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　 　 ２０００ 年ꎬ 第一个模式高等植物拟南芥的全基

因组序列信息发表[１]ꎬ 此后ꎬ 植物基因组相关研

究如雨后春笋层出不穷ꎮ 植物基因组测序的重要性

不言而喻ꎬ 通过测序ꎬ 我们就像获得了植物生长发

育、 繁殖、 适应性的“说明书”ꎮ 浩瀚的基因组数

据能够提升生物学研究的广度和深度[２]ꎬ 为学者

研究植物重要性状(如果实品质、 抗性水平、 开花

时间等)提供了有力工具[３－７]ꎬ 还可据此推测基因

组演变的框架[８－１１]ꎬ 大大提升了科学家研究物种

进化等问题及准确联系表型与变异的能力ꎮ 随着测
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序技术日新月异的发展ꎬ 测序速度和质量不断提

升ꎬ 测序成本大幅降低[１２ꎬ １３]ꎬ 陆续公布的植物基

因组序列不仅有助于挖掘植物中丰富的基因遗传资

源[１４ꎬ １５]ꎬ 促进对关键农艺性状候选基因的深入探

索和分子标记的开发[１６]ꎬ 同时也为植物进化研究

提供了数据基础[１７－１９]ꎬ 已经成为作物育种改良的

重要资源和工具ꎮ
本文回顾了植物参考基因组的从头测序工作ꎬ

收集了 ２０００－２０２０ 年的相关测序进展ꎬ 讨论了历

年测序植物基因组的文章数量变化、 测序基因组大

小、 测序物种的系统关系等内容ꎬ 有利于研究人员

选择相关测序技术和把控未来基因组研究趋势ꎮ

１　 植物基因组测序进展概况

截至 ２０２０ 年底ꎬ 已有 ９１７ 篇文章报道了植物

全基因组精细图和草图的绘制ꎬ 涉及 ８４３ 个不同

的物种(图 １)ꎮ ２０００ 年 Ｎａｔｕｒｅ 上发表了模式植物

拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)的测序

工作[１]ꎬ 正式揭开了植物基因组测序的序幕ꎮ 这

项艰巨的任务由多个实验室合作完成ꎬ 是植物基因

组学研究的一个里程碑ꎬ 极大地激发和加速了植物

基因组研究[２０]ꎮ 两年后ꎬ 基因组比拟南芥大 ３ 倍

多的禾本科植物水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｓｓｐ. ｉｎｄｉｃａ)
作为第一个单子叶模式作物被测序并发表[２１]ꎮ 一

个是没有经过人工选择的野生植物ꎬ 另一个是长期

受到选择的栽培植物ꎬ 这两者基因组测序的完成ꎬ
给生物学家们的研究带来了新的可能性ꎮ

测序技术的不断发展与进步推动着植物基因组

测序数量的快速增长和规模的不断扩大ꎮ 最初拟南

芥[１]、 水稻 [２１]和单细胞绿藻(Ｏｓｔｒｅｏｃｏｃｃｕｓ ｔａｕ￣
ｒｉ) [２２]等物种的全基因组测序和组装利用的是第一

代 ＤＮＡ 测序技术ꎬ 主要为桑格(Ｓａｎｇｅｒ)等提出的

双脱氧链终止法[２３]ꎮ 但受限于 Ｓａｎｇｅｒ 测序技术

时间长、 成本高、 通量低等缺点ꎬ 植物基因组测序

的进展缓慢ꎮ 第二代测序技术原理多为边合成边测

序ꎬ 与第一代技术相比通量大大提高ꎮ ２００５ 年

４５４ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ 公司基于焦磷酸测序[２４] 推出了

第一台二代测序系统 Ｇｅｎｏｍｅ Ｓｅｑｕｅｎｃｅｒ ２０ Ｓｙｓ￣
ｔｅｍꎬ 随后其它测序平台也陆续推出ꎬ 包括世界上

广泛采用的 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司的 ＨｉＳｅｑ 和 ＮｏｖａＳｅｑ 系

列ꎮ 第二代测序技术的高通量、 低成本以及在基因

组组装中相对成熟的算法ꎬ 使得植物全基因组测序

迎来了爆发式增长[２５－２７]ꎮ 然而某些复杂基因组具

有较高的重复序列和杂合率ꎬ 仅用二代测序的短

读长( ｒｅａｄｓ)进行基因组拼接会产生较高的错误

率ꎬ 尤其是在高重复序列区域ꎮ 因此第三代测序

技术应运而生ꎬ 特别是由美国 Ｐａｃｉｆｉｃ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ
(ＰａｃＢｉｏ)公司开发的 ＳＭＲＴ(ｓｉｎｇｌｅ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｒｅａｌ￣
ｔｉｍｅ)和英国 Ｏｘｆｏｒｄ Ｎａｎｏｐｏｒｅ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ 的纳米

孔(ｎａｎｏｐｏｒｅ)测序技术实现了长读长和单分子测

序ꎬ 大大降低了基因组拼接的难度ꎮ ＳＭＲＴ 测序采

用荧光标记的脱氧核苷酸(ｄＮＴＰ)和零模波导孔技

术( ｚｅｒｏ￣ｍｏｄｅ ｗａｖｅｇｕｉｄｅｓꎬ ＺＭＷ) 对单个 ＤＮＡ
分子进行测序ꎬ 平均读长在 １５ ｋｂ[２８]ꎬ 但其测序准

确率仅为 ８７􀆰５％ꎮ ２０１９ 年ꎬ ＰａｃＢｉｏ 更新了其平台ꎬ
使用环形一致性测序(ｃｉｒｃｕｌａｒ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｓｅｑｕｅｎ￣
ｃｉｎｇꎬ ＣＣＳ)模式生成高精度的读序(ｈｉｇｈ ｆｉｄｅｌｉｔｙ
ｒｅａｄｓꎬ ＨｉＦｉ) [２９]ꎬ 利用该技术ꎬ 目前已有包括马铃薯
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图 １　 近年来基于不同测序技术发表的植物基因组文章数量
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(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.) [３０]、 紫花苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｓａｔｉｖａ Ｌ.) [３１]、 野苹果(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ ｃｖ. Ｇａ￣
ｌａ) [３２]、 紫果西番莲(Ｐａｓｓｉｆｌｏｒａ ｅｄｕｌｉｓ Ｓｉｍｓ.) [３３] 等

