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TOM TAT

Luong mubi natri (NaCl, NaHCOs, NaSOs, v.v.) ngay cang tang trong dat néng nghiép la
méi quan tdm toan cau nghiém trong ddi vai san xuat ndng nghiép bén viing va an ninh
lwong thyc. Dau twong 1a mot loai cay luong thyuc quan trong va viéc tréng trot cua ching
bi thach thac nghlem trong boi nong d6 mubi cao trong dat. Cac cong nghé chon giong
séng tao va chuyén gen co dién la can thiét ngay lap tic dé thiét ké ciy dau tuong chiu
man. Ngoai ra, md ra cac cdng tic phan tir va cac thanh phan chinh caa mang ludi chdng
chiu man cia dau tuong l1a rat quan trong dé cai thién kha niang chéng chiu man cua dau
tuong. O day ching t6i xem xét nhiing hiéu biét cua ching toi Vvé co ché phan ung Vi
stress do mudi cét 16i & cay dau twong. Nhitng phét hién gan day mo ta rang cam bién
g suat man, tin hiéu, can bang noi mdi ion (Na*/K*) va diéu chinh ung suat tham thau
c6 thé quan trong trong viéc diéu chinh phan rng ng suat man cua dau trong. Chung toi
cling d3 danh gia tim quan trong cua cac chat doi khang va van chuyen chang han nhu
kénh kali Arabidopsis K* Transporter 1 (AKT1) va tac dong cua viéc bién d6i biéu sinh
d6i vai kha nang chiu man cua dau trong. Ching toi ciing xem xét cac kich thich té thuc
vat chinh, chat bao vé tham thau va vai tro cua chung d6i véi kha nang chiu min ¢ dau
tuong. Ngoai ra, chung toi thao luan vé su tién bd cua cac cong nghé omics dé xac dinh
c4c cong tac phan tir phan ang véi stress do mudi va ky thuat nham muyc tiéu cua ching
d6i v&i kha nang chiu man ¢ dau twong. Panh gia ndy tom tat nhitng tién bo gan day veé
bd gen chirc ning chiu man cua ddu trong va hudng di cho viéc chon giéng phan tir dé
phét trién cay dau tuong chiu man.

GIOI THIEU

béu tuong (Glycine max (L.) Merr.) la cdy ho dau quan trong va hon 333 triéu tan dugc
san Xuat trén toan cau (Suglyama 2019). Hat dau tuong dugc lam giau vaéi cac axit amin
thiét yéu, protein (40%), chat béo va céc chat chuyén hoa (isoflavone va saponin), dong
g0p 56% lugng dau n trén thé gisi cho con ngudi (Sedivy va cs, 2017; Singh va cs,
2017). Mac du cd tam quan trong to Ion, dau tuong trong ngoai dong phai dbi mat véi
nhitng thach thirc 16n vé méi truong tir khi nay mam dén khi thu hoach cudi ciing. Trong
s6 nhirng thach thirc mai truong ndy, tinh trang nhiém man va do kiém cua dat trén toan
thé giGi dang 1a nhitng van dé ngdy cang gia ting d6i voi cac loai cay trong kinh té, bao
gom ca dau tuong (Zhao va cs, 2020; Feng va cs, 2021a). Theo udc tinh hién tai, khoang
1 ty ha, khoang 19,5% dién tich dat ndng nghiép bi anh huong bai mudi trén toan thé gigi
(Li va cs, 2019b). O Trung Qudc, hon 100 triéu con hac dang chiu ap luc tir man-kiém



(Cai va cs, 2022). Trong tuong lai, ngudn cung cap lwong thyc bén vitng sé& 1a mot nhiém

vu quan trong dé nudi séng 9 ty dan vao nam 2050 (Zhou Va cs, 2015). Do do, viéc lai tao

c4c giéng dau twong co ning suit, Chat luong cao va kha nang chéng chiu man-kiém dé
dam bao an ninh lwong thyc thé gidi van 1a mot nhiém vu thuong xuyén.

Dau twong duoc trong & céc ving khi hau nhiét d6i, can nhiét déi va on déi. Céc quéc gia
san xuét dau tuong dugc xép hang hang dau thé gisi duoc liét ké trong Bang 1. D6 min
cua dat de doa cac giai doan nay mam, sinh truong va phat trién cua hat dau tuong. Nong
d6 mudi cao hon gy ra nhiéu thiét hai khac nhau cho dau twong, chang han nhu cing
thang tham thau cao, mat nudc, can bang noi méi va mat can bang ion. Vé mit hinh théi,
cdy déu tuong bi nhiém man biéu hién 14 bi ua hoai tir va chay sém (Zhang Va Cs,
2019a). Uc Che man anh hudng den hiéu qua ¢ dinh dam, 1am giam s6 luong va sinh
khéi cua cac ndt san ¢ ré. Ning suét dau tuong bi anh huong dang ké néu d6 man cua dat
vuot qua 5 dS/m. Ap luc man 1am giam chat luong va sé lwong axit amin tu do, protein,
sucrose va ham lugng tinh bot trong hat dau tuwong truong thanh (EI-Sabagh va cs, 2015;
Do va cs, 2018). Su tai nap Na* va Cl~ cao hon tir viing ré gay ra ngd doc mudi lam giam
t6i 40% nang suat dau tuong hoic mat mia hoan toan (Rasheed va cs, 2022). Thyc vat da
ap dung nhiéu chién luoc khac nhau dé giam thiéu ap luc ion/tham thau Na* va CI~ bing
cach giam thiéu su mat nudc hoic ¢6 lap cac ion doc hai vao khong bao lwu trir (Deinlein
va cs, 2014; Van Zelm va cs, 2020). Khi Na* di vao té bao gbc chinh thong qua cac kénh
cation khdng chon loc (NSCC), quéa trinh truyén tin hiéu qua trung gian muoi bat dau
trong vong 5 phut dén 5 gio. Cac song tin hiéu qua trung gian mudi cua Ca*, ROS va 3°,
5°-cyclic guanosine monophosphate (cGMP) hoat dong nhu cac hop chat truyen tin hle;u
ban dau va tao ra mot vong phan héi tich cuc cho dong K* (Van Zelm va cs, 2020).
Nhiéu loai chat van chuyén/phan van chuyén ion nhu Chét trao doi Na*/H* (NHX),
GMNHX1 va GmNHX2 gan day di dugc xac dinh giup diéu chinh ndng d6 mubi trong
dau twong (Sun va cs, 2021a). Mic du cac cam bién va bo diéu chinh ¢6 min khéac nhau
nhu GMAKT1 di dugc béo cdo, nhung cac co ché phan ung voi mudi bo sung van can
thiét dé chon gidng dau tuong chiu man chinh xac.

Bang 1. Céc qudc gia duoc xép hang hang dau thé gidi vé san xuat va canh tac dau
tuong.

Stt | Quoc gia Séan lugng (triéu tan) Dién tich (tridu ha)
1 Braxin 153,00 41,00

2 My 116,38 34,94

3 Achentina 45,50 15,90

4 Trung Qudc 20,33 10,27

5 An Do 12,00 12,70

6 Paragoay 10,00 3,40

7 Canada 6,54 2,37

8 Khac 24,26

Mam dau tuong rat da dang va ton tai cac bién thé ty nhién dé chéng chiu man. Céc
phuong phap tiép can omics gan day nhu phién ma, dinh vi tinh trang dinh lwong (QTL)
va nghién ctu lién két trén toan bo bo gen (GWAS) gitp xac dinh cac gen khac nhau
dong vai trd quan trong trong kha nang chéng chiu man cia dau twong (Zhang va cs,
2019a). Vi dy, c4c nghién ctu vé QTL da xac dinh dugc gen GmSALT3 va GmSALT18
O vai tro chinh trong kha nang chiu man cua cay dau tuong (Guo va cs, 2021). Nhiing
gen nay c6 thé duoc bién doi gen dau tuong dé ting cuong kha nang chiu man. Vi duy,



chinh sira qua trung gian CRISPR/Cas9 cua GmAITR, mét chét diéu chinh tiéu cuc kha
ning chéng chiu min, di lam ting kha ning chdng chiu min cua ciy diu twong (He va
cs, 2021). Tuong tu, (¢ ché do mudi anh huong dén canh quan biéu hién gen biéu sinh &
thue vat. Cac nghién ctru gan day cho thay rang bién doi biéu sinh, ky uc biéu sinh va cac
sur kién AS ciing 1a nguyén nhin gy ra su bién d6i di truyén ddi véi kha ning chiu man ¢
dau twong. Vi dy, qua trinh methyl héa GmMYB84 di ting cudng kha ning chdng chiu
man cua dau tuong (Zhang va cs, 2020b). Cac RNA nho khong ma héa nhu miRNA da
dugc xac dinh 1a yéu té diéu hoa quan trong ddi voi kha ning chiu min théng qua diéu
hoa biéu hién gen muc tiéu (Islam va cs, 2022; Zhang va cs, 2022d). Vi du, phan tich
RNA-Seq nhé cua ddu twong khi xir Iy bang mudi di xac dinh duoc 17 miRNA duoc
biéu hién khac nhau va 31 gen muc tiéu gia dinh. M6-dun miR482bd-5p-HEC1 duoc Xac
dinh 1a mé-dun diéu hoa biéu sinh tng cir vién dé tng phd vai tinh trang han min & cay
dau twong (Cadavid va cs, 2020a). Hon nira, mo-dun miR172¢-Glyma01g39520 da tang
cudng kha ning chdng chiu ¢c ché do nuéc va min bang cach diéu chinh con duong
ABA trong du tuong (Li va cs, 2016). That thu vi, mot miRNA don I¢ c6 thé diéu chinh
su biéu hién cia nhiéu gen. Do d6, k¥ thuat di truyen cia miRNA don 1é c6 thé gilp cai
thién nhiéu tinh trang & dau twong. Do d6, viéc diéu tra va xac nhan chic ning cta mo-
dun gen dich miRNA trong @&c ché min ¢ dau twong can dugc chl ¥ nhiéu hon. Bé d6i
phé véi tc ché do mudi, proline, melatonin (N-acetyl-5-methoxytryptamine), glycine
betaine (GB) va cac loai duong khac nhau c6 vai tro bao vé tham thau va dugc tich liy
phan 16n trong dau tuong. Vi du, cac gidng dau twong tich liiy nhiéu proline hon dé chita
lanh céc thiét hai do tc ché man gay ra. Tuy nhién, vai trd bao vé tham thau cua proline
cha yéu phu thugc vao céc giai doan sinh truéng va phét trién cua cay trong, nong do va
thoi gian chiu ap luc cua mubi (Mansour va Ali, 2017). Melatonin, mot phan tu tin hiéu
da huéng, c6 thé 1am giam céc tac dong bat loi do d6 man gay ra bang cach ting cuong
sy Nay mam, tang trudng va phat trién cua dau twong, giai doc ROS va diéu chinh cac
gen phan (ng véi cang thang (Wei va cs, 2015; Imran va cs, 2021). Tuong tu, GB hoat
dong nhu mot chat tham thau va bao vé thém théu dé tang kha ning chiu min cua dau
tuong. Vi dy, ung dung GB ngoai sinh gitp ting cudng hoat dong chong oxy hoa cua
superoxide dismutase (SOD), ascorbate peroxidase (APX), catalase (CAT) va peroxidase
(POD), dé tang cuong kha ning chdng chiu cing thang cua thyuc vat (Hernandez-Leon va
Valenzuela-Soto, 2022 ). Tuong tu, cac kich thich té thuc vat, nhu methylglyoxal (MG)
va cac loai oxy phan ung (ROS) giai doc con duong ascorbate-glutathione (AsA-GSH),
Brassinosteroide (BR), Gibberellin (GA), axit Jasmonic (JA) va axit Salicylic (SA), trong
d6 co su trao d6i chéo véi chat didu hoa e ché chinh ABA, gdp phan chdng lai stress do
man ¢ dau tuong (Hossain va cs, 2021; Waadt va cs, 2022). Trong tuong lai, cac nghién
ctru toan dién duoc yéu cau dé thiét 1ap vai tro chinh xac cua chat bao vé tham thau,
phytohormone va cac co ché dang sg ma nhd d6 chung ting cuong kha ning chiu man
cua dau tuong.

Do d6, tong quan nay dé cap dén nhirng thay d6i do mudi sinh Iy, phan ti va sinh ha gay
ra tir nhan thicc vé mubi dén tin hiéu xudi dong o cap do té bao o dau tuwong. Sau do,
ching tdi nhan manh vai trd cua cac chat bao vé thim thau va kich thich té thuc vat khac
nhau trong viéc cai thién tac dong cia mudi trong dau twong. Chung toi cling giai thich
su bién doi tu nhién gop phan vao su bién doi kha nang chiu min cia dau twong. Cudi
cung, chiing toi da giai thich nhiing thiéu sot va trién vong cua viéc ap dung cac cong
nghé nay dé phat trién kha nang chiu man caa dau twong. Kha nang chiu man 1a mot dac
diém phuc tap. Do do, bat budc phai ting cuong cac co ché phan ang véi ap lec mudi
khac nhau dé cai thién niang suat ciia cAy dau twong trong diéu kién han man.



Anh hwéng cia han min dén cdy diu twong

Uc ché min c6 tac dong rong rai dén hinh thai va sinh Iy cia ciy dau twong. Cing thang
do mubi gay ra cing thang ion, cy thé 1a mat can bang Na*/K*/CI-, cang thang tham thau
(Mét nudc) va cac cang thang thir cip, dac biét 1a ciang thang oxy hda (ROS) (Yang va
Guo, 2018). Cac ion mubi gay ra ung suit ion, gy doc cho té bao thuc vat. Cac ion mudi
di chuyén tir viing ré dén choi va tich lily trong 14. Nong d6 cao hon cua ion Na* va ClI-
trong 14 1am mat can bang nong do ion trong té bao chat va qua trinh trao d6i chat, cudi
cling can tré qua trinh quang hop va ning sut & dau trong (Yang va Guo, 2018; Rasheed
va cs, 2022; Xu va cs, 2022a). Nong do mubi cao hon trong dit hoic nuéc & ving ré dan
dén tinh trang tang tham thau va tang ion, lam giam su hap thu nudc hoic céc chat dinh
dudng can thiét, do do gdy ra cing thang tham thau (Van Zelm va cs, 2020). Céng thang
ion va tham thiu dan dén cac cing thang the cap nhu tich tu cac hop Chat doc hai (ROS)
va mat can bang dinh dudng trong té bao thuc vat dudi &p luc cua mudi (Dawood va cs,
2022). Néu khong duoc quan 1y dang cach, ROS duoc tao ra ¢ thé pha hiy cac co quan
té bao, enzyme, DNA va lipid. Vi dy, stress do min lam x&o tron hoat dong cua cac
enzym khéc nhau tham gia vao qua trinh san xuat va chuyén d6i nang luong, chang han
nhu nitrat reductase (NR), glutamate dehydrogenase (GDH) va glutamine
synthetase/glutamate synthase (GS/(NADPH) trong dau twong (Ullah va cs, 2019).
Phytohormone rat quan trong d6i véi sy ting truéng va phat trién caa cay trong ciing nhu
phan &ng véi stress phi sinh hoc & thyc vat. Stress man 1am thay doi nong do ABA va
GA gay ra su mat can bang trong qué trinh sinh trudng va phan @ng vaéi stress man & dau
tuong (Shu va cs, 2017; Kataria va cs, 2019). Vé mat hinh théi, 4p luc man lam giam sy
nay mam cua hat, su nay mam cua cdy con, toc do tang truong, chiéu dai 1, chiéu cao
cay, trong luong tuoi, sinh khdi kho va ndt san cua dau tuong (Shu va cs, 2017; Kataria
va cs, 2019). O giai doan sinh san, han min anh hudng dén sé qua trén cay va sé hat trén
cay cua dau tuong, han min cling 1am giam chét luong va sé luong dau va ham luong
protein (Hinh 1).

Hinh 1. Tac dong cua stress man
dén cay dau tuong.

Uc ché man 1am cham qué trinh
nay mam, hinh thanh ré, sy phét
trién cua cy con, gay ton thuong
la, can troé qué trinh van chuyén
chét dinh dudng, can tr& qua trinh
quang hop va cudi cung anh
huong  dén nang suat va chat
lugng san pham cua dau tuong.

