hiện quá mức của 

các biến thể ACBP AS điều chỉnh một cách khác biệt sự biểu hiện của hoạt động LOX, 

quá trình peroxy hóa lipid và khả năng chịu mặn ở đậu tương và cây Arabidopsis (Lung 

và cs, 2022). Dưới áp lực của muối, phytohormone ABA tích tụ trong rễ cây và được vận 

chuyển đến lá để điều chỉnh khí khổng hoặc tránh mất nước. ABA cũng kiểm soát sự 

phát triển của cây và cải thiện khả năng chống chịu mặn thông qua các sự kiện AS của 

các yếu tố phiên mã, kinase protein và các yếu tố nối khác nhau. ABA tạo ra AS chủ yếu 

bằng cách tăng số lượng các vị trí ghép nối độc đáo hoặc bằng cách tuyển dụng các yếu 

tố ghép nối khác nhau. ABA ức chế phosphatase PP2C và kích hoạt kinase protein 

SnRK2 để tăng cường tín hiệu ABA. AS của gen HAB1 (một chất điều hòa âm tính của 

SnRK2) được điều hòa bởi ABA thông qua việc lưu giữ intron và do đó bảo vệ sự ức chế 

của kinase protein SnRK2 để phản ứng với ức chế do muối theo cách phụ thuộc vào ABA 

(Wang và cs, 2015b; Laloum và cs, 2018). Bằng chứng này chỉ ra rằng AS điều chỉnh các 

phản ứng với ức chế do mặn bằng cách điều chỉnh các con đường phụ thuộc vào ABA và 

không phụ thuộc vào ABA, xác định lớp điều tiết mới trong khả năng chống chịu với ức 

chế do mặn của thực vật. Tuy nhiên, nối mRNA là một quá trình thiết yếu của tế bào; do 

đó, sẽ rất thú vị khi xác định các thành phần điều hòa chuyển tín hiệu thành quá trình nối 

pre-mRNA dưới áp lực của muối và cách chúng có thể hữu ích cho sự phát triển tế bào 



mầm chịu mặn. Các nghiên cứu gần đây đã báo cáo rằng để đối phó với tình trạng ức chế 

do muối, AS của yếu tố nối giàu serine/arginine (SR) 45 đã tạo ra hai biến thể SR45.1 và 

SR45.2. SR45.1 được phát hiện là phản ứng với ức chế do muối và giải cứu kiểu hình 

mẫn cảm với muối (Hình 8). Hơn nữa, tầng SR45a-CBP20-CBP80 (protein liên kết 20) 

làm trung gian cho quá trình ghép nối của các gen phản ứng với ức chế do muối bằng 

cách liên quan đến quá trình phổ biến và tổng hợp (Kong và cs, 2014; Albaqami và cs, 

2019; Li và cs, 2021b). Do đó, những nghiên cứu này cho thấy rằng con đường SR45-

CBP20-CBP80 là một yếu tố điều chỉnh quan trọng trong quá trình ghép nối pre-mRNA 

để đối phó với ức chế do muối (Wang và cs, 2023). 

 

 

Hình 8. Vai trò của ghép nối thay thế 

(AS) đối với khả năng chịu mặn. 

Trong điều kiện hạn chế về muối, AS 

của SR45a tạo ra hai biến thể SR45a-

1a và SR45a-1b. Các biến thể AS này 

tương tác với CBP20 và CBP80 để tạo 

thành một tầng quy định điều chỉnh sự 

ghép nối thay thế của các gen phản 

ứng với ức chế do muối. SR45a-1a và 

SR45a-1b quy định khả năng chịu 

mặn theo cách phụ thuộc vào isoform. 