在内的 ６ 个物种完成了组装ꎬ 展示出了较高的准确

率和完整性ꎮ 纳米孔测序技术的基本原理是当 ＤＮＡ
或 ＲＮＡ 分子通过纳米孔时ꎬ 由于碱基大小不同ꎬ 引

起孔内电阻变化ꎬ 通过检测这些电信号从而识别碱

基排列ꎬ 平均读长在几十至数百 ｋｂ[３４]ꎮ 这些长读

长的序列可以直接跨过大多数重复序列区域ꎬ 使组

装准确率得到大幅提升[３５]ꎮ 此外ꎬ 近年来一些其

他辅助基因组拼接的技术也陆续出现ꎬ 如高通量染

色体构象捕获技术(Ｈｉ￣Ｃ)ꎬ 不仅可以构建染色体

交互矩阵ꎬ 还能在 Ｓｃａｆｆｏｌｄ 的聚类、 排序、 定向

中起到重要作用[３６]ꎻ 而 ＢｉｏＮａｎｏ 光学图谱技术通

过生成单 ＤＮＡ 分子全基因组限制性内切酶图谱ꎬ
可以增加基因组 Ｓｃａｆｆｏｌｄ 的长度ꎬ 对已拼接的基

因组进行纠错以及检测大片段结构变异等[３７]ꎮ 结

合这些新兴技术ꎬ 可使基因组组装达到染色体水

平ꎬ 且准确性更高ꎬ 提供更多的变异信息ꎬ 能够逐

步解决复杂基因组拼接的需求ꎬ 优化基因组组装ꎮ

２　 已测序植物物种基因组大小分布

基因组的多倍化以及重复序列的积累是植物基

因组扩张的主要机制ꎮ 多倍化对基因组大小有直接

影响ꎬ 即使在没有杂交的情况下ꎬ 也会增强遗传多

样性和基因组动态性ꎬ 为基因的新功能化和亚功能

化提供契机[３８]ꎮ 植物中ꎬ 重复序列是基因组的重

要组成成分ꎬ 已测序植物基因组中重复序列平均含

量约占拼接序列的 ５０％ꎬ 大蒜(Ａｌｌｉｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌ.)
中其含量甚至高达 ９１􀆰３％[３９] (附表 １１) )ꎮ 基因组

上重复序列的动态变化可在多个方面影响植物基因

组进化ꎬ 包括基因组的结构与组成ꎬ 表观遗传效

应ꎬ 以及更微观的调控基因表达等[４０]ꎮ
对 ２０００－ ２０２０ 年测序的植物基因组拼接大小

进行统计ꎬ 发现植物基因组大小跨度很大ꎬ 从极端

性红藻(Ｇａｌｄｉｅｒｉａ ｐｈｌｅｇｒｅａ)的 １１􀆰４ Ｍｂ[４１] 到百合

科重楼属七叶一枝花(Ｐａｒｉｓ ｐｏｌｙｐｈｙｌｌａ ｖａｒ. ｙｕｎ￣
ｎａｎｅｎｓｉｓ)的 ８２􀆰６ Ｇｂ[４２]ꎬ 相差了 ３ 个数量级(图
２: ａ)ꎮ 历年测序植物物种基因组拼接大小基本分

布在 ７００ Ｍｂ － １􀆰５ Ｇｂ 左右ꎮ 基因组在 １０ Ｇｂ 左

右或者更大的植物主要是小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ
Ｌ.) [４３ꎬ ４４] 和 松 ( Ｐｉｎｕｓ ｌａｍｂｅｒｔｉａｎａ Ｄｏｕｇｌ.)、 杉

(Ｐｉｃｅａ ｇｌａｕｃａ ( Ｍｏｅｎｃｈ ) Ｖｏｓｓ ) [４５－４７] 等 林 木ꎮ
２０１０ 年之前ꎬ 除了玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)的拼接基

因组超过 ２ Ｇｂ (２􀆰 ４ Ｇｂ) [４８] 之外ꎬ 其余都小于

７３０ Ｍｂꎬ 反映了当时测序与拼接技术的局限性ꎮ
直到 ２０１２ 年后ꎬ 相对复杂的植物基因组才陆续被

研究ꎬ 测序基因组的大小随着年份变化呈增加趋

势ꎬ 大量重复序列超过 ６０％的基因组也陆续发表ꎬ
这是测序技术发展、 拼接算法提升等原因共同促成

的结果(图 ２: ａꎬ 附表 １１))ꎮ 植物多倍化对其进化

具有重要意义ꎬ 通过遗传物质的加倍可以丰富物种

的多样性ꎬ 增加物种对环境的适应性ꎬ 为植物育种

提供重要材料和资源ꎮ 二倍体物种的基因组相对简

单ꎬ 对拼接算法等要求相对较低ꎮ 在已测序的植物

物种中ꎬ 近 ８０％都是二倍体(图 ２: ｂ)ꎮ 近年来ꎬ
多倍体植物的研究也得到了快速发展ꎬ 尤其是四倍

体(图 ２: ｂ)ꎮ 如ꎬ ２０１８ 年研究人员对野生马铃薯

Ｍ６(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.)进行了测序组装ꎬ 获得

了农艺性状向栽培马铃薯渗入的重要资源[４９]ꎻ ２０２０
年科学家对 ５ 种异源多倍体棉花(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ)进行