Cing thang do mudi 1am réi loan chire ning quang hop va luc lap nhung gy ra tin
hi¢u ngwoc ¢ dau twong

Quang hop 1a mét thugc tinh thiét yéu caa cay xanh, bi anh huéng bsi ndng d6 mudi
trong dat cao hon. G. soja hoang da c6 nguon gbc tir ¢t man cd ban chat wa man. Hiéu
qua quang hop cua hé thdng quang dién tir 1 (PSI) va PSII (Fv/Fm) khi xu ly bang 300
mM NaCl di giam dang ké & dau twong. Tuy nhién, so v6i G. max, G. soja da bao vé co
s& ha tang luc lap va quéa trinh peroxy hoa lipid cua la bang cach cho thay su phuc hoi
nhanh chong sau khi bi nhiém min. Do dé, su khac biét trong hé thong quang hoc cua
dau twong wa min c6 thé giup hiéu duoc co ché thich tng véi mudi & dau twong trong



(Yan va cs, 2020). Lyc lap chiu trach nhiém cho cac phan ung sinh hoa lién quan dén
quang hop. Ung suét man anh hudng dén ciu tric va chuc nang cua luc lap bang céch
thay d6i kich thudc, sé luong, su tich tu lipid va tinh bot, to chirc phlen va can tré qua
trinh tai nap qua mang (Hameed va cs, 2021). Cang thang do mudi gay ra su gia ting
bang diém PSI. PSI ¢ kha ning chiu ap luc cao hon PSIL. PSI ting cudng dong dién tir
tuin hoan dé tao ATP trong khi tranh tich liy ROS dé tao ra kha ning chiu man
(Munekage va cs, 2004; Johnson, 2011). ATP thong qua dong dién tir tuan hoan xung
quanh PSI da gitip ngan chan sy tai nap Na* trong luc lap cua dau tuong (He va cs, 2015).
Do d6, doc tinh ciia mudi va su &c ché quang hop c6 lién quan dén qua trinh tich liy CI-
nhung khong lién quan dén Na* trong luc lap cta dau tuong (Subbarao va cs, 2003; Chen
va Yu, 2007). Ngoai ra, ROS va cac chat chuyén hoa luc lap tao diéu kién thuan lgi cho
tin hiéu giao tiép cing thing gitra luc lap va nhan, mot qué trinh duoc goi la “tin hiéu
nguoc”. Gan 10-20% protein cua c4c gen phan ng véi cang thang phi sinh hoc duoc
dinh vi trong luc lap (Kmiecik va cs, 2016). Tin hiéu nguoc qua trung gian ROS phu
thudc vao cac yéu té nhu vi tri tao, loai, liéu luong, thoi gian va thoi luong trong té bao.
ROS voi chire ning truyén tin hiéu nguoc da biét bao gom hydro peroxide (H202), oxy
nhém don (102) va gdc anion superoxide (O2.) (Laloi va cs, 2004; Corpas va cs, 2017).
Mtic d6 thap hon cua ROS kich hoat qua trinh thich nghi véi cang thang, trong khi su
tich lily cao hon gy ra cai chét cua té bao trong diéu kién cang thang. Vi du, dé ddi pho
V6i cang thang, H20, duogc tao ra duoc truyén vao nhan thong qua cac kénh aquaporin
dic hiéu H202, dugc goi 1a peroxiporin. Trong nhan, H202 nhim muc tiéu va kich hoat
cac TF khac nhau va cdc gen phan ung voi uc ché nhu DREB, HSP, WRKY va
cytochrom P450. H20; da kich hoat phan g nhanh va sau d6 tao ra nhiéu gen muc tiéu
& ha ngudn cho phan tmg cang thang (Crawford va cs, 2018).

Co ché ciia dong canxi va tin hi¢u cing thang muoi

Canxi (Ca?*) la chat truyén tin tha cap pho bién & cap do té bao. Ca?* bat dau nhiéu phan
ing cua té bao dé d6i phd vai cac cang thang sinh hoc va phi sinh hoc. Vi duy, tin hiéu
phan tng sém do e ché mudi gy ra dugc trung gian boi song Ca?*, cGMP va ROS dé
kich hoat cac con duong di truyén lién quan dén kha nang chiu man & ha luu va dé mo
rong té bao nham giam thiéu tac dong cua uc ché. Gan day, dong séng Ca?* dic hiéu cua
Na* da duoc xac dinh trong céc té bao ré cay (Choi va cs, 2014). R& ¢6 cac cam bién dic
hiéu véi natri giup diéu chinh huéng phat trién cua ré trong dat man (Galvan-Ampudia va
cs, 2013). Nhu dugc minh hoa trong Hinh 2, cac kénh NSCC lién két véi mang plasma
cua ré sé tai nap Na* trong té bao thyc vat (Demidchik va Tester, 2002; Demidchik va
Maathuis, 2007). Cac tin hiéu Ca?*, cGMP va ROS do mu01 gay ra diéu chinh hoat dong
cua kénh NSCC. Ngoai ra, ré cay ciing duoc tich hop san cac cam bién mudi ngoai bao
nhu MONO CATION INDUCED [Ca%] UP 1 (MOCA1) cam bién cac ion Na* (Jiang va
cs, 2019). MOCAL1 tao ra sphingolipids glycosyl inositol phosphorylceramide (GIPC) &
mang sinh chit mé ra cac kénh chua biét cho dong Ca2*. DBt bién mocal khdng thé tao ra
song Ca?* dé dap tng véi sy tich ty ion Na*, K* hoic Li* va do d6 nhay cam vai stress do
muoi (Kiegle va cs, 2000; Donaldson va cs, 2004; Miller VA CS, 2010). Ca?* khong bao
duoc truyén vao boi TWO-PORE CHANNEL 1 (TPC1) cho céc tin hiéu canxi tim xa
(Hinh 2). Cac dot bién TPC1 duoc phét hién 1a khdng hiéu qua vé téc do va tin hiéu song
Ca%* tam xa dé phan ang véi stress (Choi va cs, 2014). CBL lam trung gian cho qué trinh
phosphoryl héa CIPK cho Ca?* thoat ra ngoai dé dbi phd véi wc ché do mudi
(Manishankar va cs, 2018). Duéi tac dong cua mudi, tin hiéu Ca?* kich hoat duong dan
SOS cho can bang noi moi ion natri trong té bao. Con duong SOS qua trung gian canxi



gilp loai trir Na* khoi té bao. Vi dy, Ca?* lam trung gian cho tuwong tic SOS3/CBL4 véi
SOS2/CIPK24. Phtc hop SOS2-SOS3 diéu chinh qué trinh phosphoryl héa H*/chat dbi
van cation SOS1/NHX7 dé giai phong Na+ ra khoi té bao (Liu va Zhu, 1998; Halfter va
cs, 2000; Liu va cs, 2000). Tuong tu, phic hgp CBL4-SOSO2 ép Na* trong khdng bao.
SOS2-LIKE PROTEIN KINASES (PKS5) cd thé phosphoryl hoa SOS2. Dudi 4p luc cua
mubi, Ca?* lién két voi 14-3-3 protein va Gc ché hoat dong PKS5, do dé lam suy yéu
SOS2 (Hinh 2). SOS2 gy ra qua trinh phosphoryl hoa AtANN4 d¢é tao ra tin hiéu canxi
danh riéng cho mubi (Ma cs, 2019). Phosphoryl hoa qua trung gian CPK3 cua khéng bao
TWO-PORE K+ CHANNEL 1 (TPK1), hoic loai bo cac dot bién CPK3 va TPK1, dugc
phéat hién nhay cam véi mudi (Latz va cs, 2013). M6t nghién ciru gan day béo cdo rang
dau twong chiu man kich hoat manh cac phuc hop CBL10-CIPK24-NHX va CBLA4-
CIPK24-SOS1 dé giam anh huéng cua do man (He va cs, 2015). Ung dung ngoai sinh
cua chét tc ché sinh tdng hop gibberellin prohexadione-canxi (Pro-Ca) bao vé hiéu qua
thiét hai do stress do man-kiém bang cach diéu chinh kiéu hinh cay con, b may quang
hop, bao vé chdng oxy hoa va diéu hoa tham thau (Feng va cs, 2021b).

Hinh 2. biéu hoa mubi (Na+) trong phan tng
van chuyén ré, chdi va Ia. Nong do Na* cao hon
xung quanh biéu bi ré cudi cung dugc van
chuyén qua cac 16 mang. Con dudong apoplastic
va symplastic rat quan trong trong sy di chuyén
cua ion Na* trong mang. Ca?*, RBOHs va ROS
tao ra su nhap khau Ca®* khi tich liiy Na* cao
hon thong qua NSCC trong té bao chat. Ca?* lam
trung gian cho sy thay d6i cdu hinh phién ma
cua cac md-dun CIPKs-CBLs-CDPKs, do d6 da
ting cuong qua trinh van chuyén va luu trit
khong bao Na*/H* va K*/H*. Phic hgp SOS2-
SOS3 kich hoat SOS1 dé phan vung, loai trir va
van chuyén Na* ra la. O 14, phac hop CBL10-
SOS2 kich hoat qué trinh du trit hoac loai trir
Na* ra chdi bang cach kich hoat cac chét van
chuyén khac nhau. HKT1;2 tham gia tuan hoan
Na* tir choi dén ré.

Leaf Na* regulation

ATP_ ADP+Pi

Shoot Na* regulation

Root Root Na* regulatlon

Duy tri can bang ndi moi ion Na*/K* dé &ing pho véi stress do man ¢ cAy dau twong

Can bang noi mdi pH té bao la khdng thé thiéu doi véi sy phat trién caa thyc vat va phan
g Vvai stress phi sinh hoc (Zhou va cs, 2021). Bom proton duy tri can bang noi méi pH
théng qua van chuyén ion trong té bao va ¢ 1ap Na* (Li va cs, 2022b). P-typeATPase (P-
ATPase) dugc dinh vi trong mang té bao va cai thién qua trinh cd 1ap Na* trong khéng
bao (Hinh 2). Tuong ty nhu vay, P-ATPase hoat dong trung gian Na*/chat d6i van proton
tang cuong SOSI/NHX7 1am ting kha ning chdng chiu &p luc cia mudi va kiém théng
qua viéc loai trir Na* khoi ré (Van Zelm va cs, 2020). Can bang noi méi té bao giita Na*
va K* dugc duy tri bang céach thay thé K* bang Na*, duoc trung gian bai cac kénh ion,
chat van chuyén va chat phan van trong khi bi &c ché do mudi (Hinh 2). GmNHX1 khu
trd trén mang khong bao, chu yéu van chuyén Na* 1én 14 va giam hap thu Na* ¢ ré. Cay
dau twong biéu hién qua mac hoic loai bo GmMNHX1 twong tng biéu hién kha ning chiu
man hozc tinh man cam cao hon. Ngoai ra, cdy chuyén gen GmNHX1 cho thay ty lé Na*
chay ra cao hon va duy tri ty 16 K*/Na* sau khi xt Iy mudi cao hon so véi cdy dai ngoai



Viéc tao ra cac gen lién quan dén cing thang tham thdu, SKOR, SOS1 va AKT1 dé ting
cuong kha nang chiu man cia cay dau tuong (Sun va cs, 2019b). Ngoai cac mang khong
bao duoc noi dia hda GmNHX1, cac thanh vién khac cua ho NHX GmNHX5 dugc ndi dia
hoa cho bd may Golgi c6 thé van chuyén ca K* va Na*, duy tri ty 1é Na*/K* cao hon, diéu
nay dd chung minh tinh thich hop déi véi kha ning chiu man & dau twong. Vé mit co
hoc, GMNHX5 ciing diéu chinh cic gen lién quan dén cing thiang tham thiu, ching han
nhu GmSOS1, GmSKOR va GmHKT1 bang céach duy tri ty 1& Na*/K* cao hon dé cai thién
khda nang chiu min so véi Diu twong GmNHX5 loai tryc tiép qua trung gian
CRISPR/Cas9 (Sun va cs, 2021a). Chét khai dong cua GmNHXs chira hoa tiét lién két
Amiloride, mot chat wc ché hoat dong trao ddi Na*/H* trong ddu twong. Su tao ra
GMNHX2 sau khi ap luc 200mM NaCl ciing cho thay vai trd quan trong cia né déi véi
kha ning chéng chiu man, can duoc xac dinh & dau twong (Joshi va cs, 2021). GmSOS1
duge dinh vi trong mang sinh chat 1a chat van chuyén dong chay Na* khi bi tc ché do
mubi. Cac dot bién gmsosl qua trung gian CRISPR-Cas9 da tich lity dang ké luong Na*
cao hon trong ré dan dén sy mat can bang cua dong chay Na* va K* dudi ap luc caa mudi
(Hinh 2). GmSOS1 la chat van chuyén Na*/H* va dong vai trd quan trong trong kha ning
chéng chiu man cua dau twong bang cach duy tri can bang noi méi Na* (Zhang va cs,
2022a). Hon nita, chat trao doi Cation/H* (CHX) ¢6 vai trd bao vé ddi vei wic ché do
mubi. O dau tuong, mét QTL chinh vé tinh chiu man c6 gen gay bénh GmCHX1, day la
mot gen gan giong véi GmCHX20a. Piéu thu Vi Ia su biéu hién qua mic cua
GMCHX20a dan dén tang tinh nhay cam véi mudi chu yéu 1a do tang hap thu Na* vao ré.
Tuy nhién, nguoc lai, su biéu hién qua mac cia GmCHX1 da ting cuong kha ning chong
chiu man théng qua viéc loai trir Na* dudi ap luc cia man. Do d6, tac dung phéi hop cua
GMCHX20a va GmCHX1 di lam giam 4p lyc tham thau va ion dé dap tng véi do man
ting cao ¢ dau twong (Jia va cs, 2021). Tuy nhién, kién thuc hién tai caa ching t6i chi
giGi han & cdc chat van chuyén c6 vai tro can bang noi moi Na'/K*. e doi phé véi iic
ché do mudi, mot s6 chat van chuyén cation thay doi biéu hién cua ching; tuy nhién, vai
tro sinh hoc cua chlng van chua rd rang trong cay dau tuong. Gan day, su phat trlen cua
c4c phong vién phan tir c6 d6 phan giai cao di cung cip nhiing hiéu biét su sic vé qua
trinh van chuyén canxi va chie niang in vivo. Cac phong vién phan tir c6 ¢ phan giai cao
tuong ty d6i voi Na* va K* ¢6 thé mang lai hiéu biét sdu sic vé chirc ning cua cac chat
van chuyén va su lién quan cua chirc nang va didu hoa Na*/K* cu thé caa md (Van Zelm
va cs, 2020).

AKTI nhw mdt co quan quan ly tong thé vé kha niing chiu man

Kali (K*) 1a mot chat dinh dudng da luong thiét yéu lién quan dén phan Gng han han va
man cua cay trong (Xu va cs, 2006; Wang va Wu, 2013). Sy diéu hoa K* vé mit sinh ly
va di truyén xay ra thong qua céc kénh K* (Shaker K*) va céc chat van chuyén K* dudi
ap luc phi sinh hoc ¢ thuc vat (Véry va Sentenac, 2003; Véry va cs, 2014). Trong dat
man, su séng caa thuc vat phu thudc vao su can bang té bao gitra ty 16 Na* va K*. Mirc do
K* noi bao duge diéu chinh théng qua céac hé théng co &i lec cao va thap tly thudc vao
nong do K* bén ngoai (Voelker va cs, 2010). Mac di ton tai sy giong nhau vé mat phan
tr gitra K* va Na*, nhung chung c6 nhitng vai trd khac nhau trong cac qua trinh té bao
phan ang véi tc ché do mubi. O thyc vat, su tich lily Na* qua mic gay ra tinh trang thiéu
K* khi bi stress do man (Assaha va cs, 2017). Do do, duy tri ty 1¢ K*/Na* cao la nhiém vu
dé dang dé cay trong ton tai trong diéu kién thiéu man. Kénh K* phu thudc vao dién &p
dugc kich hoat bang siéu phan cuc duoc goi 1a AKT1 duy tri ty 16 Na*/K* noi bao dudi
ap luc cua mubi (Ardie va cs, 2010; Assaha va cs, 2017; Ma va cs, 2017). AKT1, kénh