 

Sửa đổi biểu sinh và ký ức biểu sinh của đậu tương bị nhiễm mặn 

Thực vật tuy thiếu hệ thần kinh nhưng thông minh; thực vật ghi nhớ, lựa chọn và đưa ra 

quyết định để tối ưu hóa tài nguyên của chúng và tăng cường thể lực để đối phó với các 

căng thẳng phi sinh học. Thực vật kế thừa thông tin này cho (các) thế hệ tiếp theo thông 

qua các sửa đổi biểu sinh để thích ứng hiệu quả hơn với biến đổi khí hậu (Gallusci và cs, 

2022). Bộ nhớ thực vật chỉ dựa trên các mạng lưới tế bào, phân tử và sinh hóa như ký ức 

trao đổi chất, di truyền và biểu sinh. Một số tác nhân biểu sinh, chẳng hạn như protein 

hoặc RNA, xác định phản ứng biểu sinh của thực vật đối với các căng thẳng thông qua 

sửa đổi histone, methyl hóa DNA, phosphoryl hóa, phổ biến hóa và cấu trúc nhiễm sắc 

thể, từ đó điều chỉnh biểu hiện gen (Hình 9). Ví dụ, quá trình acetyl hóa histone qua trung 

gian GmNFYA của tiểu đơn vị hạt nhân Y đã cải thiện khả năng chịu mặn bằng cách tạo 

ra các gen phản ứng với muối. GmNFYA tương tác với GmFVE. GmFVE hoạt động với 

histone deacetylase GmHDA13 để ức chế phiên mã bằng cách giảm acetyl hóa H3K9 tại 

locus đích. GmNFYA cũng cạnh tranh với GmHDA13 để tương tác với GmFVE. Sự cạnh 

tranh này đã dẫn đến việc kích hoạt và duy trì quá trình acetyl hóa histone để tăng cường 

biểu hiện gen phản ứng với muối và tạo ra khả năng chịu mặn ở đậu tương (Lu và cs, 

2021). Tương tự như vậy, quá trình methyl hóa DNA đóng một vai trò quan trọng trong 

các phản ứng với stress phi sinh học. Sự biểu hiện qua trung gian áp lực muối của 

GmMYB84 phụ thuộc vào quá trình methyl hóa DNA (Hình 9). GmMYB84-OE đã cải 

thiện các đặc điểm của cây trồng như tỷ lệ nảy mầm, hoạt tính của enzym thẩm thấu và 

chất chống oxy hóa cũng như mức độ K+ dưới áp lực của độ mặn. Phân tích của EMSA 

cho thấy GmMYB84 liên kết vật lý với trình tự điều hòa cis của GmAKT1. Do đó, quá 

trình methyl hóa DNA điều chỉnh biểu hiện GmMYB84 và giúp tăng cường khả năng 

chống chịu mặn của đậu tương (Zhang và cs, 2020b). Con đường ubiquitin/proteasome 

cũng đóng một vai trò quan trọng trong sự phát triển và khả năng chịu mặn của đậu 

tương. Ví dụ, sự biểu hiện quá mức của SENESCENCE-SUPPRESSED PROTEIN 

PHOSPHATASE (SSPP) đã ức chế nghiêm trọng sự phát triển bình thường của thực vật 



nhưng lại cải thiện khả năng chịu mặn của thực vật thông qua quá trình nhặt rác ROS. Dư 

lượng đầu cuối N 1-14 của ACS7 điều chỉnh tiêu cực sự tích lũy protein SSPP thông qua 

con đường ubiquitin/proteasome trong điều kiện tăng trưởng bình thường. Tuy nhiên, sự 

phân hủy protein SSPP qua trung gian ACS7 đã bị ức chế bởi các tín hiệu lão hóa của 

muối và lá thông qua con đường ubiquitin/proteasome, cung cấp một chiến lược hiệu quả 

để chọn giống đậu tương chịu mặn (You và cs, 2022). Tương tự như vậy, các điểm sửa 

đổi histone rất quan trọng đối với trí nhớ biểu sinh dưới áp lực của độ mặn ở đậu tương. 