了基因组进化分析ꎬ 发现他们通过亚基因组转座子

交换而呈现多样化[５０]ꎻ 此外ꎬ 像油菜 (Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｎａｐｕｓ Ｌ.) [５１ꎬ ５２]、 烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.) [５３]

等作为重要的模式生物ꎬ 其基因组也被多次测序并

广为研究ꎮ

３　 植物基因组测序物种分类和分布

３􀆰 １　 测序植物分类统计

根据植物的用途不同ꎬ 大致可分为大田作物、
花卉、 蔬菜、 林果、 非维管束等类型ꎮ 统计近 ２０
年的测序物种ꎬ 林木果树所占比例最高ꎬ 为 ２８％ꎬ
大田作物为 １８％ꎬ 花卉 ９％ꎬ 蔬菜 ９％ꎬ 藻类等非

维管束植物占 １２％(图 ３: ａ)ꎮ 可以看出ꎬ 尽管作

物基因组研究的相对较早ꎬ 但林木果树的研究发展

更加快速ꎮ 对测序植物类型进行统计分析ꎬ 发现被

子植物占比最高ꎬ 达 ８６％以上ꎬ 其中双子叶植物

是单子叶植物的近 ４ 倍ꎬ 这是因为双子叶植物中作

物、 水果、 种子油料等物种的重要性程度更高[１４]ꎻ
测序最少的是蕨类植物ꎬ 不到 １％ꎻ 此外ꎬ 裸子植

３８６　 第 ６ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 谢玲娟等: 植物基因组测序研究进展

１)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章ꎮ
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ａ: 植物基因组拼接大小分布ꎻ ｂ: 所有植物测序基因组倍性情况ꎮ
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图 ２　 历年测序植物物种基因组大小和倍性统计
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图 ３　 已测序植物物种类型统计
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

物、 藻类植物和苔藓植物分别为 ２􀆰２８％、 ９􀆰３５％和

１􀆰４１％(图 ３: ｂ)ꎮ
３􀆰 ２　 测序植物物种科目分布

在已测序的植物物种中ꎬ 研究数量排前 １０ 的

科是禾本科 (Ｐｏａｃｅａｅ)、 十字花科 (Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅ￣
ａｅ)、 豆科(Ｆａｂａｃｅａｅ)、 蔷薇科(Ｒｏｓａｃｅａｅ)、 茄

科(Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ)、 桃金娘科 (Ｍｙｒｔａｃｅａｅ)、 木犀

科(Ｏｌｅａｃｅａｅ)、 锦葵科 (Ｍａｌｖａｃｅａｅ)、 唇形科

(Ｌａｍｉａｃｅａｅ)、 葫芦科 ( Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｃｅａｅ)、 菊科

(Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ)、 杨柳科(Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ)ꎬ 表 １ 总结

了这 １０ 个科的主要代表物种ꎮ 作为重要模式物

种ꎬ 这些植物的基因组测序是革命性的里程碑事

件ꎬ 大大加速了相关研究进程并拓宽了研究方向ꎮ

例如ꎬ ２０１４ 年研究人员结合高密度小麦 ＳＮＰ 遗传

图谱和二代测序技术绘制了六倍体普通小麦品种

‘中国春’的基因组草图[４３]ꎬ 对小麦亚基因组和小

麦近缘二倍体、 四倍体进行比较基因组学研究发

现ꎬ 亚基因组间序列相似性高ꎬ 结构保守ꎬ 基因丢

失较少ꎮ 但由于小麦谱系的分化ꎬ 在整个基因组中

仍出现了较多基因新增、 丢失和复制的证据ꎮ 此

外ꎬ 将每条染色体分离出来分别测序ꎬ 化整为零的

思路大大避免了同源染色体之间的相互混淆ꎬ 为今

后复杂多倍体基因组研究提供了借鉴[４３]ꎮ 此前ꎬ
Ｇｕｏ 等[５４]对广泛存在的稻田杂草—稗草(Ｅｃｈｉｎｏ￣
ｃｈｌｏａ ｃｒｕｓ￣ｇａｌｌｉ (Ｌ.) Ｐ. Ｂｅａｕｖ.)进行了测序ꎬ 揭

示了稗草与水稻竞争的分子机制ꎬ 并为水稻育种了

４８６ 植 物 科 学 学 报 第 ３９ 卷　
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表 １　 文章数量排名前 １０ 的测序植物基因组科名及代表物种
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｎａｍｅｓ ａｎｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ １０ ｐｌａｎｔ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｂｙ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｒｔｉｃｌｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

文章数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｒｔｉｃｌｅｓ

代表物种
Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

禾本科
Ｐｏａｃｅａｅ １１１

水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)、小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)、大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.)、玉米(Ｚｅａ
ｍａｙｓ Ｌ.)、高粱(Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ ( Ｌ.) Ｍｏｅｎｃｈ)、甘蔗( Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｒｕｍ Ｌ.)、稗草
(Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａ ｃｒｕｓ￣ｇａｌｌｉ ( Ｌ.) Ｐ. Ｂｅａｕｖ.)、 竹子 ( Ｂａｍｂｕｓｏｉｄｅａｅ)、 茭 白 ( Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ
(Ｇｒｉｓｅｂ.) Ｓｔａｐｆ)

十字花
Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ ７０ 拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)、油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)、芥菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ

(Ｌ.) Ｃｚｅｒｎ. ＆ Ｃｏｓｓ.)