K* dac trung dau tién trong cdy Arabidopsis, chiu trach nhiém vé dong K* cua té bao
trong qua trinh ang suat muoi/tham thiu (Hinh 3). Cang thang do mudi lam suy yéu hoat
dong cua kénh AKT1 va su hap thu K* ¢ dot bién SOS1 (Qi va Spalding, 2004). Tu’O’ng
tu nhu vay, SCaBP8/CBL10 tic ché hoat dong ciia AKT1 dudi ap luc cua mudi (Ren va
cs, 2013). Cay dot bién Arabidopsis AKT1 nhay cam véi man nhung c6 thé duoc chu
bang rng dung K* ngoai sinh (Qi va Spalding, 2004). AtKC1 ciing diéu chinh tiéu cuc sy
hip thu K* qua trung gian AKT1 & cdy Arabidopsis (Wang va Wu, 2013). ot bién
AKT1 cho thiy ty 16 K*/Na* mat can bing va d6 nhay cam voi mudi & Zygophyllum
xanthoxylum (Ma va cs, 2017). Tuy nhién, viéc bd sung dot bién Arabidopsis AKT1 véi
SmAKT]1 da phuc hoi kiéu hinh chiu man thong qua ting cudng hap thu K* (Li va cs,
2019b). Su biéu hién qua mac cia GMAKT1, OsAKT1 va HVAKT1 di cai thién su hap thu
K* & viing ré va sau do loai bo cac tac dong tc ché do min & ddu tuong, trong duong Vi
gao va lia mach (Ahmad va cs, 2016a; Feng va cs, 2020b; Feng va cs, 2021a; Wang va
cs, 2021a). V& mat sinh ly, nong d6 K* ndi bao xac dinh trang thai phosphoryl hda AKT1
d6i véi dong K* trong diéu kién mudi. Vi du, chudi trung gian protein gidng Calcineurin
B (CBL) nhu CBL1/CBL9 kich hoat serine/threonine-protein kinase 23 (CIPK23) tuong
tac voi CBL dé phosphoryl héa AKT1 nhim ting cuong dong K* dé dap tng véi K* té
bao thap hon trong diéu kién cang thang (Hinh 3) (Xu va cs, 2006; Li va cs, 2014; Behera
va cs, 2017). AKT1 tao thanh kénh déng nhat hoac kénh di vong vai cac tiéu don vi hinh
thanh 15 réng hoac kénh K* kénh a-tiéu don vi AtKC1, twong wng. AtKC1 di hinh thanh
phtic hop AKT1-AtKC1 dé tic ché hoat dong tai nap K* ciia AKT1, hoat dong nay ciing
phu thudc vao chudi phosphoryl hoa CBL1/9-CIPK23-AKT1 (Duby va cs, 2008; Wang va
cs, 2010; Jeanguenin va cs, 2011; Wang va cs, 2016; Lu va cs, 2022). Ngoai ra, nhiéu gen
lien quan dén kénh K* khac di dugc xac dinh trong cac loai thuc vét khac nhau nhu
AKT5, SPIK, KAT1, AKT2, KC, SKOR GORK, VvK1.2 va FaAKT1 (Anderson va cs,
1992; Sentenac va cs, 1992; Gambale va Uozumi, 2006; Cuéllar va cs, 2013; Garriga va
cs, 2017). Tuy nhién, cac gen kénh Shaker K* nay c6 vai tro doc lap; vi duy, AKT1 va
SKOR duoc thé hién & ré, than va chuyén nap K* (Lagarde va cs, 1996; Johansson va cs,
2006). Trong khi GORK duoc biéu hién trong cac té bao bao vé dé diéu chinh khi khong
va SPIK chii yéu duoc biéu hién trong phan hoa dé hap thu K* (Hosy va cs, 2003).
OsKAT1 hoat dong phdi hop véi cac gen cua kénh K* dé tich cuc on dinh can béng noi
moi cation té bao, do d6 bao vé cac té bao khoi tac dong caa mudi (Obata va cs, 2007).
Nhitng phat hién ndy goi y rang AKT1 la chat diéu chinh tong thé su hap thu K* trong
diéu kién nong do K* thap va duy tri can bang noi moi Na*/K* dé cai thién cac tac dong
trc ché do mubi (Feng va cs, 2021a).
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Hinh 3. Vai tro caa cac kénh Ca®* va AKT1 trong viéc can bang noi moi Na*/K*. Can bing noi
mdi ion té bao trong cac diéu kién mudi thap hon va cao hon qua trung gian cta cac kénh Ca?*
va AKT1. Md-dun 14-3-3-SOS2- SCaBP8 di chin hoat dong caa AKT1 & mirc ¢6 mubi thap, do
d6 trc ché qua trinh nhap K* vao té bao. Tuy nhién, dudi ap luc ciia mudi, Ca?* kich hoat SOS2
dé qua trinh phosphoryl héa SCaBP8 tach ra khoi AKT1. SOS2 ciing ¢6 vai tro chinh trong phan
viing khdng bao Na*/H*. Bong thai, ting CBL-CIPK dugc kich hoat trén cac gradient chénh
léch cua K*, diéu hoa dong Ca** qua AKTI1 va HAKS dé ting K* cho té bao. Song song, K*
khong bao duoc tai di dong thong qua sy tuong tic cua CBL2/3 v6i bén CIPK théng qua céac
kénh K* dé duy tri can bang noi moi K*/Na*,

Duy tri can bang ndi méi ion va ROS dwéi ap luc kiém- min & dau twong

Nghién ctru co s& phan tir va di truyén caa kha nang chdng chiu man-kiém cua cay dau
tuong 13 rit quan trong dé ma rong canh tac va san xuit trén dat bi nhidm man-kiém. Trai
nguoc véi &p lec mudi (NaCl), ap luc kiém duogc tao ra boi cacbonat trong dat cao hon
(COs?), bicachonat (NaHCO3) va pH, co tac dong xau hon dén sy phét trién cua dau
tuong (Cao va cs, 2017). Cang thang do man-kiém trong dat gay ra sy mat can bang ion
bang cach &c ché su hap thy K*, Ca?* va Mg?*, do d6 tang cudng su hap thu Na* va ClI-
trong diéu kién pH vung ré cao hon (Guo va cs, 2019). Duéi ap lyc cia man-kiém, sy
thiéu hut H* trong mang sinh chat cua ré lam giam hoat dong trao d6i Na*/H* trong viing
ré, do d6 1am tang sy hap thu Na* trong co thé séng dén mic nguy hiém (Wang va cs,
2015a). O thyc vat, stress man- -kiém gay ra c4c tin hiéu diéu chinh ion va tham thau, bao
gom tin hiéu Ca?* & cap do té bao, dé giam cac tac dong cua Gc ché (Hinh 4). Tang dot
bién Ca?* tao diéu kién thuan lgi cho qua trinh phosphoryl hda chat déi khang Na*/H*
SOS1 béi phuc hop SOS3-SOS2 dudi ap luc cua sodic (EI Mahi va cs, 2019). Ca?* dap
ing SOS1 va mang sinh chat H*-ATPase diéu chinh dong Na*/H* tir NaHCO3 dé ting
cuong kha nang chiu man-kiém (Ni va cs, 2020). SOS2 ciing kich hoat chat ddi van
Na*/H* NHX1 cia tonoplast dé ép Na* vao khong bao té bao (Assaha va cs, 2017). Hon
nira, cac thanh vién cua gen NHX, NHX1-5, bao gdm ca GmSOS1, diéu chinh sy ngin
cach cua Na* va K* trong té bao chat (Fukuda va cs, 2011). Phtic hop SOS3-SOS2 e ché
hoat dong cua AtHKT1, trong khi SOS4 diéu chinh cac kénh ion va chat van chuyén dé
diéu chinh can bang ndi méi Na* va K* (Shi va Zhu, 2002; Horie va cs, 2006). Tuong tu,
mang sinh chat dugc noi dia héa GsCHX19.3 diéu chinh K* va Na* dudi &p luc cua
NaHCO3 & dau twong (Jia va cs, 2017a). O cay dau twong, mot sé yéu té di truyén ciing
quy dinh NaHCO3 hon 1a pH. Vi du, chat tuong dong cua kénh anion cham gay ra tng
suat kiém (SLAH) GsSLAH3 va chat van chuyén B GsBOR2 thé hién kha ning chiu dung
cao hon dbi voi NaHCO3 va KHCO3 nhung khong phai véi pH (Duan va cs, 2018a; Duan
va cs, 2018b). Tuy nhién, vai trd truc tiép cia GSBOR2 trong viéc diéu hoa K* dudi ap
lyc cia NaHCO3 va KHCO3 van chua rd rang. Mo-dun Gshdz4-GsNAC019-GsRD29B
mang lai kha ning chiu &p lyc kiém thay vi ¢6 pH cao (Cao va cs, 2016; Cao va cs,
2017). Mot sé chat van chuyén chuyén tai ion c6 chon loc trong dau twong dudi ap luc
kiem-man (Hinh 4). Vi du: GSCLC-c2 van chuyen CI- va NOs, con GmCHX1 van
chuyén Na*, K* va CI- (Qu va cs, 2021) trong diéu kién kiém-mudi (Wu va cs, 2018b; Qu
va Cs, 2021) Duéi tac dong cua kiém, ROS cua té bao duoc diéu chinh bang cach thay
d6i biéu hién cua cac gen bao hiéu &c ché ciia ROS trong cdy dau twong. Yéu té phién ma
NAC — SALT INDUCED NAC1 (GmSIN1) tryc tiép tao ra su biéu hién cia Respiratory
burst oxidase hemolog B (GmRbohB) dé tao ra ROS dé truyén tin hiéu cang thang do
mubi (Li va cs, 2019¢). Tuong tu, methionine sulfoxide reductase B (GsMSRB5a) c6 thé
diéu chinh su biéu hién cua cac gen béo hiéu ROS dudi ap luc cua nudc mudi-kiém (Sun
va cs, 2016). Phytohormone nhu axit ascoricic hoat dong nhu chét nhit rac ROS dudi &p



luc klem -mudi. L-myoinositol-1- -phosphate synthase (GsMIPS) 2 biéu hién qua muc tao
ra mudi va NaHCO; gay cang thang cho kha ning chdng chiu so véi dot bién atmips2
(Chen va cs, 2015). Su biéu hién qua muc cua gen glutathione S-transferase (GSTS),
GsGST13/14/19, di ting cuong kha ning chdng chiu tc ché do man-kiém (Wang, 2012;
Wang va cs, 2012; Jia va cs, 2016). Bé dbi pho voi tc ché do man, qua trinh giai doc
Methylglyoxal (MG) va ROS théng qua MG giai doc glyoxalase va con duong khur doc
ROS ascorbate-glutathione (AsA-GSH) c6 tac dung bao vé chéng lai tc ché do man &
thue vat (Hossain va cs, 2021). Glutathione (GSH) 1a mét hé théng chéng oxy héa khéng
chtra enzyme duoc kich hoat dé chdng lai tc ché phi sinh hoc ¢ thuc vat. Glutathione
peroxidase (GPX) xtic tac qua trinh oxy hoa GSH d¢é tao ra glutathione oxy hda (GSSG)
va chuyén doi H,O, thanh H20 va ruou dé bao vé tén thuong oxy héa qua trung gian
ROS. O d4au tuong, hoat dong cua GsGPX10.1 va GsSAMS2 (S-Adenosyl-L-Methionine
Synthetase) c6 lién quan chat ch& véi ham legng GSH va phan ang véi e ché do mudi,
cho thay tac dung bao vé bang céch loai bo ROS (Hasanuzzaman va cs, 2017; Aleem va
cs, 2022).

Nhitng nghién ctu nay goi ¥ rang ham luong GSH ¢6 thé dugc ting 1én bang cach biéu
hién qua muac cac gen SAMS va GsGPX10.1, c6 thé gitip cay dau tuong dbi pho vei thiét
hai do ROS gay ra. Hon nira, tng dung GSH ngoai sinh giam thiéu cang thang oxy hoa
va cai thién cac dic diém lién quan dén ning suat va kha niang chéng chiu man cua dau
tuong (Akram va cs, 2017). Axit ascoricic (AsA) hoat dong nhu mot chat tay ROS trong
chu trinh AsA-GSH. Myo-inositol 1a mét trong nhiing tién chat chinh cua qué trinh sinh
tong hop AsA. Céc gen cia MIPS tham gia vao qua trinh sinh téng hop myo-inositol va
phan tng voi NaHCO; va xu Iy tc ché man & cay dau twong. Vi dy, So voi cdy dot bién
GsMIPS2 T-DNA, cay biéu hién qua mac GsMIPS2 thé hién kha nang chéng chiu wc ché
do NaHCO;3 va NaCl cao hon ¢ cay Arabidopsis. Nhitng két qua nay cho thay ring qua
trinh sinh tong hop AsA rat quan trong d6i véi kha nang chong chiu tc ché man-kiém ¢
dau tuong (Cai va cs, 2022). Ngoai ra, cac RLK khac nhau (receptor-like kinase), SnRK
(Sucrose non-fermentingl-related protein kinases), MAPK (mitogen-activated protein
kinases) va cé4c yéu t6 phién ma da gop phan vao kha nang chéng chiu ¢ ché man va
kiém cta dau twong. Vi du, Kinase giéng nhu thy thé lién két véi canxi/calmodulin
(CBRLK) duoc kich hoat bai phic hop Ca?*/Calmodulins (CaM) dé tao thanh phuc hop
CBRLK-CPI14 dé tao ra kha ning chdng chiu uc ché kiém & dau twong (Yang va cs,
2010; Sun va cs , 2014). Su biéu hién dong thoi cia GsSnRK1.1 va GSERF7 di cai thién
dang ké kha nang chong chiu stress man-kiém cia ciy dau trong (Feng va cs, 2020a). Sy
biéu hién qua muc cia GsTIFY10, GSWRKY20 va GSWRKY15 ciing cai thién kha ning
chéng chiu wc ché do man-kiém (Zhu va cs, 2011). Mic du, nhitng gen nay gop phan
chdng chiu stress man-kiém ¢ dau twong. Tuy nhién, “cac co ché quan Iy chinh xéac cua
ho” chang han nhu; Lam thé ndo ho duy tri can bang noi mdi ion va ROS van con khé
nam bét. Viéc xac dinh tac dong cua chling d6i voi ning sut dau tuong trong céac thir
nghiém trén canh dong nhiém man-kiém ciing rat can thiét.



Saline-alkaline stress

Hinh 4. Biéu hoa can biang noi méi ion dudi ap luc kiém-mudi ¢ dau twong Dudi ap luc kiém-
man, c&c chat phan chuyén va chit trao d6i cation khac nhau duoc kich hoat dé can bang noi moi
ion. Nhitng chat van chuyén nay tai nap cac ion theo sy lra chon. Vi du, SLH3 chiu trach nhiém
cho H* va NO3", SOSI diéu chinh chuyén dong hai chiéu cua cac ion Na* va H*, CHX19.3 tai
chuyén dong hai chiéu cua K* va H* vao mang ludi noi chat (ER) dé dong gbi va sau dé loai bo
thong qua hinh thiic qua trinh nay chéi té bao. Kich hoat RBOH bang gen SIN1 hat nhan gay ra
viéc san xuat ROS. Kich thich san xuat ROS duéi ap luc kiém-min dan dén kich hoat cac kénh
Ca®* @é lam trung gian cho su tai nap ion vao khong bao dé luu trir. That thi vi, hau hét cac con
duong diéu tiét nay déu lién quan dén can bang noi méi ion hon 1a diéu chinh d6 pH dudi ap luc
kiém-man & Pau tuong.

Vai tro cia chat bao vé tham thau trong kha niing chéng chiu min & ciy dau twong

Duéi ap luc caa mudi, thuc vat tich Iily nhiéu chat tham thau hitu co khac nhau, bao gom
proline, glycine betaine, polyamines va sugar alcohols. Céac chat tham thau nay duy tri
tiém nang tham thau noi bao dé giam thiéu tac hai cua &c ché do min (Hinh 5). Do do, co
ché diéu hoa twong tac qua trung gian thim thau cing voi cac chat chuyén hoa, chat
chéng oxy hoa va kich thich té thuc vat sé rat quan trong dé hiéu co ché chong chiu man
ctia dau twong. Nhiéu nghién ctru lién quan dén wc ché mudi & dau twong da bao cdo vé
viéc kich hoat gen tdng hop proline, Al-pyrroline-5-carboxylate synthetase 1 (P5CS1) va
sau do, sy tich lily proline cao hon. Proline ¢6 kha nang diéu chinh tham thau va déng vai
tro bao vé dé ddi pho vai e ché do mudi (Deinlein va cs, 2014). Qua trinh trao d6i chat ¢
thuc vat giap tich liy proline, twong quan voi kha niang chéng chiu va phan ang voi
stress do mén cua thyc vat (Ahmad va cs, 2016a; Nahar va cs, 2016). Tuy nhién, cac
nghlen cru gan day cho thay rang proline chi ¢ thé loai bé gc hydroxyl nhung khong
thé loai bo superoxide, oxy nhom don, oxit nitric, nito dioxide va peroxynitrite, diéu nay
dat vai tro proline nhu mot chat nhat rac ROS cu thé trong diéu Kién cang thang do mudi
(Nahar va cs, 2016; Signorelli, 2016; Ahmad va cs, 2016b). Hon nira, td¢c dung cua
proline phu thudc vao nong do, thoi gian va giai doan phat trién cua cay trong trong diéu
kién stress man (Mansour va Ali, 2017). O dau twong, sy biéu hién qua muc cua
GMMYB46 d3 gay ra sy biéu hién cia cac gen phan (ng vai tc ché do man (P5CS1,
POD, SOD va NCED3), do dé ting cudng tich liiy proline va chat chéng oxy hoa dé
chéng chiu stress do man (Liu va cs, 2021c). Van chuyén va phan phdi dudng cai thién
su tang truéng va phat trién va kich thich phan mg cang thang do muéi cua cay trong.
Cac giong chiu man da diéu chinh nhém chat hoa tan twong thich trong té bao chat cua
chung de d6i pho véi dd man cao. Trehalose dong vai tro 1a nguon trao dol chat va thanh
phan cau trdc cua té bao, dong thoi thé hién cac dic tinh diéu tiét gidng nhu hormone
(Sarkar va Sadhukhan, 2022). Cac gen tong hop duong, bao gom trehalose- -phosphate
synthase (TPS), tham gia vao qua trlnh san xuat trehalose va diéu chinh 4p suét tham thau
do muo1 gay ra. Duédi &p luc cua mudi, trehalose hoat dong nhu mot phan tir truyén tin
hiéu, 6n dinh cac enzym, protein va mang lipid da khtr nuée, ddng thoi kich hoat cac gen