Cây giống đậu tương được mồi thể hiện một cảnh quan phiên mã khác với cây đậu tương 

không được mồi, cho thấy một số loại ký ức biểu sinh. Việc mồi tạo ra sự thay đổi trong 

các điểm histone, dimethylation histone 3 lysine 4 (H3K4me2), H3K4me3 và acetyl hóa 

histone 3 lysine 9 (H3K9ac) đã phối hợp thay đổi phản ứng với ức chế do muối thông qua 

điều chỉnh cân bằng nội môi ion, thành tế bào và mạng lưới phiên mã liên quan đến 

phòng thủ. Các chất ức chế hóa học khác có thể làm thay đổi trạng thái acetyl hóa histone 

và gợi ra các phản ứng phiên mã giống như mồi ở cây con không mồi. Những phát hiện 

này đã khẳng định tầm quan trọng của các điểm histone trong quá trình điều hòa sau 

phiên mã và phát triển phản ứng mồi đối với ức chế do muối ở đậu tương (Yung và cs, 

2022). Ức chế do muối làm thay đổi biểu hiện của gen và điểm ức chế biểu sinh, sự lắng 

đọng histone H3 lysine 27 trimethylation (H3K27me3) trong đậu tương (Hình 9). Nghiên 

cứu ChIP-seq toàn bộ bộ gen đã xác định rằng sự bất hoạt của các gen dưới áp lực của 

muối có tương quan chặt chẽ với quá trình methyl hóa histone, vùng khởi động hoặc quá 

trình methyl hóa vùng mã hóa H3K27me3. Sự điều chỉnh chất nhiễm sắc động thông qua 

các bộ điều chỉnh histone hoạt động như các công tắc bật tắt để ứng phó với ức chế do 

mặn ở đậu tương (Sun và cs, 2019a). Những sự kiện biểu sinh này kiểm soát sự biểu hiện 

của các gen phản ứng với stress, tất cả chúng có thể điều chỉnh trí nhớ phản ứng với 

stress do muối chuyển thế hệ ở cây đậu tương. 

 
Hình 9. Vai trò của biểu sinh và tín hiệu ngược dòng trong khả năng chịu mặn của đậu tương. 

Biến đổi biểu sinh làm thay đổi bối cảnh phiên mã của các gen phản ứng với ức chế do mặn 

thông qua quá trình methyl hóa và acetyl hóa. Những thay đổi này cũng là một nguồn ký ức biểu 

sinh giúp cây sống sót dưới tiết mục gây căng thẳng. Tín hiệu ngược dòng giữa các cơ quan khác 

nhau như lục lạp và nhân giúp cân bằng nội môi muối và kích hoạt các con đường phản ứng với 

căng thẳng khác nhau để giảm tác động của muối trong Đậu tương. 

 

Vai trò của miRNA trong khả năng chịu mặn của đậu tương 

Gen microRNA có liên quan đến các phản ứng căng thẳng khác nhau ở đậu tương. Các 

mô-đun Gma-miR169c-yếu tố hạt nhân Y-A (NF-YA) thể hiện trong các mô khác nhau 

và phản ứng với polyetylen glycol (PEG), muối cao, ức chế lạnh và axit abscisic (ABA) 

trong đậu tương. Gma-miR169c thực hiện vai trò điều hòa tiêu cực bằng cách ức chế các 

gen mục tiêu của nó và sửa đổi các phản ứng sinh lý khác nhau cũng như các gen phản 



ứng với căng thẳng AtCOR15A, AtRD29A, AtRD22 và AtGSTU25 ở cây Arabidopsis (Yu 

và cs, 2019). Sự biểu hiện của miRNA cũng được điều chỉnh về mặt di truyền thông qua 

quá trình khử hoạt tính của Histone gây ra sự ức chế và làm im lặng của miRNA hoặc 

gen mục tiêu. Gần đây, một thư viện RNA seq nhỏ đã xác định được 17 miRNA và 31 

gen mục tiêu giả định dưới áp lực của muối ở đậu tương. Các mục tiêu tiềm năng của 

miR482bd-5p là HEC1 và BAK1, thể hiện các mẫu biểu thức ngược lại. Phân tích khử 

axetyl histone của miR482bd-5p cho thấy quy định biểu sinh và gen mục tiêu HEC1 

được điều chỉnh tăng khi xử lý bằng muối SAHA ở đậu tương (Cadavid và cs, 2020a). 

Bảng 3 cho thấy các mô-đun gen đích miRNA trong phản ứng với ức chế do mặn đã 

được xác nhận về mặt chức năng ở cây đậu tương hoặc cây Arabidopsis (Sun và cs, 2015; 

Li và cs, 2016; Pan và cs, 2016; Sahito và cs, 2017; Yu và cs, 2023). 