豆科
Ｆａｂａｃｅａｅ ５３ 大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ.) Ｍｅｒｒ.)、花生(Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌ.)、紫花苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)

蔷薇科
Ｒｏｓａｃｅａｅ ４０ 蔷薇(Ｒｏｓａ ｓｐ.)、草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ × ａｎａｎａｓｓａ Ｄｕｃｈ.)、苹果(Ｍａｌｕｓ ｐｕｍｉｌａ Ｍｉｌｌ.)、杏(Ａｒｍｅｎｉａ￣

ｃａ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌａｍ.)、桃(Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ Ｌ.)、梨(Ｐｙｒｕｓ ｓｐｐ.)、月季(Ｒｏｓａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｊａｃｑ.)

茄科
Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ ４０ 马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.)、烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.)、番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ

Ｌ.)、辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.)

桃金娘科
Ｍｙｒｔａｃｅａｅ ２７ 巨桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ Ｈｉｌｌ.)、白桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ａｌｂａ Ｒｅｉｎｗ.)、蓝桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｌｏｂｕｌｕｓ

Ｌａｂｉｌｌ.)、稀花桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｐａｕｃｉｆｌｏｒａ Ｓｉｅｂ.ｅｘ Ｓｐｒｅｎｇ)

木犀科
Ｏｌｅａｃｅａｅ ２６ 油橄榄(Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ ｓｓｐ.ａｆｒｉｃａｎａ)、桂花(Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｌｏｕｒ.)、白蜡树

(Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｒｏｘｂ.)

锦葵科
Ｍａｌｖａｃｅａｅ ２２ 棉花(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｓｐｐ.)、可可(Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ Ｌ.)、榴莲(Ｄｕｒｉｏ ｚｉｂｅｔｈｉｎｕｓ Ｍｕｒｒ.)

唇形科
Ｌａｍｉａｃｅａｅ １７ 薰衣草(Ｌａｖａｎｄｕｌａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｍｉｌｌ.)、薄荷(Ｍｅｎｔｈａ ｈａｐｌｏｃａｌｙｘ Ｂｒｉｑ.)、一串红(Ｓａｌｖｉａ ｓｐｌｅｎ￣

ｄｅｎｓ Ｋｅｒ￣Ｇａｗｌｅｒ)

葫芦科
Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｃｅａｅ １７

南瓜(Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｍｏｓｃｈａｔａ Ｄｕｃｈｅｓｎｅ)、冬瓜(Ｂｅｎｉｎｃａｓａ ｈｉｓｐｉｄａ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｃｏｇｎ.)、西瓜(Ｃｉｔ￣
ｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｍａｔｓｕｍ. ｅｔ Ｎａｋａｉ)、葫芦(Ｌａｇｅｎａｒｉａ ｓｉｃｅｒａｒｉａ (Ｍｏｌｉｎａ) Ｓｔａｎｄｌ.)、丝
瓜(Ｌｕｆｆａ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ (Ｌ.) Ｒｏｅｍ.)、苦瓜(Ｍｏｍｏｒｄｉｃａ ｃｈａｒａｎｔｉａ Ｌ.)、罗汉果(Ｓｉｒａｉｔｉａ ｇｒｏｓｖｅｎｏｒｉｉ
Ｓｗｉｎｇｌｅ)

菊科
Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ １７ 菊花(Ｄｅｎｄｒａｎｔｈｅｍａ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ (Ｒａｍａｔ.)Ｔｚｖｅｌ.)、向日葵(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌ.)、莴苣(Ｌａｃ￣

ｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.ｖａｒ. ａｎｇｕｓｔａｎａＩｒｉｓｈ.)

杨柳科
Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ １７ 胡杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ Ｏｌｉｖ.)、细叶杨 ( Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｓ ｃｖ. Ｚｈｏｎｇｈｕａ ｈｏｎｇｙｅ)、旱柳

(Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ Ｋｏｉｄｚ.)

提供重要的基因遗传资源ꎮ ２０１９ 年ꎬ 研究人员

利用基因组领域前沿的组装、 光学图谱等技术ꎬ
组装了连续性提高近几十倍的棉花(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ.、 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｂａｒｂａｄｅｎｓｅ Ｌ. ｖａｒ.
ａｃｕｍｉｎａｔｕｍ (Ｒｏｘｂ.) Ｍａｓｔ.)参考基因组ꎬ 有助

于科学家解析陆地棉和海岛棉在产量、 适应性和

品质方面的差异原因ꎬ 并为培育优良棉花新品种奠

定了坚实的基础[５５]ꎮ 研究较多的禾本科、 十字花

科和豆科植物包含了许多大田作物和园艺植物ꎬ 这

些基因组序列将在植物分子设计、 品种创制以及设

计育种等方面发挥重要作用ꎬ 产生巨大的社会和经

济效益ꎮ
３􀆰 ３　 不同用途植物基因组的分布

测序刚兴起时ꎬ 对进行测序的植物一般都有特

定的要求ꎬ 如研究群体规模大、 模式植物、 基因组

较小、 倍性低、 重复序列含量低、 低杂合度等[１２]ꎮ
因此ꎬ 最初的测序物种主要集中于模式植物和简单

藻类ꎬ 主要目的在于获得其全基因组序列以推进植

物生物学研究ꎮ 然而模式植物虽然有助于理解基本

的生物机制ꎬ 却不能完全反映其他物种的特异性和

复杂的遗传机制ꎬ 加上基因型与环境互作的影响ꎬ
仅用模式植物进行研究存在很多的不确定性[１７]ꎮ
因此ꎬ 近二十年来ꎬ 研究者对越来越多的植物物种

甚至是一个物种的多个品种进行了基因组构建ꎮ 这

些测序物种集中在对人类社会生活产生重要功能的

植物ꎬ 如作物、 林果、 花卉、 蔬菜等(图 ４)ꎮ 从年

度分布来看ꎬ 对作物的研究开始最早(２００２ 年水

稻) [２１]ꎬ 紧接着是非维管束 ( ２００４ 年温泉红藻
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Ｃｙａｎｉｄｉｏｓｃｈｙｚｏｎ ｍｅｒｏｌａｅ) [５６]、 林果(２００６ 年毛

果杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ Ｔｏｒｒ. ＆ Ｇｒａｙ) [５７]、 蔬菜

(２００９ 年黄瓜 Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ.) [５８]ꎬ 而花卉相

关研究在 ２０１３ 年才开始有报道[５９]ꎮ 测序对象从最

初的实用性植物逐渐向观赏性植物转变ꎬ 反映出基

因组测序的普适性和重要性ꎬ 已经跟人类生活密不

可分ꎮ 作物和林果的研究趋势大体相同ꎬ 在数量上

林果相关研究反而要超过作物ꎮ 据此可以推测ꎬ 未

来基因组测序的植物物种还是会集中在具有重要经

济价值的粮食、 饲料、 纤维和油料作物等类型中ꎬ
以持续为社会发展创造更大的效益ꎮ
３􀆰 ４　 测序物种的系统关系和分布

基于 Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ Ｇｒｏｕｐ Ⅳ(ＡＰＧ
Ⅳ)和 １０００ 个植物转录组的系统发生推论[６０]ꎬ 我

们构建了目前已发表的 ８４３ 个基因组的系统发生

树并绘制了无根树(图 ５ꎬ 附图 １１) )ꎮ 结果显示ꎬ
测序植物分布在 ６９ 个目(Ｏｒｄｅｒ)ꎬ 其中包含物种

数量最多的是禾本目(Ｐｏａｌｅｓ)ꎬ 含有 １１３ 个物种ꎬ
其次是十字花目 (Ｂｒａｓｓｉｃａｌｅｓ)、 唇形目 ( Ｌａｍｉａ￣
ｌｅｓ)和蔷薇目(Ｒｏｓａｌｅｓ)ꎬ 分别含有 ７４、 ７２ 和 ５８
个物种ꎮ 包含物种最少的 ２１ 个目仅分别含有 １ 个

已测序物种ꎬ 如团藻目(Ｖｏｌｖｏｃａｌｅｓ)、 褐指藻目

(Ｐｈａｅｏｄａｃｔｙｌａｌｅｓ)、 葫芦藓目 ( Ｆｕｎａｒｉａｌｅｓ)、 金

鱼藻目(Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌａｌｅｓ)等ꎮ 无根树(附图 １)分析

结果显示ꎬ 已测序物种分为被子植物门 (Ａｎｇｉｏ￣
ｓｐｅｒｍａｅ)(双子叶植物纲(Ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ)ꎬ 单子叶

植物纲(Ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ)、 裸子植物门(Ｇｙｍｎｏ￣
ｓｐｅｒｍａｅ)、 蕨类植物门(Ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ)、 石松门

(Ｌｙｃｏｐｏｄｉｏｐｈｙｔａ)、 苔藓植物门(Ｂｒｙｏｐｈｙｔａ)、 轮

藻门(Ｃｈａｒｏｐｈｙｔａ)、 绿藻门(Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ)、 蓝藻

门(Ｃｙａｎｏｐｈｙｔａ)以及红藻门(Ｒｈｏｄｏｐｈｙｔａ)ꎮ 双子

叶植物纲的物种被测序的最多ꎬ 特别是蔷薇亚纲分

支已有超过 ２５９ 个物种被测序ꎬ 说明这一类物种

受到的关注更多ꎮ 裸子植物门下分 ５ 纲ꎬ 其中银杏

纲(Ｇｉｎｋｇｏｐｓｉｄａ)、 松柏纲(Ｐｉｎｏｐｓｉｄａ)和买麻藤

纲(Ｇｎｅｔｏｐｓｉｄａ)的物种测序较多ꎬ 结合裸子植物

在建材、 燃料等领域的重要作用ꎬ 推测未来会有更

多苏铁纲(Ｃｙｃａｄｏｐｓｉｄａ)和红豆杉纲(Ｔａｘｏｐｓｉｄａ)
的物种被测序ꎮ 绿藻门是藻类植物中最大的一门ꎬ
分为绿藻纲 (Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｃｅａｅ) 和轮藻纲 (Ｃｈａｒｏ￣
ｐｈｙｃｅａｅ)ꎬ 分别有 ４８ 和 ２３ 个物种被测序ꎮ 藻

类植物富含蛋白质ꎬ 可作为食品或动物饲料ꎬ 此

外ꎬ 绿藻还可用作藻类生理生化研究的材料ꎬ 宇

宙航行的供氧体ꎬ 以及水体指示生物等ꎮ 可以预

测ꎬ 绿藻门、 蓝藻门、 轮藻门、 红藻门等藻类物

种ꎬ 在测序数量和类型上将不断扩增和丰富ꎮ
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图 ４　 植物功能大类的测序进展
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ
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图 ５　 植物测序物种的系统发生关系
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

４　 讨论

从桑格测序技术到全基因组鸟 枪 测 序 法

(ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｓｈｏｔｇｕｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ)ꎬ 从第二代

测序技术到如今广泛使用的第三代测序技术ꎬ 技术

的革新使得基因组测序成本快速下降ꎬ 通量不断提

升ꎬ 读序不断增长ꎬ 植物基因组的组装质量与 ２０

年前相比有了质的飞跃[２０]ꎮ ２０１８ 年 １０ 月 ＰａｃＢｉｏ
公司发布高保真单分子长读长测序(ＨｉＦｉ)模式后ꎬ
其在基因组组装中的应用便如雨后春笋ꎬ 势不可