phan ang véi &p luc dé thich tng voéi ap Suat tham thau t6t hon & cdy déu tuong (Cadavid
va cs, 2020b). Tuong ty nhu vay, uc ché do mudi gay ra cac gen tdng hop sucrose va san
XUAt axit amin thom (tién chat cua c&c hop chat phenolic). Sucrose gilp can bang su diéu
chinh tham thau, va cac hop chat phenolic 1a chat loai b6 ROS manh trong dau tuong
(Noor va cs, 2022). Ung dung glycine betaine (GB) ngoai sinh c6 vai tro bao v¢ tai va
hoat dong nhu mét chat nhit ric ROS. GB 1a mét chat tham thau quan trong giup cai
thién can bang noi mdi Na* dé ting cuong kha niang chéng chiu wc ché do mubi. GB c6
mot vai tro tuyét voi trong viéc cai thién hiéu qua quang hop va hoat dong cia enzyme
chéng oxy hoa dé giam thiéu su wc ché ting trudng do mudi gay ra. Hon nita, GB duy tri
ty 16 Na*/K* chu yéu bang cach giam manh sy tich tu Na* trong thuc vat (Zhu va cs,
2022). GB Iam giam qua trinh peroxy héa mang va cai thién qué trinh quang hop cling
nhu ning suit trong diéu Kién cing thing & cay dau tuong (Khalid va cs, 2022). Xu ly
GB lam ting dong chay Na* trong nguyén sinh chat cua 14 va giam sy phan b Na* trong
té bao. Hon nita, GB da cai thién hoat dong khdng bao cua cac gen NHX va V loai H*-
ATPase dé cai thién kha ning chiu man (Zhu va cs, 2022). Mot nghién cau trude day da
bao céo rang qué trinh sinh tong hop GB trong mo thuc vat rat tén nang lugng (Bai va cs,
2022). Do d6, viéc phun GB ngoai sinh s& kinh té hon dé ting cuong kha ning chiu min
ctua ddu twong. Melatonin ¢ nhiéu chirc ning, bao gom chat bao vé omo, chat mdi hat
giong, chat dieu hoa phytohormone (muc auxin), can bang noi méi ion va chat truyen tin
tha Cap dudi ap luc phi sinh hoc. Ung dung melatonin ngoai sinh lam giam tac dung cua
mudi bang cach ting RWC, hoat tinh chéng oxy hda, hiéu qua quang hop, phan chia té
bao, carbohydrate, axit béo va ham lwong ascorbate trong dau tuwong (Wei va cs, 2015).
Gan day, mot nghién ciu so sanh gitta GB va melatonin da bdo céo rang GB hiéu qua
hon trong viéc 1am giam tac dung ctia mudi ¢ Dalbergia odorifera (Cisse va cs, 2021).
Loai nghién ctru nhu vay dang thiéu trong dau twong. Do d6, mot nghién ctu so sanh bao
gom tac dong két hop cua ca GB va melatonin va lidu luong phun ngoai sinh pht hop sé
c6 lgi hon trong viéc truyén tinh chiu man & dau tuong.
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ting sy ting truong va phat trién
cha yéu théng qua viéc ting cuong
hoat dong chdng oxy hoa, loai bo
ROS va bao vé ciu tric té bao va
mang trong diéu kién bi ¢ ché do
man ¢ dau twong. Tuy nhién, day la
nhitng cach tiép can ngén han dé
giam thiéu tac dong cia mudi doi
v6i Pau tuong. Do dé, can phai sir
dung cic phuong phap chon gidng
va cong nghé sinh hoc tién tién hon
dé phét trién ngudn gen dau tuong
chiu man.




Ho6c mén thuc vt va trao ddi chéo cia ching véi co quan diéu chinh chinh ABA vé
kha nang chong chiu man

Cac nghién ciru khac nhau da giai thich rang mdi hormone thuc vat dong nhiéu vai tro
sinh hoc tly thudc vao giai doan sinh truéng, moé va diéu kién mai truong (Ku va cs,
2018:; Yu va cs, 2020; Zaid va cs, 2021). O day, chung toi tom tit cach thirc cac hormone
khac nhau diéu chinh hoic cai thién tac dong cua mudi va gilp tdi vu héa su ting truéng,
thich nghi va san xuat cudi ciing & ddu twong (Hinh 6). BR ¢6 lién quan dén su thich nghi
cua thuc vat véi cac cang thiang phi sinh hoc. Thubc wc ché BRI1Z-EMS suppressor 1
(BES1)/brassinazole-resistant 1 (BZR1) diéu chinh cic con dudng truyén tin hiéu thyuc
vat ¢ dau twong. O dau twong, BES1/BZR1 homolog 1 (GmBEH1) tuong tic voi
GmBIN2, mét gen gia dinh BR-insensitive 2 (BIN2) dé diéu chinh tin hiéu BR (Yan va cs,
2018). Lam mdi cho hat dau twong bang dung dich dinh dudng BR (24-epibrassinolide,
EBL) va nito (N) di cai thién kha ning chéng chiu man. EBL va N kich hoat sy tich tu
cua c4c chat tham thdu khac nhau nhu dudng, proline va glycine betaine, dan dén kha
nang bao vé tét hon bang cach duy tri ham luong nudc trong mé (Soliman va cs, 2020).
Do d6, con dudng BR ¢6 sy trao d6i chéo Véi cac chat tich lily osmolytes trong du twong
dudi ap luc cia mudi. Hon nita, mot s enzyme chinh lién quan dén tong hop BR ciing
anh huong dén sy thich nghi véi mudi cua thuc vat. Vi du, thuc vat CYP85A1-OE thé
hién kha nang chiu man trong khi thuc vat loai bo det2-1, SIDWARF, BRI1 hoac BSK5 lai
nhay cam véi mudi; tuy nhién, tng dung BR ngoai sinh di giai ctu kiéu hinh nhay cam
v6i mudi cua det2-1 va SIDWARF (Cheon va cs, 2010; Li va cs, 2012; Zhu va cs, 2016;
Duan va cs, 2017). Br ciing ¢6 mot cudc trao doi chéo véi ABA; ABA tc ché tin hiéu BR
dé diéu chinh kha ning chiu man (Zhang va cs, 2009). Vi du, cac dot bién BRI1 hoic
BSK5 nhay cam véi ABA va BR d6i khang véi cac hiéu ung ABA dé diéu chinh kha
nang chiu man (Zeng va cs, 2010; Li va cs, 2012). Tuy nhién, l1am thé nao nhiing con
duong nay phan tng véi kha nang chiu man cua dau twong van con kho nim bat. Tuong
tu nhu vay, bang chiing phan tir cho thay rang mot co ché tuwong tac vong 1ap chat ché
gita SA, GA va BR da duoc kich hoat dé dbi ph6 véi uc ché do man, do d6 tao ra kha
nang chiu man cua thyuc vat (Divi va cs, 2010; Wang va cs, 2019c). Cac nghién ctu nay
dé xuat sy tham gia truc tiép hodc gian tiép cua cac thanh phan tin hiéu BR trong tin hiéu
g suat mudi thong qua diéu bién ¢ cap do phién ma va sau dich ma. Cubi cung, BRs da
dugc ching minh 12 mot chét diéu chinh thiét yéu déi voi kha ndng chiu man cua cay
trong.

Hinh 6. Vai trd cua kich thich t4
thuc vat trong kha ning chdng
chiu man cia dau teong. Dudi tac
dong cua man, nhiéu kich thich té
thuc vat khac nhau kich hoat tu
nhién trong dau tuong. Céc kich
thich t6 thuc vat ndy hoat dong
trong mot mang ludi twong tac rat
phiic tap va trao dbi chéo véi
nhau, dic biét 1a voi ABA dé
giam tac dong cua tc ché do
mudi.




D¢ doi phé vai e che do man, viéc kich hoat tin higu JA gy ra sy tic ché su phat trien
cua ré so cip (Zhao va cs, 2014). Tuy nhién, dot blen jaz3-1 va jasmonates insensitive3
(jai3) da lam tang sinh trudéng va tang truéng té bao ré dudi ap luc caa mudi (Valenzuela
va cs, 2016). Nhiing két qua nay mé ta sy tham gia cua con duong JA trong phan ¢ng
mudi cua thuc vat. X Iy JA ngoai sinh 1am giam doc tinh cia mudi bang cach cai thién
ROS hoic can bing ndi méi ion va twong tac véi cac kich thich té thuc vat khac nhau
(Farhangi-Abriz va Ghassemi-Golezani, 2018). Hat d4u tuong dugc 16t bang JA, bon
phan qua 14 va/hoic su két hop caa chiung di cai thién cac dic diém sinh Iy khac nhau
nhu tiém ning nudc, hiéu qua sir dung nudc, kha ning tham thau, RWC va téc do quang
hop duéi ap luc cia 6 man. Phuong phéap xir Iy JA ciing cai thién kich thich té thuc vat
ABA va GA va biéu hién gen phan ang vai tc ché caa ho FeSOD, POD, CAT va APX
duéi ap luc cuia mudi ¢ dau twong. Do do, xtr Iy JA ¢6 thé bao vé cay con mét cach hiéu
qua, giam bét thiét hai do han man va cai thién sy phat trién cua dau tuong trude dd min
qua mac cua dat (Sheteiwy va cs, 2021). That tha vi, JA c6 mét cudc trao ddi chéo véi
ABA. Cay d6t bién JA thé hién sy tich liiy ABA it hon, trong khi gen JAZ1 c6 thé dugc
tao ra bang cach xir Iy ABA dé thuc day kha nang chiu man (Brossa va cs, 2011). Vai tro
cua strigolactone (SL) trong twong tac cong sinh gitra nAm va thuc vat, su tang trudng va
kha nang chiu man da dugc chang minh ré rang (Zhang va cs, 2015a). Vi du, GR24
ngoai sinh di ting cudng su phat trién caa thyc vat bang cach ting kha niang quang hop
va loai bo cac tac dong do man gay ra (Ma va cs, 2017). Tuong tu, X Iy 0,5 uM SL
ngoai sinh c6 thé cai thién kha ning chong chiu kiém va man caa cdy dau tuong bang
cach quan ly mic MDA va H20», dong thoi cai thién hé thong chdng oxy hda va con
duong sinh tong hop phenylpropanoid. Hon nita, xir Iy SL thuc day qua trinh van chuyén
Na* tir ré 1én |4 cia cay dau tuong dé ting cuong kha ning chiu man (Chen va cs, 2022).
Xt ly mudi tao ra cac dioxygenase phan cit carotenoit lién quan dén sinh tong hop SL
(CCD7 va CCD8) va MAX2 théng qua cach phu thudc vao ABA va diéu chinh lai 16
trinh truyén tin hiéu SL (An va cs, 2016; Wang va cs, 2019b). Xu 1y SL ciing cai thién
kha ning chiu man cua cac dot bién ABA. Nhiing két qua nay ciing chi ra sy giao thoa
gitra SL va ABA dé thyuc hién kha nang chiu man & thuc vat. Tuy nhién, co ché chinh xac
ctia nhidu xuyén &m SL va ABA vin can duoc kham phéa & dau tuong.

Cang thang do man lam giam mac GA c6 hoat tinh sinh hoc va Iam cham qua trinh nay
mam cua hat va su phét trién cua cay (Zhu va cs, 2015). Giam tdc d6 ting trudng duong
nhu 1a mot co ché thich tmg dé dap (ng voi GA thap hon dé chuan bi cho cay chéng chiu
man. Vi du, cac gen lién quan dén chuyén hda GA cua cay Arabidopsis va laa nhu
GA20x7, GA20x5, OsDSK2a va MYB91 di ting cuong tinh chéng chiu man cua cay
trong bang cach can tro su phat trién cua cay (Magome va cs, 2008; Shan va cs, 2014;
Zhu va cs, 2015; Wang va cs, 2020a). Tuong tu nhu vay, & dau tuong, (¢ ché do man
lam cham qua trinh nay mam cua hat bang cach diéu chinh tiéu cuc gibberellin (GA)
ddng thoi ting cuong qué trinh sinh hoc ABA, gy ra su mat can bang trong ty 1¢
GA/ABA. Fluridone (FLUN), la chat wrc ché qué trinh sinh hoc ABA, thuc day qué trinh
niay mam cua hat dau tuong dudi ap lyc cia mudi bang cach thay doi ty 16 GAL/ABA,
GA3/ABA va GA4/ABA (Shu va cs, 2017). Gen bbéng GhPLATZ-OE trong cay
Arabidopsis ting toc d6 nay mam bang cach tc ché ABI4 (Zhang va cs, 2018). Gen ABI4
lam trung gian cho qua trinh phién ma cia GA20x7 (GA di hoa) va gen tong hop ABA
NCEDS6 (Shu va cs, 2016). GA cao hon la can thiét dé hat nay mam nhung mac GA thip
hon dé chéng chiu min. Do d6, diéu cuc ky can thiét 1a xac dinh co ché vong phan hoi dé
bat hoic tat cac mirc GA & giai doan nay mam va giai doan ting trudng sau nay.



Axit salicylic (SA) 1a mét hop chat phenolic thlet yeu giup cai thién hé thong phong thu
va tang truong cua thuc vat dudi ap luc cua mudi bang cach tich liy chat thim thau va hé
théng chong oxy hoa nang cao (Filgueiras va cs, 2019; Dawood va cs, 2022). SA ciing
tao diéu kién thuan loi cho qua trinh ¢ dinh dam va cac mdi quan hé cong sinh cua vi
sinh vat dé ting cuong qué trinh quang hop va ning suat trong diéu kién thiéu mudi
(Ahanger va cs, 2019). SA hoat dong theo liéu lugng va cac cdy dot bién sncl, sid2 va
nprl-5 nhay cam véi mudi (Xu va cs, 2010; Jayakannan va cs, 2015). Viéc &p dung SA
ngoai sinh da tao ra su tich liy proline thong qua kich hoat P5CS va lién quan dén céc
gen MYB trong viéc duy tri mic ABA cao hon dé bao vé thiét hai do &c ché mudi gay ra
(Zheng va cs, 2018). Diéu tha vi 1a SA 1am giam qua trinh peroxy hoa lipid va tuong tac
v6i GA va ABA noi sinh dé diéu chinh can biang Na*/K* nham ting cuong kha ning chiu
man (Liu va cs, 2022b). Da c6 bao c&o rang ngudn cung cip SA ngoai sinh gip cai thién
kha nang chiu man, ting truong va nang suit ¢ dau twong. SA di ting cuong RWC,
osmolytes, tich liy protein, chat chéng oxy hda enzyme va khdng enzyme (APX) va can
bang ndi moi ion dé ting cuong kha ndng chiu man ¢ dau twong (Nigam va cs, 2022). SA
cling diéu hoa qué trinh can bang noi mdi Na*/K* cua té bao thong qua cac kénh ion qua
trung gian SA dé ting cudong kha ning chiu man va tuong tac vai cac hormone thyuc vat
khac nhu Cytokinin va GA (Liu va cs, 2019c¢).

Bién di tw nhién vé kha ning chdng chiu min é ciy dau twong

Trong qué trinh thuan héa, chon loc nhan tao da lam mét di cc locus di truyen phan ng
VGi stress quan trong trong cdy du tuong trong. Mot sy khéc biét dang ké ton tai giira
dau tuong trong va dau tuong dai doi Voi phan wng man. Sy da dang alen va alen c6 loi
c6 thé duge dua vao dau twong thuan hoa dé cai thién kha nang chiu man. Do do, viéc
xac dinh cac alen tu nhién kiém soét kha nang chiu man co tiém nang 1on dé cai thién
ning suit dau twong thdng qua cai tién di truyen Gan day, Glyma03932900
(GMCHX1/GMSALT3) dugc xac dinh la chat van chuyén ion natri méi trong choi non va
¢6 lién quan dén kha nang chiu man (Guan va cs, 2014; Qi va cs, 2014). GsCLC-c2 ép
CI- du thira vao cac khdng bao cua té bao ré dé cai thién kha nang chiu man (Wei va cs,
2016). Mot nghién ctru trén toan bo bo gen gan day da xac dinh dugc 34 gidng dau tuong
dai chiu man. Viéc chén/xéa 7-bp (InDel) trong trinh tu khoi dau cua GSERD15B (early
responsive to dehydration 15B — phan tng sém véi sy mat nude 15B) diéu chinh su khéc
biét vé kha niang chiu man & mam dau trong. GSERD15B chira mién PAM2 dé tuong tac
Vvéi cac protein lién két poly (A) (PAB). Viéc x6a 7-bp gay ra sy diéu chinh ting cua
GsERD15B, hai gen GmPAB va cé4c gen lién quan dén cang thang khac nhau, bao gom
GmABI1, GmABI2, GmCAT4, GmbZIP1, GmP5CS, GmPIP1:6, GmSOS1 va GmMYB84
dé dap Gng Véi cing théng do mubi. Su bién déi tu nhién trong chat kich thich
GSERD15B va sy biéu hién qua mic cia GSERD15B di lam ting tin hiéu ABA, ham
luong proline, peroxidase catalase, phan tng khir nudc va van chuyén cation dé ting
cuong kha nang chiu man ¢ déu twong (Jin va cs, 2021b). Cac bién thé tu nhién ciing
dugc xac dinh d6i véi cac gen cua yéu to phién ma ho lien két véi yéu té phan ang voi
yéu té mat nuéc (DREB) trong dau twong trong. Gan day, GWAS di xac dinh duoc 103
gen DREB bang cach két hop véi giai trinh tu RNA va di truyén quan thé cia cac giéng
dau tuong dai, gidng dia phuong va gidng trong trot. DREB3a da trai qua qué trinh chon
loc nhan tao, nhung alen DREB3b (DREB3b39Del) gop phan vao kha ning chiu man &
dau twong (Hou va cs, 2022). Bién di ty nhién viing gen khoi dong ciing gop phan tao nén
kha nang chéng chiu man & cay dau twong. Vi du, bon kiéu don boi khoi dau cua yéu to
sdc nhiét loai B HSFB2b da dugc xac dinh, yéu t nay da ac ché GmNAC2 dé cai thién su



tich lity flavonoid bang cach kich hoat cac gen cua con dudng sinh tong hop flavonoid dé
tang cudng kha niang chiu man. Promoter haplotype II di dwgc chon trong qué trinh thuan
hoa sém hon so véi haplotype 111 va c6 tan suat phan phdi thap (Bian va cs, 2020b).
Tuong tur, GWAS dua trén SNP da giap xac dinh vi tri gen Glyma03g32900 trén Chr 3
dwa trén ba d4u hiéu SNP quan trong la Salt-20, Salt14056 va Salt11655, c6 méi tuong
quan cao Véi cc ddc diém lién quan dén mudi. Ngoai ra, mot locus nho mai trén Chr 8
cling duoc dyu doan vé kha nang chiu man ¢ dau tuong (Do va Cs, 2019Db). Nhing két qua
nay goi y rang céc bién thé tu nhién ton tai trong nguon gen dau twong rat da dang, co thé
duoc khai thac dé chdng chiu man.