Bảng 3. Danh sách các miRNA đậu tương chịu mặn. 

MiRNA Gen mục tiêu Biến đổi gen Nhận xét Tham khảo 

GmmiR172a SSACI Đậu tương Chịu mặn Pan và cs, 2016 

GmmiR172c Glyma01g39520 Arabidopsis Chịu mặn Li và cs, 2016 

GmmiR172c NNC1 Đậu tương Chịu mặn Sahito và cs, 2017 

GmmiR169c NF-YA Arabidopsis Chịu mặn Yu và cs, 2019 

GmmiR482 HECI Đậu tương Chịu mặn Cadavid và cs, 2020a 

GmmiR4368b FBX193 Đậu tương Chịu mặn Yu và cs, 2023 

GmmiR399 PHO2 Đậu tương Nhiễm mặn Sun và cs, 2015 

SSACI: Salt suppressed AP2 domain-containing - Chứa miền AP2 bị ức chế muối 

NNNC1: Nodule number control 1 – Kiểm soát số lượng nốt sần 

NF-YA: Nuclear factor-Y – Yếu tố hạt nhân 

FBX193: F-box gene – Gen F-box 

Chỉnh sửa gen để cải thiện khả năng chịu mặn của đậu tương 

Chỉnh sửa bộ gen dựa trên CRISPR/Cas là một cách tiếp cận hiệu quả để cải thiện các 

đặc điểm nông học, bao gồm khả năng chống chịu áp lực ở cây trồng mà không tốn chi 

phí thích nghi (Zhang và cs, 2021). Chỉnh sửa gen chính xác đã trở thành một công cụ 

thông thường không thể thiếu đối với các nghiên cứu về chức năng gen của cây đậu 

tương (Hình 7). Các hệ thống CRISPR/Cas đã được sử dụng rộng rãi để xác nhận mối 

quan hệ gen-tính trạng ở đậu tương, chẳng hạn như quang hợp, năng suất, chất lượng hạt, 

khả năng chống chịu stress sinh học và phi sinh học (Bao và cs, 2019; Do và cs, 2019a). 

Chẳng hạn, các chất ức chế phiên mã do ABA (ABA-induced transcription repressors – 

AITR) gây ra được bảo tồn trong thực vật hạt kín, điều chỉnh tín hiệu ABA và được định 

vị trong nhân. Xử lý ABA làm tăng biểu hiện của GmAITR và CRISPR/Cas9 đã chỉnh 

sửa các đột biến kép gmaitr36 kép và gmaitr23456 không chứa Cas9 cho thấy độ nhạy 

của ABA và thể hiện khả năng chịu mặn ở giai đoạn nảy mầm của hạt và cây con trong 

các thí nghiệm trong phòng thí nghiệm và đồng ruộng (Wang và cs, 2021a). Ở đậu tương, 

sự phân hủy qua trung gian CRISPR/Cas của GmSK2-8 gây ra sự mẫn cảm với muối 

trong quá trình hình thành nốt sần. Trong khi đó, việc xóa 2-bp Gmnsp1b-1 gây ra đột 

biến dịch chuyển khung hình và thực vật mang đột biến làm giảm số lượng nốt sần được 

tạo ra so với WT (He và cs, 2021). Một hệ thống vectơ CRISPR/Cas9 hiệu quả để chỉnh 

sửa bộ gen ghép kênh có thể nhắm mục tiêu nhiều vị trí trong một hoặc nhiều gen cần 

thiết để chỉnh sửa (Ma và cs, 2015). Các đột biến GmMYB118 được chỉnh sửa dựa trên 

CRISPR/Cas9 tích lũy ít proline và hàm lượng chất diệp lục hơn, đồng thời cho thấy khả 



năng chịu mặn bị tổn hại ở đậu tương (Du và cs, 2018). Tương tự, gần đây, chức năng 

GmNHX5 đã được xác thực thông qua đột biến qua trung gian CRISPR/Cas9 ở đậu 

tương. Các cây được chỉnh sửa thể hiện khả năng chịu mặn kém hơn so với cây đậu 

tương biểu hiện quá mức GmNHX5. Khi xử lý với điều kiện hạn mặn, thực vật GmNHX5-