挡ꎮ ＨｉＦｉ 可兼顾长读长和高准确度ꎬ 对复杂基因组

的组装特别有效ꎬ 还可完成高质量的单倍型基因组

的组装ꎬ 这种特性使其在基因组结构变异检测和从

头组装领域具有巨大的应用价值[６１]ꎬ 是未来基因
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组拼接的重要选择ꎮ ２０２０ 年 ５ 月ꎬ 科学家利用 Ｈｉ￣
Ｆｉ 测序等技术实现了同源四倍体紫花苜蓿(Ｍｅｄｉ￣
ｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)基因组的组装[３１]ꎮ 同年 １０ 月ꎬ 利

用 ＰａｃＢｉｏ 长读长与限制性位点相关 ＤＮＡ 测序相

结合的方法ꎬ 研究人员构建了异源四倍体草坪植物

染色体级别的基因组[６２]ꎮ 可以看到ꎬ 科学家们在

利用 ＨｉＦｉ 技术组装高度重复、 复杂、 异源多倍体

和同源多倍体基因组等方面积累了丰富经验ꎬ 为进

一步探索植物基因组打下了坚实的基础ꎮ
随着越来越多的植物基因组被测序ꎬ 复杂基因

组的研究成了下一个热点ꎮ 高倍性的植物物种往往

具有大量重复序列和巨大的基因组ꎬ 如何正确拼接

这些基因组序列是亟待解决的问题ꎮ 目前已有出现

多种高通量作图技术ꎬ 包括 ＢｉｏＮａｎｏ[６３]、 高通量

染色体构象捕获技术(ｈｉｇｈ￣ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ / ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｃｏｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃａｐｔｕｒｅꎬ Ｈｉ￣Ｃ) [６４] 及

１０ｘ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ[６５]等ꎬ 可以有效避免传统作图方法

费时费力的缺点[６６]ꎮ 例如ꎬ Ｈｉ￣Ｃ 和光学图谱等技

术的应用使拟南芥基因组的完整性得到了显著提

升[６７]ꎮ 除了应用于二倍体植物ꎬ Ｈｉ￣Ｃ 技术还常被

用来处理多倍体基因组ꎬ 如 Ｍｏｎａｔ 等人[６８] 利用该

技术检测到小麦基因组中的大规模染色体重排ꎮ 此

外ꎬ 异 源 四 倍 体 画 眉 ( Ｅｒａｇｒｏｓｔｉｓ ｔｅｆ ( Ｚｕｃｃ.)
Ｔｒｏｔｔｅｒ) [６９]、 八倍体甘蔗(Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｒｕｍ
Ｌ.) [７０]、 异 源 四 倍 体 花 生 ( Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ
Ｌ.) [７１]等都利用 Ｈｉ￣Ｃ 进行了高质量的组装ꎮ 另一

种基因组数据获取技术 １０ｘ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ 虽然目前

仅在为数不多的植物中应用ꎬ 如二倍体辣椒(Ｃａｐ￣
ｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ ｖａｒ. ｇｒｏｓｓｕｍ) [７２]和茄子(Ｓｏｌａｎｕｍ
ｍｅｌｏｎｇｅｎａ Ｌ.) [６６]ꎬ 但该方法具有细胞通量高、
建库周期短、 成本低等优点[７３]ꎬ 预计未来在泛基

因组研究和基因组辅助组装方面有很大的应用潜力ꎮ
这些新生技术为复杂基因组的研究创造了条件ꎬ 多

倍体和杂合性等问题将不再会是挑战ꎬ 有助于获得

大量单个物种从头组装的基因组ꎬ 为研究者提供更

为广泛的遗传多样性资源ꎮ
自 ２０００ 年和 ２００２ 年报道拟南芥和水稻全基

因组测序工作后ꎬ 植物基因组测序工作的顺利进行

涌现出了海量数据ꎬ 加之生物信息学技术的普及使

用ꎬ 对生物学研究的推动起到了举足轻重的重要作

用ꎮ 基于现有趋势分析ꎬ 我们推测植物基因组测序

相关文章数量仍会逐年递增ꎬ 更多的植物物种将被

测序ꎬ 但长久来看热度将逐渐降低ꎮ 值得注意的

是ꎬ 对热带植物的测序起始于 ２００８[７４]ꎬ 截至

２０２０ 年底共有波罗蜜 (Ａｒｔｏｃａｒｐｕ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｓ
Ｌａｍ.) [７５]、 野生香蕉(Ｍｕｓａ ｓｃｈｉｚｏｃａｒｐａ) [７６]和非

洲栽培稻(Ｏｒｙｚａ ｇｌａｂｅｒｒｉｍａ) [７７]等在内的 ８１ 种热

带植物被测序ꎬ 且近 ４ 年(２０１７－２０２０)测序的物

种数就已达到了这 １２ 年测序物种总数的一半以上

(５５􀆰５６％)ꎮ 可以预见ꎬ 随着热带植物在食用、 饲

用、 能源等方面的功能被逐步挖掘ꎬ 将会有更多的

热带植物被测序ꎮ
长久以来ꎬ 特定物种的参考基因组被认为是研

究序列差异的“标准参照”ꎬ 但科学家逐渐意识到ꎬ
单个参考基因组并不能完全代表一个物种的全部遗

传多样性ꎬ 基于此ꎬ 泛基因组研究成了近几年的主

流趋势ꎮ 目前已经报道了多种重要作物的泛基因

组ꎬ 包括水稻[７８－８０]ꎬ 大豆 [８１]ꎬ 番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙ￣
ｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.) [８２]ꎬ 向日葵 (Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ
Ｌ.) [８３]和小麦 [８４ꎬ ８５]ꎮ 泛基因组的构建需要对物种