Nang cao kha niing chéng chju min ciaa ciy diu twong bing phwong phap QTL-
omics

Chon gidng cd su hd tro cua chi thi (MAB) la mot phuong phap hiéu qua dé phét trién
glong du twong chiu man. MAB gilp nam bét cac bién thé tu nhién trong cac vung
nhiém sic thé, duoc goi 1a QTL. Cac QTL chinh dong gop vao kha nang chiu man rat
quan trong d6i vai chon tao giong. MAB sir dung cac marker DNA lién két véi cac QTL
cu thé giup xac dinh kiéu gen vai cac alen mong muén (Abbas va cs, 2022; Zhang va cs,
2015b). Gan day, MAB da gitup xac dinh mot QTL qST-8 chinh lién quan dén kha ning
chiu min duoc lién két chat ch& voi marker Sat 162 va duoc phat hién trén Chr 8 bang
cach st dung quan thé gom 184 dong lai tai t6 hop (RIL). Tuong ty nhu vay, GWAS di
xac dinh mot s6 SNP trong cting mot viing di truyén trén Chr 8, ¢6 lién quan dang ké dén
kha nang chiu man. Mot gen tng cir vién Glyma.08g102000 (GmCDF1) thudc ho chat hd
trg khuéch tan cation (CDF) da duoc xac dinh & khu vuc nady. GmCDF1 anh hudng dén
ty & K*/Na* va diéu chinh tiéu cuc kha ning chong chiu min bang cach diéu chinh sy
biéu hién ciia hai gen lién quan dén can bang noi méi ion, GmNHX1 va GmSOS1, & ré to
chuyén gen (Zhang va cs, 2019a). Tuong tw nhu vay, mot nghién ctru khic xéac dinh cac
locus chinh lién quan dén mum trén Ky tu 3 va Ky ty 13 bang cach st dung quan thé lap
ban d6 gom 132 ho F2 ¢6 ngudn gdc tir Williams 82 (man cam véi mudi) va Fiskeby 1
(chiu man). Vao Chr 3, ba gen dugc xac dinh dua trén cac marker da hinh, Salt-20,
Salt14056 va Salt11655, va c6 lién quan dang ké véi kiéu hinh chiu man (Do va cs,
2018). Tuong ty nhu vay, bang cach sir dung quan thé RIL ¢ ngudn goc tir gidng chiu
man (Jidou 12) va man cam véi mudi (Ji NF 58) da xac dinh dugc mot QTL chiu man
chinh, bén canh cac marker SSR GMABAB va Barcsoyssr_03_1421 trén Chr 3, c6 thé
hitu ich trong marker-hd tro chon gidng dau tuong chiu man (Shi va cs, 2018b). Mot
qUan thé 1ap ban d6 hau dué tir sy lai tao giita giong Cheongja 3 man cam véi mudi va
gidng dia phuong chiu man, 1T162669, da duoc phan tich vé kha nang chiu man cua cac
QTL. Hai locus chinh mai, gST6, trén Chr 6 va gST10 trén Chr 10, va tdm gen ung cu
vién lién quan dén phosphoenolpyruvate carboxylase va mot yéu té phan tng ethylene
kiém soat doc tinh ion va sinh 1y hoc khi phan ing véi mudi da duoc xac dinh (Cho va
cs, 2021 ). Mot quan the lap ban dd F23, dugc sir dung dé lap ban do QTL, co ngum gée
tir NY36-87 va hai giéng dau tuong Zhonghuang39 va Peking man cam véi mudi. Mot
locus chiu min trén Chr 3 va Chr 18 chira cAc gen GmSALT3 va GmSALT18 dugc ddng
phan ly véi locus chiu man di duoc xac dinh bang cach sir dung cac chi thi SSR lap lai
trinh tu don glan va Chlen lugc 1ap ban do phan tich tach biét sb luong Ion (BSA).
Nghién ctu nay cung cap vat liéu di truyén va cac locus méi dé nhan giong dau tuong
chiu man (Guo va cs, 2021).



Tién trinh phién mé ciia dau twong dwéi ap lwc cia mudi

Phan tich phién ma Ia mot cach tiép can manh mé dé kham phé qua trinh ti 14p trinh biéu
hién gen trén toan bo gen dé d6i pho véi stress do mudi. Su biéu hién va chirc ning cua
cac gen kiém soat sinh 1y va trao d6i chat phai duoc thay d6i dé cay trong cé thé chiu
dung va phuc hdi khi bi han min. Gan day, dudi &p luc caa mudi, phan tich RNA-seq da
xéac dinh dugc 15.997 va 15.494 DEG trong la va ré dau twong. Phan tich lam giau DEGs
d3 chia cac con duong phan tir thanh cic qua trinh lién quan dén thich ung khac nhau
duéi ap luc cia mudi. Cac mo-dun DEG duoc 1am giau tir 14 ¢6 lién quan dén axit amin,
chuyén hoa protein, ¢6 dinh carbon, qua trinh quang hop, phytohormone va chuyén héa
nito so' cap. Nguoc lai, cac md-dun DEG lam giau tir ré 1a qua trinh chuyén héa tinh bot
va sucrose, sinh tong hop phenylpropanoid, thanh té bao va thanh phan mang té bao, loai
bo cac loai oxy phan tng (ROS) (Liu va cs, 2019a). Tuong tu, mot phan tich phién ma
khac cho thdy 1.235 DEG duéi tac dong cua mum Trong tong s6 116 TF, 17 thudc vé
cac ho MYB. Phan tich chirc niang cho thiy rang GmMYB46 luu tra trong nhan, duoc
diéu chinh ting boi mudi va mannitol, dong thoi tang cuong kha nang chiu man bang
cach biéu hien GmMYB46 qua muc léch vi tri & cAy Arabidopsis. Mic di, GmMYB46 da
nang cap su biéu hién cua cac gen phan tng véi stress do mudi (P5CS1, SOD, POD va
NCED3), nhung co ché thyc té van con mo hd & cay dau twong va cay Arabidopsis (Liu
va cs, 2021c). Phan tich phién ma cua gidng chiu min “Qi Huang No.34” (QH34) va
gidng man cam voi man “Dong Nong No.50” (DN50) déa xac dinh dugc 17.477 gen phan
ng v&i man. Trong sé nay, 6644 14 DEG giira hai giéng dau tuong. Cac DEG nay dugc
lam giau theo cac con duong phan ung véi cac tc ché khac nhau nhu sinh tong hop
phenylpropanoid, truyén tin hiéu phytohormone, con duong protein kinase duqc kich
hoat bang mitogen, chuyén hoa ribosome va khir oxy héa, co thé dong vai tro quan trong
trong viéc phan ung véi stress do mudi (Hu va cs, 2022). Ho so biéu hién bang diém cua
mot loai man cam véi han han (C08) va mot loai chiu dung (Conquista) sau 4 gid bi uc
ché do mudi da xac dinh duoc 1.400 DEG. Trong s d6, 647 da dugc gay ra va 753 bj tao
ap luc. Cac DEG nay da duoc lam giau trong céc 16 trinh truyén tin hiéu ABA, BR, sinh
tong hop ethylene, sira chita DNA va qua trinh dich ma plastid (Cadavid va cs, 2020b).
Phan tich phién ma cua quan thé 1ap ban d¢6 RA-452 x Osage, cing véi hai dong Fa:s Vi
cac dong chiu mian va man cam véi tong s 2374, 998, 1.746 va 630 DEG trong mét thir
nghiém chudi thai gian, twong ing ¢ 0, 6, 12 va 24 gid. Nghién ctu nay da xac dinh 13
DEG phé bién; sau mac DEG duoc diéu chinh ting va bay mic duoc diéu chinh giam
trong dong chiu man. Nghién ctru nay di bao cao cac gen tiém ning quan trong lién quan
dén kha ning chiu man nhu Glyma.02G228100, Glyma.03G226000, Glyma.03G031000,
Glyma.03G031400, Glyma.04G180300, Glyma.04G180400, Glyma.059204600,
Glyma.08G189600, Glyma.13G042200, va Glyma.17G173200 trong dong dau tuong
chiu man (Zeng va cs, 2019).

Vai tro cia hé chuyén héa trong kha ning chong chiu stress do min cia diu twong

Céc chat chuyén hoa la cac hop chat co trong lugng phan tir thap dugc tao ra trong thuc
vat. Cac chat chuyén hoa nay da dugc chitng minh 1a hop chat phong thi chdng lai cac
cang thang sinh hoc va phi sinh hoc & thuc vat. Trong qua trinh tién héa caa ching, thuc
vat tong hop cac chat chuyén héa moi va khoang 200.000 chat chuyén hoa chuyén biét
duoc tao ra boi thyuc vat (Sugiyama, 2019). Uc ché man dan dén e ché tham thau va thay
d6i trang thai trao d6i chit trong ddu twong. Gan day, mot nghién ciu vé proteomics da
xéc dinh cac phosphoprotein phan (ng véi tc ché do mudi trong dau twong. Sau khi xtr Iy
muodi, trong tong sé 4.698 phosphopeptide, 412 duoc diéu chinh ting dang ké. Protein



GmMYB173 duogc phosphoryl hda mot cach khac biét o serine 59 khi xir Iy bang mudi va
dong vai tro 1a chat nén cho casein kinase-11. Phosphoryl héa cac vi tri lién két MYB
trong trinh khai dong caa GmCHS5 (flavonoid synthase gene - gen tong hop flavonoid)
tao diéu kién thuan loi cho lién két GmMYB173. Phan tich chuyén hoa cua chalcone va
flavonoid duoc x(c tic GmCHS5 cho thdy 24 flavonoid trong s6 6.745 chéat chuyén hoa
dugc diéu chinh ting dang ké khi x& ly mudi. Sy biéu hién qua mac cua
GmMYB173S59D va GmCHS5 dan dén su tich tu cyaniding-3-arabinoside clorua thudc
flavonoid vong B dihydroxy (mét chit chdng oxy hoa) 1am ting kha ning chiu man cua
dau twong. Do d6, qua trinh phosphoryl hoa qua trung gian Gng suat mudi cua
GmMMYB173 da lam ting ai lyc gan két caa nd véi chat kich thich GmCHS5. Do d6, mé-
dun GMMYB173-GmCHS5 di goép phan tich lily flavonoid vong B dihydroxy va ting
cudng kha niang chiu man cua dau tuong (Pi va cs, 2018). Hb so trao dbi chit cua cay dau
tuong tiét 16 rang chu trinh TCA va chuyén hoéa axit amin d3 gdp phan vao phan {ng
man. Cac giéng ddu twong c6 kha ning hap thy nito cao hon, ty I& ddng hoa cao hon,
hoat dong cua chu trinh TCA nhanh hon va tich liiy nhiéu axit amin hon dé phan ang véi
stress man t6t hon. Cac vi khuan dat duoc tiét ra tir Rhizospheric nhanh chéng lam suy
giam cac chat chuyén hoa dé 1am trung gian truyén thong sinh hoc. Céc chat chuyén héa
isoflavone va strigolactone gitip phét trién méi quan hé cong sinh gitta rhizobia va nam ré
arbuscular va ré dau twong (Massalha va cs, 2017; Mishra va cs, 2022). Nhitng mi quan
hé cong sinh nay ciing giup cai thi¢n kha nang chiu man cuia cay déau tuong.

Chire ning b gen phan wng véi mudi trong diu twong va cong nghé chuyén gen

O thuc vat, viéc xac nhan chirc ning gen 1a can thiét dé xac dinh vai trd cua mot gen cu
thé d6i voi kha ning chiu man & dau twong. Do cau tric bo gen cia cay dau twong rat
phtc tap, trong hai thap ky qua, tién trinh bién d6i gen cua cay dau twong van con cham
va khéng hiéu qua. Do dé, viéc xac nhan gen chiic nang chii yéu duoc thuc hién & cay
Arabidopsis hoac biéu hién thoang qua ¢ ré to dau tuong (Bang 2). Mot sb giao thirc bién
d6i gen dau twong da dugc phat trién vai ty Ié thanh cong thay d6i, chang han nhu 13
mam chua truang thanh, hypocotyls, mé phan sinh chdi, phdi, mau cay nia hat va nat 14
mam (Zhang va cs, 2022b). Chuyén d6i ndt 14 mam (CN) qua trung gian Agrobacterium
ctia dau twong c6 hiéu suat chuyén doi trung binh 1a 3,8 —8,7% (Li va cs, 2017). Gan day,
mot s nghién cau bao cao higu suét chuyén doi trung binh ciia dju tuong 1én t6i 18,7%
nhung van thap hon so voi lGa va ngd (Pareddy va cs, 2020; Zhang va cs, 2022b). Nhleu
yéu té cing nhau anh huong den hiéu qua chuyén d6i dau twong, bao gom giong, nong do
moi trudng Agrobacterium, nong d6 hormone, thoi gian canh tac cua mau cay va kha
ning tai sinh ctia mau cay (Li va cs, 2017). So vdi chon gidng thong thuong, phuong
phap chuyén gen c6 nhicu wu diem, bao gom thoi gian ngan, chinh sira by gen myc tiéu
va cai thién tinh trang (Hinh 7). Vi dy, neu cac phuong phap chuyen gen duoc két hop
Vi chon gidng tdc do, thi quy trinh tao nguon gen wu th tién tién s& manh m& hon va sin
sang cho canh tac quy mé Ion (Hussain va cs, 2023).