OE thể hiện biểu hiện cao hơn của gen phản ứng với muối GmSOS1 và GmSKOR, đồng 

thời duy trì tỷ lệ Na+/K+ cao hơn, do đó cải thiện khả năng chống chịu hạn mặn của đậu 

tương (Sun và cs, 2021a). Tuy nhiên, các mô-đun GmNHX5-GmSOS1-GmSKOR cần 

được xác nhận thêm bằng phân tích di truyền. Những phát hiện này đã cung cấp một gen 

ứng cử viên tiềm năng để phát triển nguồn gen đậu tương chịu mặn. Tương tự như vậy, 

quá trình chỉnh sửa GsSOS1 và GsNSCC qua trung gian CRISPR/Cas9 đã được thực hiện 

và phản ứng của các cây đột biến đã được xác nhận đối với tình trạng căng thẳng do mặn. 

Người ta quan sát thấy rằng các cây đột biến GsSOS1 biểu hiện tỷ lệ Na+/K+ thay đổi so 

với các cây đột biến GsNSCC, không cho thấy bất kỳ sự khác biệt đáng kể nào về tỷ lệ 

Na+/K+ khi xử lý bằng muối (Niu và cs, 2020). Các cây được chỉnh sửa qua trung gian 

CRISPR-Cas9 cho GmNAC06 thể hiện sự tích lũy proline cảm ứng để giảm thiểu các tác 

động bất lợi của ROS và duy trì tỷ lệ Na+/K+ cao hơn cho cân bằng nội môi ion, do đó cải 

thiện khả năng chống chịu stress do mặn (Li và cs, 2021a). Mặc dù CRISPR/Cas được sử 

dụng một cách hiệu quả, nhưng tính đa bội và tính không hiệu quả của quy trình biến đổi 

ở đậu tương là một trở ngại lớn trong việc xác thực bộ gen chức năng thông qua 

CRISPR/Cas. Để chỉnh sửa bộ gen qua trung gian CRISPR/Cas, các phương pháp ổn 

định và rễ tơ tạm thời đã được phát triển, nhưng hiệu quả chỉnh sửa bộ gen của chúng 

phần lớn khác nhau ở các giống đậu tương khác nhau (Liu và cs, 2019b). So với chỉnh 

sửa cơ sở gốc của lúa bằng CRISPR/Cas, cho phép thay thế cơ sở vẫn chưa được báo cáo 

trong đậu tương. Do đó, các loại hệ thống CRISPR/Cas khác nhau sẽ cung cấp trợ giúp 

cho việc xác định và mô tả đặc tính chức năng của gen nhưng cũng mang lại cơ hội cải 

tiến cây trồng (Chen và cs, 2019). 

 

KẾT LUẬN VÀ KHUYẾN NGHỊ TRONG TƯƠNG LAI 

Sản xuất đậu tương bị ảnh hưởng nghiêm trọng trong đất bị nhiễm mặn và kiềm. Các tác 

động tổng hợp của muối và kiềm gây hại nhiều hơn và đã trở thành mối quan tâm hàng 

đầu đối với sản xuất đậu tương. Đậu tương thực hiện một loạt các thay đổi để thích ứng 

với điều kiện ức chế do muối, ví dụ, kích hoạt các chất vận chuyển màng cho cân bằng 

nội môi Na+/K+, dòng Ca2+, hệ thống phòng thủ chống oxy hóa, điều chỉnh thẩm thấu và 

điều hòa nội tiết tố để giảm thiểu hoặc loại bỏ ion gây chết. Sự phối hợp tích cực giữa các 

bào quan khác nhau của tế bào thông qua tín hiệu ngược dòng cũng tỏ ra hữu ích trong 

việc đối phó với các điều kiện căng thẳng do muối. Phát triển các giống đậu tương chịu 

mặn mới với năng suất ổn định và cao hơn trong môi trường không thuận lợi có thể cung 

cấp nguồn cung bền vững. Sự đa dạng di truyền rộng lớn và sự sẵn có của bộ gen đậu 

tương chất lượng cao giúp xác định các mô-đun/công tắc di truyền phản ứng với ức chế 

do mặn, mạng lưới phân tử và QTL. Những mô-đun/công tắc di truyền tuyệt vời này có 

thể được khai thác thông qua các phương pháp chuyển gen hoặc nhân giống để phát triển 

cây đậu tương chống chịu mặn nhằm cải thiện tốc độ tăng trưởng và năng suất trong điều 

kiện bất lợi. Tổng quan này không chỉ làm phong phú thêm hiểu biết của chúng ta về tác 