内足够多的个体进行测序ꎬ 通过序列比较发现一系

列结构变异和基因拷贝数变异ꎬ 有助于科研人员对

物种多样性的理解ꎬ 并促进破译核心基因组和非核

心基因组的重要功能ꎮ 值得一提的是ꎬ 目前所构建

的泛基因组都是种内的ꎬ 在未来有可能构建属间或

者种间的泛基因组ꎮ
植物与其他生物间的协同进化对生物演化具有

重要意义ꎬ 包括影响生物多样性、 环境适应性以及

群落稳定性等ꎮ 得益于测序技术的发展ꎬ 未来可以

进一步研究作物与杂草的互作ꎬ 植物与微生物的互

作ꎬ 植物与昆虫的互作ꎬ 植物与动物的互作等ꎮ 例

如ꎬ 利用榕树及其授粉小蜂基因组ꎬ 可为研究榕属

的气生根、 雌雄异株和共生系统中的协同进化提供

新的角度[８６]ꎮ 此外ꎬ 结合生物信息学及比较基因

组学等手段ꎬ 可以进一步探索不同物种之间的基因

转移、 起源与进化ꎬ 以及更复杂的遗传机制ꎮ
尽管植物基因组的研究已经取得了长足的发

展ꎬ 但要实现设计植物还有很长的路要走ꎮ 由于测

序技术、 拼接算法、 生物信息学工具的不断发展ꎬ
测序目标植物将不再受成本或复杂度的限制ꎬ 参考

基因组质量也必将逐渐趋向“完美”ꎬ 一系列的难

点也将会被逐步克服ꎬ 研究者可以专注于生物学问

题本身的思考而不必担心技术保障ꎬ 有利于在全球

变暖、 未来粮食需求、 燃料需求等时代背景下更好
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ｇｅｎｏｍｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１３ꎬ ４９７(７４５１): ５７９－
５８４.

[４８] 　 Ｓｃｈｎａｂｌｅ ＰＳꎬ Ｗａｒｅ Ｄꎬ Ｆｕｌｔｏｎ ＲＳꎬ Ｓｔｅｉｎ ＪＣꎬ Ｗｅｉ ＦＳꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｂ７３ ｍａｉｚｅ ｇｅｎｏｍｅ: ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙꎬ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ａｎｄ
ｄｙｎａｍｉｃｓ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００９ꎬ ３２６(５９５６): １１１２－１１１５.

[４９] 　 Ｌｅｉｓｎｅｒ ＣＰꎬ Ｈａｍｉｌｔｏｎ ＪＰꎬ Ｃｒｉｓｏｖａｎ Ｅꎬ Ｍａｎｒｉｑｕｅ￣Ｃａｒｐｉｎｔｅ￣
ｒｏ ＮＣꎬ Ｍａｒａｎｄ ＡＰꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ Ｍ６ꎬ ａ
ｄｉｐｌｏｉｄ ｉｎｂｒｅｄ ｃｌｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｈｉｇｈ￣ｇｌｙｃｏａｌｋａｌｏｉｄ￣ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ
ｔｕｂｅｒ￣ｂｅａｒｉｎｇ ｐｏｔａｔｏ ｓｐｅｃｉｅｓ Ｓｏｌａｎｕｍ ｃｈａｃｏｅｎｓｅꎬ ｒｅｖｅａｌｓ
ｒｅｓｉｄｕａｌ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０１８ꎬ ９４(３): ５６２－
５７０.

[５０] 　 Ｃｈｅｎ ＺＪꎬ Ｓｒｅｅｄａｓｙａｍ Ａꎬ Ａｎｄｏ Ａꎬ Ｓｏｎｇ ＱＸꎬ ｄｅ Ｓａｎｔｉａｇｏ
ＬＭꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｉｖｅ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ａｌｌｏ￣
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｃｏｔｔｏｎ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０２０ꎬ ５２(５): ５２５－５３３.

[５１] 　 Ｓｕｎ ＦＭꎬ Ｆａｎ ＧＹꎬ Ｈｕ Ｑꎬ Ｚｈｏｕ ＹＭꎬ Ｇｕａｎ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ｈｉｇｈ￣ｑｕａｌｉｔｙ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ ｃｕｌｔｉｖａｒ ‘ＺＳ１１’ ｒｅ￣
ｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ｈｉｓｔｏｒｙ ｉｎ ｓｅｍｉ￣ｗｉｎｔｅｒ ｍｏｒｐｈｏｔｙｐｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０１７ꎬ ９２(３): ４５２－４６８.

[５２] 　 Ｂａｙｅｒ ＰＥꎬ Ｈｕｒｇｏｂｉｎ Ｂꎬ Ｇｏｌｉｃｚ ＡＡꎬ Ｃｈａｎ ＣＫＫꎬ Ｙｕａｎ ＹＸꎬ
ｅｔ ａｌ. Ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ
Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ ｇｅｎｏｍｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ Ｊꎬ ２０１７ꎬ
１５(２): １６０２－１６１０.

[５３] 　 Ｓｉｅｒｒｏ Ｎꎬ Ｂａｔｔｅｙ ＪＮＤꎬ Ｏｕａｄｉ Ｓꎬ Ｂａｋａｈｅｒ Ｎꎬ Ｂｏｖｅｔ Ｌꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｔｏｂａｃｃｏ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ
ｗｉｔｈ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ａｎｄ ｐｏｔａｔｏ[Ｊ] . Ｎａｔ Ｃｏｍｍｕｎꎬ ２０１４ꎬ
５: ３８３３.

[５４] 　 Ｇｕｏ ＬＢꎬ Ｑｉｕ Ｊꎬ Ｙｅ ＣＹꎬ Ｊｉｎ ＧＬꎬ Ｍａｏ ＬＦꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｃｈｉｎｏｃｈ￣
ｌｏａ ｃｒｕｓ￣ｇａｌｌｉ ｇｅｎｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｉｔｓ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｖａｓｉｖｅｎｅｓｓ ａｓ ａ ｗｅｅｄ[Ｊ] . Ｎａｔ Ｃｏｍｍｕｎꎬ
２０１７ꎬ ８(１): １０３１.