Bang 2. TOm tat xac nhan chirc ning cuia cac gen lién quan dén mubi trong Pau twong

Gen Bién ddi gen Chtrc nang Quy dinh Nhén xét Tham khao
ROS Down
Antioxidant UP
GmDREB2 UP
GmLecRIk Déu tuong GGmrl?IE EIZ%O Bi Chiu man Zhang va cs, 2022¢
GmLAMP1 UP
GMGH3.6 Down
GmPU88 Down
GmVO0Z1G Dau tuong Antioxidant UP Chiu man Li va cs, 2020




RWC UP
Root UP
POD UP
GsPRX9 Pau tuong SOD UP Chiu man Jinvacs, 2019
Glutathione UP
Enzymes activity UP
GMCIPK21-GmCBLA4 Pau twong RS DOMD_| Chiuman | Livacs,2022a
Osmolyte UP
GmPKS4 Piu tuong ROS Down Chiuman | Ketehouli va cs, 2021
Stress gene UP
ABA UP
GmSINL BmiCED3s Piu tuong iooost DS‘;,"” Chju min Li va cs, 2019¢
Yield UP
Germination UP
GMNACO085 Péu tuong Antioxidant up Chiuman | Hoang va cs, 2021
Proline UP
Dehydrins genes UP
Osmotic Down
GmMYB118 Piu tuong Oxidizing Down Chiu man Du va cs, 2018
Stress genes UP
GMDHN15 UP
GmGST1 UP
GmbZIP2 Dau tuong GMMYB48 UP Chiu man Yang va cs, 2020
GmWDA40 UP
GmLEA UP
GMWRKY12 Down
GmbZIP15 Piu tuong GmABF1 Down Chiu man Zhanag va cs, 2020a
SAHH1 UP
GmTLP8 Piu tuong Stress genes UP Chiu man Xu va cs, 2022b
Leaf curling Down
Wilting Down
MDA Down
A H202 Down L .
GmDUF4228 Dau tuong Chiu man Leng va cs, 2021
O2- Down
RWC UP
Proline UP
Chlorophyll UP
Chlorophyll UP
GmPI-PLCT Péu tuong Oz DOWn | piuman | Chen vacs, 2021
H202 Down
NOX Down
Proline UP
H202 Down
GmC2-48 Pau tuong 0, Down Down Chiu man Sun va cs, 2021b
MDA Down Down
Stress-genes UP
Membrane
Down
damage
GmCDPK3 Piu tuong MDA Down Chiu man Wang va cs, 2019
Proline UP
Chlorophyll UP
Proline UP
GMCBPG0A-1 Diu twong E'Iz‘;tkra"éfe Down | Chiuman |  Yuvacs, 2021
MDA Down
GmMYang(;Sl';"SGF”' Péu tuong giﬁ’;‘:;;ﬁ’l‘ 8;’ Chiuman | Bianvacs, 2020a
Proline UP
POD UP
CAT UP
MDA Down
GmTIFY10e/g Dau tuong ABA UP Chiu man Liu va cs, 2022a
GmSnRK2 UP
GmCAT1 UP
GmPP2C UP
GmPOD UP
GMTGAL7 Arabidopsis va dau tuong Ch'&rgpAhy" DLCJ)\lljvn Chiu man Li va cs, 2019a




Proline UP
Proline UpP
Chlorophyll UP
MDA Down Down
GmDREB1B;1 UP
GmSAP16 Pau twong GmRD22 UP UP Chiu man Zhang va cs, 2019b
GmDREB2 UP
GmNCED3 UP
GmNHX1 UP
GmSO0S1 UP UP
JA UP UP
Chlorophyll UP
GmFAD3A Pau tuong RWC UP Chiu man Singh va cs, 2022
Proline upP
GmMWRKY54 UP
DREB1A UP
DREB2A UP
AREB1 UP
GmNAC109 Arabidopsis éggg’ AZ\ BE Chiu man Yang va cs, 2019
COR15A UP
AIR3 Down
ARF2 Down
Proline UP
GMEF4 Dau tuong HZ0, Down Chiu min Gao va cs, 2019
(073 Down
MDA Down
GmGRAS37 Déu tuong Salt genes upP Chiu man Wang va cs, 2020b
GmDREB-like UP
GmMYB84 UP
GmCrRLK1L20 Dau tuong G%n\;\/GRSP-(r\l(iO BE Chiu man Wang va cs, 2021b
GmNAC29 UP
GmZIP78 UP
GMPP2A-B-71 Péu twong Stregs(jg;”es D‘;\';n Chiuman | Xiong vacs, 2021
GmDREB6 Déu tuong GPT(;?;S BE Chiu man Nguyen va cs, 2019
Na*/K* ratio UP
GmNACO06 Pau tuong GmUBC2 UP Chiu man Li va cs, 2021
GmHKT1 UP
Pau tuong va lonic L N
GsCLC-c2 Arabido pgsis homeostasis UP Chiu man Liu va cs, 2021b
Stress genes UP
GmMTGAL3 Arabidopsis va dau tuong K* UP Chiu man Ke va cs, 2022
Ca® UP
| ey | oo |
GmMYB68 Piu tuong Photosythetic Up Chiu man He va cs, 2020b
Yield UP
GmNAC UP
GmSIN1 UP UP
GmELF3 Pau turong GmWRKY12 UP Chiu man Cheng va cs, 2020
GmWRKY27 UP
GmMWRKY54 UP
GMWRKY12 Pau tuong Phr/IOI'D'Re D‘(‘)’fvn Chiu man Shi va cs, 2018a
Proline UP
ROS Down
WRKY13 UP
GmANK114 Dau twong NAC11 UP Chiu min Zhao va cs, 2020
MYB84 UP
DREB2A UP
bZIP44 UP
AtABF3 Pau tuong g};ﬁg;ﬁgﬁ DS"F‘,’” Chiu min Kim va cs, 2018
MYC2 Down
WRKY6 Down
AtARA6 bau tuong WRKY86 Down Chiu man Hong va cs, 2022
Inositol UP

oxygenase




Stomatal damage UP Nhiém

GmZIP19 Arabidopsis < He va cs, 2020a
Stress gene Down man
Germination UP
. . Root length UP L L
GmG6PD7 Avrabidopsis ABA Down Chiu man Jin va cs, 2021a
ROS Down
GsMYB15 Avrabidopsis Salt genes UP Chiu man Shen va cs, 2018
. . Na* Down L 5
GmNHX1 Arabidopsis K INa" ratio Up Chiu man Sun va cs, 2019b
. . K*/Na* ratio UP L .
G,AKT1 Arabidopsis Antioxidants Up Chiu man Feng va cs, 2021a

Hinh 7. Phuong phap tiép can di truyén
truyén thong va hién dai dé phét trién cay
dau tuong chiu man. Ung dung hé thong
chon giéng thong thuong, chon gidng
chuyén gen va chinh sia bd gen
(CRISPR/Cas) dé phat trién nguon gen dau
/ = tuong chiu n_%fln. Céac p_hufO'ng phap tiép can

MaocoulW |y Gere  CRISPRCEs W g ”t‘ {mmeesi  cOng nghé sinh hoc hién dai rat manh mé
Eer i _ﬁ" - " =% - c6 thé tao ra ngudn gen dap ng véi cang
” thang trong mot thoi 'gian ngan so Vi cac
phuong phap chon giéng thong thuong.
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Sw biéu hién qua mikc ciaa cac gen phan &ng véi mudi trong dau twong

Gan day, phan tich phién ma da xac dinh GmLecRIk (Glyma.07G005700) Ia mot ¢ng cir
vién gen phan ang véi mudi trong dau twong. Su biéu hién qua mtc caa GmLecRIk trong
ré to anh huong tich cuc dén kha niang chdng chiu min cha yéu théng qua hoat dong
chéng oxy hoa va ting cuong kha niang thu hoi ROS & dau twong. Hon nita, GmLecRIk
cai thién kha ning chiu man bang cach diéu chinh ting GmDREB2, GmERF3 va
GMbHLH30 ciing nhu diéu hoa giam GmLAMP1, GmGH3.6 va GmPUBS cuia déu tuong
(Zhang va cs, 2022c). Cac yéu to phién ma ngon tay kém (VOZ) cho thay biéu hién khéc
biét trong diéu kién mat nuéc, SA va mudi. Sy biéu hién qua mac cia GmVOZ1G trong
ré to dau tuong anh hudng tich cuc dén kha ning chiu han va min bang cach cai thién
chat chdng oxy hda va duy tri RWC cao hon. Trong khi cdy dau twong GmVOZ1G loai
bo can thiep RNA (RNAI) rat nhay cam véi diéu kién han han va man (Li va cs, 2020).
Diéu ché gen chéng oxy héa co tac dong tich cuc dén tinh chdng chiu man cua ciy dau
tuong. Su biéu hién vuot troi cua gen peroxidase GSPRX9 trong dau twong dai da cai
thién cac dic diém hinh thai nhu trong luong ré twoi, chiéu dai ré so cap, hoat dong cua
cac enzyme POD, SOD va glutathione, tir do cai thién kha nang chiu man (Jin va cs,
2019). Cac kinase protein tuong tac véi protein gidng nhu Calcineurin B (CIPK) c¢6 lién
quan dén su thich nghi cua thuc vét véi cac cang thang phi sinh hoc. Sy biéu hién qua
mac hodc loai bo GmCIPK21 trong ré to dau tuong dan dén ting hodc giam kha nang
chiu mén twong ing. Hon nita, GMCIPK21 twong tac vat ly véi GmCBL4 dé loai bo ROS
do mudi gay ra va cai thién phan ing ABA dé cai thién kha ning chiu man (Li va cs,
2022a). Tuong ty, mot gen CIPK khac (GmPKS4) duoc diéu chinh ting trong diéu kién
kiém, mudi-kiém, kho han hoic ABA va duoc dinh vi trong nhan va té bao chat ¢ dau
tuong. Viéc biéu hién qua mic GmPKS4 trong cay Arabidopsis va ré to cta cdy dau
tuong gitp ting cuong tich liy osmolyte, loai bé ROS va diéu hoa gen lién quan dén
stress do mudi (Ketehouli va cs, 2021). Sy biéu hién qua mac cua SALT INDUCED
NAC1 (GmSIN1) thudc cac yeu t6 phién ma NAM/ATAF1/2/CUC2 (NAC) di thiic day su
phét trién cua ré, ting ning suat va kha ning chiu man & dau tuong. RNAi dau tuong cho



GmSIN1 c6 tac dung nguoc lai. Hon nira, mot hé théng chuyén tiép ngudn cap di liu
tich cuc cho phép truyén tin hiéu mudi nhanh chéng théng qua cac gen ma héa GmSIN1,
9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase (GmNCED3s) tham gia vao qué trinh tong hop ABA
va tuong dong B (GmRbohBs) lién quan dén qua trinh tao ra ROS cho phép can bang noi
mdi nhanh chéng cua Tin hiéu ABA va ROS vé kha ning chiu man (Li va cs, 2019c).
Duéi ap luc cua mudi, cdy dau twong chuyén gen biéu hién qua mic GmNACO085 cho
thdy ty I& nay mam tét hon do hoat déng cao hon cua cac enzym chéng oxy hda va kich
hoat cé4c gen proline va dehydrin phan &ng véi e ché chinh (Hoang va cs, 2021). Su biéu
hién vuot troi cia GmMYB118 trong ré to dau twong da cai thién kha nang chiu han va
man. Trong khi c4c cay bi loai bo qua trung gian CRISPR cho thay kha niang chiu han va
chiu man giam. GmMYB118 cai thién kha ning chiu han va chiu man bang cach diéu
chinh cac chat tham thau va oxy héa, dong thoi thuc day sy biéu hién cua cac gen lién
quan dén cing thang (Du va cs, 2018). Tuong tu nhu vay, su biéu hién qua muc cua
GmbZIP2 da cai thién kha niang khang han va man caa cay trong thong qua viéc ting
cudng biéu hién cua cac gen phan tng véi Gc ché, bao gdom GmDHN15, GmGST1,
GmMYB48, GmWD40 va GmLEA ¢ dau tuong (Yang va cs, 2020). Hon nita, mot s6 TF
la yéu t6 diéu chinh tiéu cuc kha ning chiu man cua dau twong. Vi du, su biéu hién qué
muc cia GmbZIP15 gay ra hién trgng man cam véi tc ché do mudi & dau twong chi yéu
thong qua cac tac dong rc ché doi véi cac gen phan wng véi Gc ché lién quan dén ca con
duong phu thuéc ABA va khdng phu thuoc ABA. GmbZIP15 diéu chinh tiéu cuc
GMWRKY12 va GmABF1 va diéu chinh tich cuc biéu hién GmSAHH1 dé ddi pho véi
cang thang phi sinh hoc (Zhang va cs, 2020a).

Sy biéu hién qua mic cia GmTLPS (Protein gidng Tubby 8) da cai thién kha niang chong
chiu han va min, trong khi viéc loai b6 GmTLP8-RNAI lai thuc day tinh man cam véi
stress & dau twong (Xu va cs, 2022b). Dudi ap lec cua man, su biéu hién qua mac cua
Mién chitc nang chua biét 4228-70 (Domain of unknown function 4228-70 — DUF4228)
trong dau twong lam giam xodn 14, héo MDA, H20, va 0% va ting ham lugng RWC,
proline va chat diép luc dé ting cuong kha niang chiu man (Leng va cs, 2021).
Phospholipase C (PLC) thuy phén phospholipid va ¢6 lién quan dén ¢ ché o thyc vat.
dau twong biéu hién vuot troi GmPI-PLC7 thé hién kha nang chiu han va man, trong khi
cac dong GmPI-PLC7-RNAI biéu hién céac kiéu hinh man cam (Chen va cs, 2021). Céac
protein chira mién C2 cua dau twong GmC2-58, GmC2-88 va GmC2-148 phan ng Vi
cac phuong phap diéu tri bang mudi, han han va ABA. Cay dau tuong chuyen gen
GmC2-148 duy tri ham lugng proline cao hon, H,0,, 0% va MDA thap hon, dong thoi
tang biéu hién cta cac gen phan &ng voi cang théng, gitip tang cuong kha nang chiu han
va chiu man ¢ cay dau tuong (Sun va cs, 2021b). Kinase protein phu thudc canxi
(Calcium-dependent protein kinases — CDPK) phan tng voi nhiéu loai cang thang phi
sinh hoc. Sy biéu hién vuot mac cia GmMCDPK3 di cai thién kha nang chiu han va min
s0 v6i GMCDPK3-RNAI bang céch giam ton thuong mang té bao, MDA va tich liiy ham
lugng proline (Pro) va chét diép luc cao hon trong dau trong (Wang va cs, 2019a).
Calmodulin-binding protein 60 (CBP60) nam trong mang té bao va duoc gay ra boi han
han va man. R& 16ng dau twong biéu hién vuot troi GmCBPB0A-1 1am ting ham lugng
proline, giam ro ri chat dién giai va MDA, ¢ kha ning ting cuong kha nang chiu han va
chiu man, so véi dau twong GMCBPG0A-1-RNAI (Yu va cs, 2021). MYB loai R2R3 mai
(GmMMYB81) dugc tich lity mot cach khéc biét trong qua trinh phat trién phdi, han hén,
mubi va lanh & dau trong. GmMYB81 tuong tac véi chat didu hoa wc ché phi sinh hoc
GmSGF14l va cling nhau tac dong dén kha nang chéng chiu wc ché phi sinh hoc cua cay
dau twong va co thé la gen &ng cir vién cho sy phét trién kha niang chong chiu man khi



hat nay mam (Bian va cs, 2020a). Sy biéu hién qua mac cua cac gen GmTIFY10e va
GmTIFY10g da cai thién kha ning chdng chiu min bing cach ting hoat dong PRO, POD
va CAT va giam ham luong MDA, trai nguoC v6i cdc cdy GmTIFY10e-GmTIFY10g-
RNAI biéu hién tinh man cam véi tc ché do man ¢ dau twong. Phén tich sdu hon cho thay
GmTIFY10e va GmTIFY10g diéu chinh mtc do phién ma cua cac gen lién quan dén
duong dan tin hiéu ABA, Chéng han nhu GmSnRK2, GmMYC2, GmCAT1, GmPP2C va
GmPOD (Liu va cs, 2022a). GmTGA17, biéu hién dugc gy ra boi ca ap lec vé mudi va
han héan, 1a mot protein cuc bo trong hat nhan. Sy biéu hién qua mac cia GmTGAL7
trong cay Arabidopsis va cay dau twong da tang cuong kha nang chiu han va chiu man.
Tuy nhién, ciy dau twong GmMTGA17-RNAI thé hién tinh man cam vai han han va man.
GMTGAL7-OE d cai thién cac thdng sé sinh 1y nhu ham luong chat diép luc va proline
va giam ham lugng MDA trong cay dau tuong so vai cdy RNAI (Li va cs, 2019a). Tuong
tu nhu vay, mién ngon tay kém A20/AN1 chtra gen GmSAP16 cua cac protein lién quan
dén cang thang (stress-associated proteins — SAPs) dugc xac dinh 1a yéu té diéu hoa moi
d6i véi cang thang thiéu nudc, mudi va axit abscisic (ABA). Su biéu hién qua muc cua
GMSAP16 di ting cudong kha ning chiu han va man bang cach thay do6i proline va chat
diégp luc va lam giam ham luwong MDA so véi cdy dau twong GmSAPL16-RNAI.
GmMSAP16-OE va GmSAP16-RNAI ciing stra doi biéu hién ciia cac gen lién quan dén cing
théng, bao gém GmDREB1B;1, GmRD22, GmDREB2, GmNCED3, GmNHX1 va
GmSOS1 (Zhang va cs, 2019b). Cac enzym khir bdo hoa axit béo (FAD) gay ra su khur
bdo hoa cua axit béo bang céach tao ra céac lién két d6i va diéu chinh tinh luu dong cua
mang dé dap tng véi cac ap luc phi sinh hoc. Tuong tu nhu vay, sy biéu hién qua muc
ciia Omega-3 Fatty Acid Desaturase trong dau tuong cho thay su tich lily cao hon vé ham
luong JA, ham luong chat diép luc, RWC, ham luong proline va biéu hién cao hon cua
GMWRKY54 50 Véi cac ciy duoc phan loai baing GmFAD3 va cho thiy kha ning chiu han
va man (Singh va cs, 2022).