động của ức chế do mặn đối với cây đậu tương mà còn cung cấp các cơ chế di truyền 

đóng vai trò chống chịu ức chế do mặn ở cây đậu tương. Mặc dù việc điều tra các phản 

ứng với ức chế do muối và các cơ chế phân tử đã được xác định rõ ràng trong các loại 

ngũ cốc, đặc biệt là ở cây lúa và cây ngô, nhưng vẫn còn một chặng đường dài phía trước 



đối với cây đậu tương. Ví dụ, quy định về các công tắc phân tử đã xác định đối với biểu 

hiện gen và tầng tín hiệu có thể điều chỉnh các chất vận chuyển Na+/K+ và sự phối hợp 

chính xác giữa chúng vẫn chưa được làm sáng tỏ. Tuy nhiên, kiến thức hiện tại của chúng 

tôi chỉ giới hạn ở các chất vận chuyển có vai trò cân bằng nội môi Na+/K+. Để đối phó 

với stress do muối, một số chất vận chuyển cation thay đổi biểu hiện của chúng; tuy 

nhiên, vai trò sinh học của chúng vẫn còn khó nắm bắt trong đậu tương. Cũng không rõ là 

các chất vận chuyển muối hoặc các chất phản vận chuyển được giải thích ở đây cũng có 

thể góp phần vào hiệu suất nông học của cây trồng. Các con đường phân tử được điều 

chỉnh bởi GmAKT1, GmCHXs và CIPKs, cuộc trao đổi chéo của chúng với 

phytohormone sẽ giúp hiểu rõ hơn về cơ chế phản ứng với ức chế do muối ở đậu tương. 

Quá trình thuần hóa đã dẫn đến việc mất đi các locus di truyền phản ứng với ức chế muối 

quan trọng trong cây đậu tương được trồng. Mặc dù có sự khác biệt đáng kể giữa đậu 

tương trồng và đậu tương dại đối với phản ứng mặn. Sự đa dạng alen và alen có lợi của 

đậu tương dại có thể được đưa vào đậu tương thuần hóa để cải thiện khả năng chịu mặn. 

Sự phức tạp của bộ gen đậu tương và việc thiếu các phương pháp biến đổi gen hiệu quả 

làm cho hiểu biết về khả năng chống chịu ức chế của đậu tương trở nên phức tạp hơn. 

Cuối cùng, việc tối ưu hóa các cách thức chuyển đổi gen để nghiên cứu chuyên sâu về 

mạng lưới phân tử và di truyền ngược dòng bằng các công cụ phân tử tiên tiến sẽ giúp 

làm sáng tỏ và hiểu cơ chế chịu mặn của đậu tương. Biến đổi biểu sinh của các gen phản 

ứng với muối thông qua ghép nối thay thế cũng góp phần vào sự phức tạp của việc hiểu 

các cơ chế chịu đựng căng thẳng. Do đó, mỗi biến thể ghép nối cần được xác minh ở đậu 

tương thông qua kỹ thuật di truyền. Áp dụng các nguyên tắc chọn giống tốc độ với các 

phương pháp chọn giống cây trồng hiệu quả khác, như kỹ thuật di truyền, tạo kiểu gen 

bằng cách giải trình tự và chọn lọc bộ gen, có thể đẩy nhanh quá trình cải thiện khả năng 

chống chịu mặn của đậu tương. Trong tương lai, việc cải thiện và tích hợp hơn nữa một 

số phương pháp omics, chẳng hạn như RNA-omics nhỏ, phiên mã, proteomic, chuyển 

hóa, ion omics và kỹ thuật di truyền, có thể đảm bảo phát triển các giống đậu tương có 

khả năng chịu mặn cao trong điều kiện nhiễm mặn. 
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