Tuong ty nhu vay, sy biéu hién qua mac caa GmNAC109, mot thé twong dong cua
AtAF1 trong cdy Arabidopsis, da tang cuong kha nang chiu han va chiu man.
GMNAC109-OE da kich hoat sy biéu hién cua cac gen marker cing thang nhu DREB1A,
DREB2A, AREB1, AREB2, RD29A va COR15A trong cdy Arabidopsis chuyén gen. Céc
gen phan ng v6i ABA 14 ABI1 (ABA INSENSITIVE 1) va ABI5 ciing duoc tao ra, gay
ra hién twong man cam vaoi ABA ¢ cay Arabidopsis chuyén gen. Tuy nhién, GmNAC109
khong thé tao ra biéu hién gen sinh tong hop ABA NCED3 (NINE-CIS-
EPOXYCAROTENOID DIOXYGENASE 3) va ham lugng ABA ndi sinh. Tuy nhién,
GMNAC109-OE da lam ting dang ké biéu hién cua AIR3 (AUXIN-INDUCED IN ROOT
CULTURES 3 — Auxin cam (ng trong ré cay trong nhém 3)) va irc ché biéu hign ARF2
va sy hinh thanh ré bén trong céac dong Arabidopsis chuyén gen (Yang va cs, 2019). H¢
) kéo dai dau tuong la (EFla) bao gdm ba mién cau tric: mot mién lién két GTP va hai
mién lién két oligonucleotide phan ung véi han han va man. Pau twong GMEF4-OE cho
thay kha nang chiu han va min thong qua cac dic diém sinh 1y dugc cai thién va tich liy
proline cao hon ciing nhu H,0,, 0% va MDA thip hon (Gao va cs, 2019). O dau tuong,
GMGRAS37 duoc tao ra dang ké khi xir Iy han han, mudi, ABA va BR. Ciy ddu tuong
GMGRAS37-0OE thé hién kha ning chdng chiu han va man duoc cai thién thdng qua viéc
tang cudng biéu hién cac gen phan (ng voi han va man (Wang va cs, 2020b). Protein
kinase Catharanthus roseus RLK1-like (CrRLK1L) GmCrRLK1L20 phan tng vai han han
va mian. GmCrRLK1L20-OE di cai thién kha ning chiu han va chiu man bang cach kich
hoat cac gen phan ung vai stress GmDREB-like, GmMYB84, GmGST15, GmWRKY40,
GMNAC29 va GmbZIP78 (Wang va cs, 2021b). Protein phosphatase 2A (PP2A) diéu



chinh céc tin hiéu ROS ndi bao va ngoai bao cua thuc vat. Phan tich chirc nang da ching
minh ring GmPP2A-B-71-OE c6 thé cai thién kha ning chiu han va chiu man bang cach
kich hoat cac gen phan &ng voi cang thang va loai bé ROS ¢ dau twong (Xiong Va cs,
2021). Gen DREBs thudc ho AP2. Sy biéu hién qua mic cuia GmDREBS trong gidng dau
trong DT84 di lam ting murc d6 biéu hién caa gen GmP5CS va s tich liy proline. Sau
d6, cay dau twong chuyén gen thé hién ty 1& séng sot cao hon khi xir ly bang &p lec man
(Nguyen va cs, 2019). Sy biéu hién qua mac cia GmNACO06 (Glyma.06g21020.1) gay ra
s tich tu proline va glycine betaine va 1am giam ROS khi bi tc ché do mudi. GmNACO06-
OE diéu chinh ty I¢ Na*/K* bang cach kich hoat chat van chuyén GmUBC2 va GmHKT1
dé duy tri can bang noi moi ion va cai thién kha nang chiu man cua dau twong (Li Va cs,
2021a). Gen GsCLC-c2 va gen khai dau cua nd dugc kich hoat dé ddi pho véi tinh trang
stress do mudi. O cay Arabidopsis hoic cay dau tuong dai biéu hién qua mac GsCLC-c2,
hién tuong giam sinh truéng do mudi gay ra di duogc cai thién rd rét thong qua cac dic
diém sinh 1y duoc cai thién so véi cay dau tuong dai GSCLC-c2-RNAI. GsCLC-c2 quy
dinh can bang noi moi anion trong cay Arabidopsis va cdy dau twong chuyén gen bi stress
do mian, do d6 tao ra kha ning chéng chiu man duoc ting cuong (Liu va cs, 2021b).
GmTGAL13 gay ra su biéu hién cua cac gen phan @ng véi tc ché va su hap thu K* va Ca?*,
do d6 diéu chinh can bang noi méi ion trong té bao (Ke va cs, 2022). MYB-TF lién quan
dén sy phat trién cia thuc vat, qua trinh trao d6i chat thir cap va phan &ng véi tc ché phi
sinh hoc. GmMYB68-OE cho thay kha ning chiu man va kiém théng qua diéu chinh tham
thau va téc do quang hop, ddng thoi cai thién ning suat so véi GmMYB68-RNAI va WT
(He va cs, 2020b). Ho F-box diéu hoa phan tng mudi va co vai tro phat trién & dau
tuong. {t nhat 12 gen F-box phan @ng véi mudi da dugc xac dinh trong dau twong (Jia va
cs, 2017b). Gen EARLY FLOWERING 3 (ELF3) di trc ché cac con dudng phan &ng véi
rc ché do mubi dé tang cuong kha ning chiu man. O dau twong, alen J 1a mot ortholog
cua AtELF3 Arabidopsis. Dot bién loai bo cua alen J kéo dai dang ké su truong thanh va
tang nang suat dau twong; tuy nhién, 1am giam kha nang chiu man. Sy biéu hién qua muc
cua alen J lam ting kha niang chiu man bang cach diéu chinh tich cuc su biéu hién cua
cac gen phan ¢ng véi stress do man ¢ ha luu, bao gom GmMNAC, GmSIN1 va
GmMWRKY12, GmWRKY27, GmWRKY54 ¢ dau twong (Cheng va cs, 2020). GmWRKY12-
OE tang cuong kha nang chiu han va man thong qua tang ham lugng proline (Pro) va
giam MDA cuta dau tuong chuyen gen (Shi va cs, 2018a). Cac protein 13p lai ankyrin
(Ankyrin repeat — ANK) c6 nhiéu vai trd trong su phat trién cuaa thuc vat va cac ap luc
moi truong. Pau twong GMANK114 thuoc phan ho ANK-RF chira mién RING finger
(RF). GmANK114-OE di cai thién ty 16 nay mam cua cay Arabidopsis va ty 18 sbng sot
ctia cay dau tuong trong diéu kién xtr Iy han va man.

GMANK114-OFE di kich hoat qué trinh phién ma cia cac gen lién quan dén cing thang
phi sinh hoc WRKY13, NAC11, DREB2, MYB84 va bZIP44, trong diéu kién han héan va
man & ciy dau tuong (Zhao va cs, 2020). Cay dau twong chuyén gen 6n dinh véi cay
Arabidopsis AtABF3 biéu hién léch vi tri cho thay kha ning chdng chiu min ding ké
bang cach bao vé téc do rod ri ion va duy tri ham luong chat diép luc cao hon (Kim va cs,
2018). Su biéu hién léch vi tri cia AtARAG trong dau twong Shen Nong 9 (SN9) diéu
chinh cac phtrc hop SNARE trong con duong van chuyén tui, co thé tryc tiép ting cuong
kha nang chiu man. O dau tuong chuyén gen, MYC2, WRKY6 va WRKY86 bj diéu hoa
qua muc trong khi bdn gen inositol oxygenase dugc tao ra sau khi xu ly mudi ¢ dau
tuong chuyén gen (Hong va cs, 2022). Biéu hién qua muc léch vi tri cua GmbZIP19 trong
cay Arabidopsis lam tang tinh man cam voi mudi va han han bang cach phéa hay khi
khong va anh huong dén biéu hién gen lién quan dén cing thang. GmbZIP19 1a mot chat



diéu chinh tiéu cuc kha ning chdng chiu man va khd han (He va cs, 2020a). Su biéu hién
cua Cytosolic Glucose-6-phosphate dehydrogenase (G6PD hoac G6PDH) va GmG6PD7
duoc tao ra bang cach xu Iy NaCl trong dau tuong. Su biéu hién qua mac cia GmG6PD7
trong cay Arabidopsis da lam ting ty 16 nay mam cua hat, chiéu dai ré so cip va lam giam
rd rét ndbng d6 ROS trong cdy chuyén gen. GmG6PD7 anh hudng dén muc do
glutathione, NADPH va ABA va kich hoat hé théng xéc thdi ROS dé ting kha ning chiu
man & cdy Arabidopsis. Thir nghiém bd sung cho thdy GmG6PD7 c6 thé giai ctu hat
gidng va kiéu hinh ré caa dot bién té bao Arabidopsis G6PD dot bién (Atg6pd5 va
Atg6pd6) dudi ap luc ciia mudi (Jin va cs, 2021a). GsMYB15 tir dau twong dai la R2R3-
MYB TF dién hinh chaa nhiéu nguyén té cis lién quan dén tng suat va nam trong nhan.
Cay Arabidopsis, biéu hién qua miac GsMYB15, cho thay kha nang chiu man va nang cao
stre dé& khang ddi véi au trung H. armigera. GsMYB15 quy dinh cac gen lién quan dén
kha ning phong vé va tuc ché do man cua cdy chuyén gen (Shen va cs, 2018). Hon nira,
sy biéu hién léch vi tri caa GmNHX1 da cai thién hinh thai va tao ra nhiéu 14 hinh hoa thi
hon & cay Arabidopsis trong diéu kién &c ché do man so véi cay dai. GmNHX1 lam ting
van chuyén Na* Ién 14 va gay giam hap thu Na+ & ré. Do d6, GmNHX1 duy tri ty 1¢
K*/Na* cao hon trong diéu kién stress do man (Sun va cs, 2019b).

Ghép néi thay thé va kha ning chiju tc ché min ciia diu twong

Cac su kién néi xen ké cd thé tao ra nhiéu mARN truéng thanh tir mot gen do bo qua
exon, luu gitr intron va AS cua cac vi tri 5’ hoac 3’ (Ding va cs, 2014; Laloum va cs,
2018). Cac su kién AS c6 thé thay ddi ciu tric protein, chirc ning trao d6i chat va vj tri té
bao cuia gen. Picu thi vi la cac bién thé AS cd thé canh tranh véi ban phién ma gen binh
thuong, do d6 tang cuong kha nang can thi€p chirc nang protein, h¢ phién ma, tinh da
dang cua hé protein va kha ning chiu dung cing thang (Wani va cs, 2020). Mot nghién
clru gan day da phat hién ra rang cac gen phan tng véi cang thang phi sinh hoc d& bi AS
hon (Yang va cs, 2022). Uc ché do muébi thiic day qua trinh ndi gen thay thé, lya chon vi
tri n6i 5’ va 3’ gidi thiéu cac codon két thiic som (PTC) trong 49% tat ca cac gen chua
intron, do d6 tao ra nhiéu ban phién ma tir cing mot alen (Ding va cs, 2014 ). Vi du, ¢
dau tuong, (rc ché do mudi da tao ra cac bién thé ACYL-COA-INDING PROTEIN (ACBP)
thong qua AS, khdng thé tuong tac vai lipoxygenase (LOX). Sy biéu hién qua mic cua
c4c bién thé ACBP AS diéu chinh mét cach khac biét su biéu hién caa hoat dong LOX,
qué trinh peroxy hoa lipid va kha nang chiu man ¢ dau tuong va cay Arabidopsis (Lung
va cs, 2022). Dudi ap luc cua mudi, phytohormone ABA tich ty trong ré cay va duoc van
chuyén dén 1a dé diéu chinh khi khong hoac tranh mat nuéc. ABA ciing kiém soat su
phat trlen cua cay va cai thién kha nang chong chiu man thong qua cac sy kién AS cua
c4c yéu to phién ma, kinase protein va Ccac yeu t6 nbi khac nhau. ABA tao ra AS chu yeu
bang cach ting s6 lugng cé&c vi tri ghép ndi doc déo hoic bang cach tuyén dung cac yéu
t56 ghép ndi khac nhau. ABA wc ché phosphatase PP2C va kich hoat kinase protein
SnRK2 dé tang cuong tin hiéu ABA. AS caa gen HAB1 (mot chat diéu hoa &m tinh cua
SnRK2) duoc diéu hoa boi ABA théng qua viéc luu giit intron va do d6 bao vé su ic ché
cua kinase protein SNRK2 dé phan ang véi e ché do mudi theo cach phy thudc vao ABA
(Wang va cs, 2015b; Laloum va cs, 2018). Bang ching nay chi ra raing AS diéu chinh céc
phan ung véi tc ché do man bang cach diéu chinh cac con dudng phu thuéc vao ABA va
khong phu thudc vao ABA, xéac dinh 16p diéu tiét méi trong kha nang chdng chiu véi tc
ché do man cua thuc vat. Tuy nhién, néi mRNA 1a mét qua trinh thiét yéu cua té bao; do
do, sé& rat thi vi khi xac dinh cac thanh phan diéu hoa chuyén tin hiéu thanh qué trinh néi
pre-mRNA dudi ap luc caa mudi va cach chiing c6 thé hitu ich cho su phat trién té bao



mam chiu man. Cac nghién cau gan day da bao cao rang dé doi pho véi tinh trang uc ché
do mudi, AS cua yéu té ni gidu serine/arginine (SR) 45 da tao ra hai bién thé SR45.1 va
SR45.2. SR45.1 dugc phat hién 1a phan @ng véi tc ché do mudi va giai ctu kiéu hinh
man cam véi mudi (Hinh 8). Hon nira, ting SR45a-CBP20-CBP80 (protein lién két 20)
lam trung gian cho qua trinh ghép néi cua cac gen phan @ng vai e ché do mudi bang
cach lién quan dén qua trinh phé bién va tong hop (Kong va cs, 2014; Albagami va cs,
2019; Li va cs, 2021b). Do d6, nhitng nghién ciru ndy cho thay rang con duong SR45-
CBP20-CBP80 1a mot yéu tb diéu chinh quan trong trong qué trinh ghép ndi pre-mRNA
dé ddi pho vai e ché do mudi (Wang va cs, 2023).

Ne) R Hinh 8. Vai trd cia ghép ndi thay thé
() @) ®.6© (AS) dbi véi kha niang chiu man.
Trong diéu kién han ché vé mudi, AS
cua SR45a tao ra hai bién thé SR45a-
1a va SR45a-1b. Céc bién thé AS nay
tuong tac véi CBP20 va CBP80 dé tao
X thanh mot ting quy dinh diéu chinh su

ghép noi thay thé cua cac gen phan
g véi ic ché do mudi. SR45a-1a va
SR45a-1b quy dinh kha nang chiu
man theo cach phu thudc vao isoform.
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Cytoplasm

Sira doi biéu sinh va ky @c biéu sinh ciia ddu twong bi nhiém man

Thyc vat tuy thiéu hé than kinh nhung thong minh; thuc vat ghi nhé, luya chon va dua ra
quyét dinh dé toi wu héa tai nguyén cua chung va ting cudng thé luc dé doi phd vai cac
cang thang phi sinh hoc. Thyc vat ké thira thdng tin nay cho (cac) thé hé tiép theo thong
qua cac stra doi biéu sinh dé thich ¢ng hiéu qua hon véi bién d6i khi hau (Gallusci va cs,
2022). Bo nhé thuc vat chi dua trén cac mang ludi té bao, phan tir va sinh hoa nhu ky Gc
trao ddi chat, di truyén va biéu sinh. Mot sé tac nhan biéu sinh, chang han nhu protein
hodc RNA, xac dinh phan ung biéu sinh cua thuc vat ddi véi cac cang thang thdng qua
stra ddi histone, methyl hoa DNA, phosphoryl héa, phd bién hoa va cau tric nhidm sic
thé, tir d6 diéu chinh biéu hién gen (Hinh 9). Vi du, qué trinh acetyl hoa histone qua trung
gian GmMNFYA cua tiéu don vi hat nhan Y di cai thién kha nang chiu min bang céch tao
ra cac gen phan &ng véi mudi. GmMNFYA tuong tac véi GmFVE. GmFVE hoat dong véi
histone deacetylase GmHDA13 d¢ wc ché phién ma bang cach giam acetyl hda H3K9 tai
locus dich. GmNFYA ciing canh tranh véi GmHDA13 dé tuong tac véi GmFVE. Su canh
tranh nay da dan dén viéc kich hoat va duy tri qua trinh acetyl hoa histone dé ting cuong
biéu hién gen phan tng véi mudi va tao ra kha nang chiu man & dau twong (Lu Va cs,
2021). Tuong ty nhu vy, qua trinh methyl héa DNA dong moét vai tro quan trong trong
cac phan @ng voéi stress phi sinh hoc. Sy biéu hién qua trung gian &p luc mudi cua
GmMYB84 phu thugc vao qua trinh methyl héa DNA (Hinh 9). GmMYB84-OE da cai
thién cac dic diém cua cdy trong nhu ty 18 nay mam, hoat tinh cia enzym tham thau va
chat chéng oxy hoa ciling nhu mirc d6 K* dudi ap luc ciia do man. Phan tich cia EMSA
cho thay GmMYB84 lién két vat ly véi trinh tu diéu hoa cis cia GmAKTL. Do d6, qua
trinh methyl héa DNA diéu chinh biéu hién GmMYB84 va giup ting cudng kha ning
chéng chiu man cia dau twong (Zhang va cs, 2020b). Con dudng ubiquitin/proteasome
cling dong mot vai trd quan trong trong su phét trién va kha ning chiu man ciua dau
tuong. Vi du, su biéu hién qua mic cua SENESCENCE-SUPPRESSED PROTEIN
PHOSPHATASE (SSPP) di wc ché nghiém trong sy phét trién binh thuong caa thyuc vat



nhung lai cai thién kha nang chiu man cua thuc vat théng qua qua trinh nhat rac ROS. Du
lwong dau cudi N 1-14 caa ACS7 diéu chinh tiéu cuc su tich liy protein SSPP thong qua
con dudng ubiquitin/proteasome trong diéu Kién ting truong binh thuong. Tuy nhién, su
phan huy protein SSPP qua trung gian ACS7 da bi tic ché boi cac tin hiéu lao hoa cua
mubi va 14 thong qua con dudng ubiquitin/proteasome, cung cap mét chién luoc hiéu qua
dé chon gidng dau twong chiu man (You va cs, 2022). Tuong tu nhu vay, cac diém stra
d6i histone rat quan trong ddi vai tri nhé biéu sinh dudi ap lec cia d6 min ¢ dau tuong.
Cay gidng dau twong duoc mdi thé hién mot canh quan phién ma khéc véi cay dau tuong
khong dugc mdi, cho thay mét s6 loai ky wc biéu sinh. Viéc mdi tao ra sy thay déi trong
cac diém histone, dimethylation histone 3 lysine 4 (H3K4me2), H3K4me3 va acetyl hoa
histone 3 lysine 9 (H3K9ac) da phdi hop thay d6i phan wng vai e ché do mudi thong qua
diéu chinh can bang noi mdi ion, thanh té bao va mang luéi phién mi lién quan dén
phong thi. Cac chét wrc ché hoa hoc khac c6 thé 1am thay d6i trang thai acetyl hoa histone
va goi ra cac phan ang phién ma giéng nhu mdi & cay con khéng maoi. Nhirng phét hién
nay di khang dinh tam quan trong cua céc diém histone trong qua trinh diéu hoa sau
phién ma va phat trién phan tng méi dbi véi tc ché do mudi ¢ dau tuong (Yung Va cs,
2022). Uc ché do mubi 1am thay dbi biéu hién cua gen va diém &c ché biéu sinh, sy lang
dong histone H3 lysine 27 trimethylation (H3K27me3) trong dau tuong (Hinh 9). Nghién
ctru ChlP-seq toan bo b gen di xac dinh rang sy bat hoat cua cac gen dudi ap luc cua
mubi ¢ twong quan chit ché voi qua trinh methyl hoa histone, ving khai dong hoic qua
trinh methyl héa viing m& héa H3K27me3. Su diéu chinh chét nhiém sic dong théng qua
céc bo diéu chinh histone hoat dong nhur céc cong tac bat tit dé Gmg phé véi e ché do
man & dau tuong (Sun va cs, 2019a). Nhiing sy kién biéu sinh nay kiém soat su biéu hién
cua Cac gen phan ung voi stress, tat ca ching c6 thé diéu chinh tri nhg phan tng Véi
stress do mudi chuyén thé hé ¢ cay dau tuong.
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Hinh 9. Vai tro cua biéu sinh va tln hleu ngucc dong trong kha nang chiu man cua dau tuong.
Bién ddi biéu sinh lam thay doi bdi canh phién ma cua cac gen phan @ng véi tc ché do man
thong qua qué trinh methyl héa va acetyl hoa. Nhing thay d6i nay ciing 1a mot nguon ky tc biéu
sinh gidp cay song sot dudi tiét muc gdy cang thang. Tln hiéu ngugc dong gitra cac co quan khac
nhau nhu lyc lap va nhan gidp can bang noi moi mubi va kich hoat cac con duong phan ang voéi
cang thang khac nhau dé giam tac dong ciia mudi trong Déau twong.

Vai tro cia miRNA trong kha niang chiu man cia dau twong

Gen microRNA c6 lién quan dén cac phan mg cang thang khac nhau & dau tuong. Céac
mo-dun Gma-miR169c-yéu t6 hat nhan Y-A (NF-YA) thé hién trong cac mé khac nhau
va phan @ng véi polyetylen glycol (PEG), mudi cao, &rc ché lanh va axit abscisic (ABA)
trong dau twong. Gma-miR169c¢ thyc hién vai tro diéu hoa tiéu cuc bang cach e ché cac
gen muc tiéu caa no va sira doi cac phan ung sinh 1y khac nhau ciing nhu cic gen phan



ung véi cang thang AtCOR15A, AtRD29A, AtRD22 va AtGSTU25 ¢ cay Arabidopsis (Yu
va cs, 2019). Su biéu hién cia miRNA ciing duoc diéu chinh vé mat di truyén thdng qua
quéa trinh khir hoat tinh caa Histone gay ra su &c ché va 1am im lang cua miRNA hoic
gen muc tiéu. Gan day, mot thu vién RNA seq nho di xac dinh duoc 17 miRNA va 31
gen muc tiéu gia dinh dué6i &p luc cua mudi & dau twrong. Cac muc tiéu tiém ning cua
miR482bd-5p 1a HEC1 va BAK1, thé hién cac mau biéu thic nguoc lai. Phan tich khir
axetyl histone cua miR482bd-5p cho thdy quy dinh biéu sinh va gen muc tiéu HEC1
dugc diéu chinh ting khi xir Iy bang mubi SAHA & dau twong (Cadavid va cs, 2020a).
Bang 3 cho thiy cdc mé-dun gen dich miRNA trong phan ¢ng véi tc ché do min da
dugc xac nhan vé mat chire ning ¢ cdy dau twong hoac cay Arabidopsis (Sun va cs, 2015;
Li va cs, 2016; Pan va cs, 2016; Sahito va cs, 2017; Yu va cs, 2023).

Bang 3. Danh sach cac miRNA dau tuong chiu man.

MiRNA Gen muc tiéu | Bién ddigen | Nhan xét Tham khao
GmmiR172a | SSACI bau tuong Chiu man Pan va cs, 2016
GmmiR172c | Glyma01g39520 | Arabidopsis | Chiu man Li vacs, 2016
GmmiR172c | NNC1 bau tuong Chiu man Sahito va cs, 2017
GmmiR169¢c | NF-YA Arabidopsis | Chiu man Yu va cs, 2019
GmmiR482 | HECI bau tuong Chiu man | Cadavid va cs, 2020a

GmmiR4368b | FBX193 bau tuong Chiu man Yu vacs, 2023
GmmIiR399 | PHO2 Pau twong | Nhiém man Sun va cs, 2015

SSACI: Salt suppressed AP2 domain-containing - Chiza mien AP2 bj izc ché mudi
NNNC1: Nodule number control 1 — Kiém soat s¢ lirong nét san

NF-YA: Nuclear factor-Y — Yéu té hat nhan

FBX193: F-box gene — Gen F-box

Chinh sira gen dé cai thién kha niing chiu min cia diu twong

Chinh sira bo gen dua trén CRISPR/Cas 1a mét cach tiép can hiéu qua dé cai thién cac
dic diém ndng hoc, bao gém kha ning chdng chiu &p luc & cay trong ma khdng ton chi
phi thich nghi (Zhang va cs, 2021). Chinh stra gen chinh xac da trd thanh mét céng cu
thong thuong khdng thé thiéu doi véi cac nghién ciu vé chirc ning gen cia ciy dau
twong (Hinh 7). Cac hé théng CRISPR/Cas da dugc sir dung rong rii dé xac nhan méoi
quan hé gen-tinh trang ¢ dau twrong, chang han nhu quang hop, nang suit, chat luong hat,
kha nang chéng chiu stress sinh hoc va phi sinh hoc (Bao va cs, 2019; Do va cs, 2019a).
Chang han, cac chat uc ché phién md do ABA (ABA-induced transcription repressors —
AITR) gy ra dugc bao ton trong thuc vat hat kin, diéu chinh tin hiéu ABA va dugc dinh
vi trong nhan. Xu Iy ABA lam tiang biéu hién cia GmAITR va CRISPR/Cas9 da chinh
stra cac dot bién kép gmaitr36 kép va gmaitr23456 khdng chira Cas9 cho thiy do nhay
cia ABA va thé hién kha nang chiu man ¢ giai doan nay mam cua hat va cay con trong
cac thi nghiém trong phong thi nghiém va dong ruong (Wang va cs, 2021a). O dau tuong,
sw phan huy qua trung gian CRISPR/Cas cua GmSK2-8 gay ra su man cam véi mudi
trong qua trinh hinh thanh nét san. Trong khi d6, viéc xda 2-bp Gmnsplb-1 gy ra dot
bién dich chuyén khung hinh va thuc vat mang dot bién 1am giam sé luong nét san duoc
tao ra so véi WT (He va cs, 2021). Mot h¢ théng vecto CRISPR/Cas9 hiéu qua dé chinh
stra bo gen ghép kénh c6 thé nham muyc tiéu nhiéu vi tri trong moét hoac nhiéu gen can
thiét dé chinh sira (Ma va cs, 2015). Cac dot bién GmMYB118 dugc chinh stra dya trén
CRISPR/Cas9 tich lily it proline va ham lugng chat diép luc hon, ddng thoi cho thiy kha



nang chiu man bi tén hai & dau twong (Du va cs, 2018). Tuong tu, gan ddy, chiic ning
GMNHX5 di dugc xac thuc thong qua dot bién qua trung gian CRISPR/Cas9 & dau
tuong. Cac cay duoc chinh sira thé hién kha ning chiu min kém hon so véi cdy dau
tuong biéu hién qua miac GmNHX5. Khi xtr Iy voi diéu kién han man, thuc vat GmNHX5-
OE thé hién biéu hién cao hon cua gen phan tng véi mudi GmSOS1 va GmSKOR, dong
thoi duy tri ty 16 Na*/K* cao hon, do d6 cai thién kha ning chéng chiu han man cuaa dau
trong (Sun va cs, 2021a). Tuy nhién, céc mo-dun GMNHX5-GmSOS1-GmSKOR can
dugc xac nhan thém bang phan tich di truyen Nhitng phét hién nay da cung cip mot gen
{rng ctr vién tiém niang dé phét trién ngudn gen dau twong chiu min. Tuong tu nhu vy,
qua trinh chinh stra GSSOS1 va GSNSCC qua trung gian CRISPR/Cas9 da dugc thuc hién
va phan @ng cua cac cay dot bién da duoc xac nhan dbi vai tinh trang cang thang do man.
Nguoi ta quan sat thiy rang cac cay dot bién GsSOS1 biéu hién ty 1é Na*/K* thay doi so
Vé6i cac cay dot bién GSNSCC, khéng cho thiy bat ky su khac biét dang ké nao vé ty 18
Na*/K* khi xir ly bang mudi (Niu va cs, 2020). Céac cay duoc chinh stra qua trung gian
CRISPR-Cas9 cho GmNACO06 thé hién sy tich lity proline cam tmg dé giam thiéu cac tac
dong bat loi cua ROS va duy tri ty 18 Na*/K* cao hon cho can bang noi méi ion, do d6 cai
thién kha ning chong chiu stress do man (Li va cs, 2021a). Mic du CRISPR/Cas duoc st
dung mét cach hiéu qua, nhung tinh da boi va tinh khdng hiéu qua cua quy trinh bién doi
¢ déu tuong la mot tro ngai 16n trong viéc xac thuc bd gen chuc ning thong qua
CRISPR/Cas. Pé chinh stra bo gen qua trung gian CRISPR/Cas, cac phuong phap 6n
dinh va ré to tam thoi di dugc phét trién, nhung hiéu qua chinh sira bd gen cua ching
phan 16n khac nhau ¢ céac giéng dau twong khac nhau (Liu va cs, 2019b). So vai chinh
stra co s& goc cua lia bang CRISPR/Cas, cho phép thay thé co so van chua duoc béo céo
trong ddu tuong. Do d0, cac loai hé théng CRISPR/Cas khac nhau sé& cung cap trg gidp
cho viéc xac dinh va mé ta dac tinh chic nang cua gen nhung cling mang lai co hoi cai
tién cay trong (Chen va cs, 2019).

KET LUAN VA KHUYEN NGHI TRONG TUONG LAI

San xuat dau tuong bi anh huong nghiém trong trong dat bi nhiém man va kiém. Céc tac
dong tong hop cua mubi va kiém gay hai nhiéu hon va da trd thanh méi quan tdm hang
dau ddi véi san xuat dau turong. Dau tuong thuc hién mot loat cac thay d6i dé thich ung
vé6i diéu kién wc ché do mudi, vi du, kich hoat cac chat van chuyén mang cho can bang
noi mdi Na*/K*, dong Ca?*, hé théng phong thi chéng oxy hoa, diéu chinh tham thau va
dieu hoa noi tiét to dé giam thiéu hogc loai bo ion gay chét. Su phoi hop tich cuc gitra cac
bao quan khac nhau cua té bao thdng qua tin hi¢u nguoc dong ciing t6 ra hiru ich trong
viéc d6i pho voi cac dleu Kién cing thang do mudi. Phét trién cac gidng dau tuong chiu
man maoi véi nang suat 6n dinh va cao hon trong mdi truong khong thuan loi c6 thé cung
cap ngUOn cung bén virng. Su da dang di truyén rong l6n va sy san ¢6 cua bo gen dau
tuong chit luong cao gitip xac dinh cac md-dun/cong tac di truyen phan tng véi uc ché
do mdn, mang Iudi phan tir va QTL. Nhitng m6-dun/cong tac di truyén tuyét voi nay co
thé dugc khai thac thong qua cac phuong phap chuyén gen hozc nhan giéng dé phat trién
cay dau tuong chéng chiu man nham cai thién téc do ting truéng va nang suit trong diéu
kién bat loi. Tong quan nay khong chi lam phong phi thém hiéu blet cua chling ta vé tac
dong cua wc ché do man ddi véi cay dau tuong ma con cung cap cac co ché di truyén
dong vai tro chdng chiu tc ché do min & ciy dau twong. Mic du viéc diéu tra cac phan
g véi e ché do mubi va cac co ché phan tir da duoc xac dinh rd rang trong céc loai
ngil coc, dac biét 1a ¢ cay laa va cdy ngd, nhung van con mot chang dudng dai phia trudc



d6i véi cay dau twong. Vi du, quy dinh vé cac cdng tic phan tir da xac dinh ddi véi biéu
hién gen va tang tin hiéu c6 thé diéu chinh cac chat van chuyén Na*/K* va su phdi hop
chinh x&c giita ching van chua duoc 1am séng to. Tuy nhién, kién thuc hién tai cua ching
t6i chi gidi han & cac chat van chuyén cd vai tro can bang noi méi Na*/K*. bé dbi pho
Vé6i stress do mudi, mot sd chat van chuyén cation thay doi biéu hién cua ching; tuy
nhién, vai trd sinh hoc cua ching van con khé nim bit trong dau twong. Ciing khong 13 1a
cac chat van chuyén mudi hoic céc chat phan van chuyén duoc giai thich ¢ day ciling ¢6
thé gép phan vao hiéu suat ndng hoc cua cay tréng. Cac con duong phan tir dugc diéu
chinh bsi GmMAKT1, GmCHXs va CIPKs, cudc trao d6i chéo cua chang véi
phytohormone sé& gilp hiéu rd hon vé co ché phan tng vai tc ché do mudi ¢ dau tuong.
Qua trinh thuan hoa da din dén viéc mat di cac locus di truyen phan (ng véi ¢ ché muoi
quan trong trong cdy dau tuong dugc trong. Mic du c6 su khéc biét dang ké giira dau
tuong trong va dau tuong dai d6i v6i phan tng man. Su da dang alen va alen c6 lgi coa
dau tuong dai ¢ thé duoc dua vao dau twong thuan hoa dé cai thién kha nang chiu man.
Sy phuc tap cua bo gen dau twong va viéc thiéu cac phuong phap bién doi gen hiéu qua
lam cho hiéu biét vé kha ning chdng chiu tc ché cua dau tuong trd nén phuc tap hon.
Cudi cing, viéc t6i wu hoa cac cach thuc chuyén doi gen dé nghién cau chuyén sau veé
mang ludi phan tir va di truyén ngwoc dong bang cac cong cu phén t tién tién s& gidp
lam sang to va hiéu co ché chiu man cua déu tuong. Bién d6i biéu sinh cua cac gen phan
g véi mudi théng qua ghep néi thay thé clng gop phan vao su phuc tap cua viéc hiéu
cac co ché chiu dung cang thang. Do d6, mdi bién thé ghép néi can dugc xac minh ¢ dau
tuong thong qua k¥ thuat di truyén. Ap dung cac nguyén tac chon giéng téc do vai cac
phuong phap chon giéng cay trong hiéu qua khac, nhu k¥ thuat di truyén, tao kiéu gen
bang cach giai trinh ty va chon loc bd gen, c6 thé ddy nhanh qua trinh cai thién kha ning
Chéng chiu man cua dau tuong. Trong tuong lai, viéc cdi thién va tich hop hon nita mot
s6 phuong phap omics, chang han nhu RNA-omics nho, phién md, proteomic, chuyén
hoa, ion omics va ky thuat di truyen c6 thé dam bao phat trién cac giéng dau tuong co
kha nang chiu min cao trong diéu kién nhiém man.
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