[５５] 　 Ｈｕ Ｙꎬ Ｃｈｅｎ ＪＤꎬ Ｆａｎｇ Ｌꎬ Ｚｈａｎｇ ＺＹꎬ Ｍａ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｏｓ￣

ｓｙｐｉｕｍ ｂａｒｂａｄｅｎｓｅ ａｎｄ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ ｇｅｎｏｍｅｓ
ｐｒｏｖｉｄｅ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｌｏｔｅｔｒａ￣
ｐｌｏｉｄ ｃｏｔｔｏｎ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１９ꎬ ５１(４): ７３９－７４８.

[５６] 　 Ｍａｔｓｕｚａｋｉ Ｍꎬ Ｍｉｓｕｍｉ Ｏꎬ Ｓｈｉｎ Ｔꎬ Ｍａｒｕｙａｍａ Ｓꎬ Ｔａｋａｈａｒａ
Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｕｌｔｒａｓｍａｌｌ ｕｎｉｃｅｌｌｕｌａｒ
ｒｅｄ ａｌｇａ Ｃｙａｎｉｄｉｏｓｃｈｙｚｏｎ ｍｅｒｏｌａｅ １０Ｄ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００４ꎬ
４２８(６９８３): ６５３－６５７.

[５７] 　 Ｔｕｓｋａｎ ＧＡꎬ ＤｉＦａｚｉｏ Ｓꎬ Ｊａｎｓｓｏｎ Ｓꎬ Ｂｏｈｌｍａｎｎ Ｊꎬ Ｇｒｉｇｏｒｉｅｖ
Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ｂｌａｃｋ ｃｏｔｔｏｎｗｏｏｄꎬ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏ￣

ｃａｒｐａ (Ｔｏｒｒ. ＆ Ｇｒａｙ) [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００６ꎬ ３１３(５７９３):
１５９６－１６０４.

[５８] 　 Ｈｕａｎｇ Ｓꎬ Ｌｉ ＲＱꎬ Ｚｈａｎｇ ＺＨꎬ Ｌｉ Ｌꎬ Ｇｕ ＸＦꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅ￣
ｎｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｕｃｕｍｂｅｒꎬ Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ. [ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ

Ｇｅｎｅｔꎬ ２００９ꎬ ４１(１２): １２７５－１２８１.
[５９] 　 Ｍｉｎｇ Ｒꎬ ＶａｎＢｕｒｅｎ Ｒꎬ Ｌｉｕ ＹＬꎬ Ｙａｎｇ Ｍꎬ Ｈａｎ ＹＰꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅ￣
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ｎｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｏｎｇ￣ｌｉｖｉｎｇ ｓａｃｒｅｄ ｌｏｔｕｓ (Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ

Ｇａｅｒｔｎ.) [Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌꎬ ２０１３ꎬ １４(５): Ｒ４１.
[６０] 　 Ｏｎｅ Ｔｈｏｕｓａｎｄ Ｐｌａｎｔ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓ Ｉｎｉｔｉａｔｉｖｅ. Ｏｎｅ ｔｈｏｕ￣

ｓａｎｄ ｐｌａｎｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ ｇｒｅｅｎ
ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１９ꎬ ５７４(７７８０): ６７９－６８５.

[６１] 　 Ｌａｎｇ ＤＤꎬ Ｚｈａｎｇ ＳＬꎬ Ｒｅｎ ＰＰꎬ Ｌｉａｎｇ Ｆꎬ Ｓｕｎ ＺＹꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｕｐ￣ｔｏ￣ｄａｔｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏ￣
ｇｉｅｓ ｆｏｒ ｇｅｎｏｍｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ: ＨｉＦｉ ｒｅａｄｓ ｏｆ Ｐａｃｂｉｏ Ｓｅｑｕｅｌ Ⅱ
ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｕｌｔｒａｌｏｎｇ ｒｅａｄｓ ｏｆ Ｏｘｆｏｒｄ Ｎａｎｏｐｏｒｅ[Ｊ] . Ｇｉｇａ￣

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２０ꎬ ９(１２): １２３.
[６２] 　 Ｚｈｏｕ ＣＸꎬ Ｏｌｕｋｏｌｕ Ｂꎬ Ｇｅｍｅｎｅｔ ＤＣꎬ Ｗｕ Ｓꎬ Ｇｒｕｎｅｂｅｒｇ Ｗꎬ

ｅｔ ａｌ. Ａｓｓｅｍｂｌｙ ｏｆ ｗｈｏｌｅ￣ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐｓｅｕｄｏｍｏｌｅｃｕｌｅｓ
ｆｏｒ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｐｌａｎｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｕｓｉｎｇ ｏｕｔｂｒｅｄ ｍａｐｐｉｎｇ ｐｏｐｕ￣
ｌａｔｉｏｎｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０２０ꎬ ５２(１１): １２５６－１２６４.

[６３] 　 Ｊｉａｏ ＹＰꎬ Ｐｅｌｕｓｏ Ｐꎬ Ｓｈｉ ＪＨꎬ Ｌｉａｎｇ Ｔꎬ Ｓｔｉｔｚｅｒ ＭＣꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｍ￣
ｐｒｏｖｅｄ ｍａｉｚｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｏｍｅ ｗｉｔｈ ｓｉｎｇｌｅ￣ｍｏｌｅｃｕｌｅ
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１７ꎬ ５４６(７６５９): ５２４－５２７.

[６４] 　 Ｂｅｌｔｏｎ ＪＭꎬ ＭｃＣｏｒｄ ＲＰꎬ Ｇｉｂｃｕｓ ＪＨꎬ Ｎａｕｍｏｖａ Ｎꎬ Ｚｈａｎ
Ｙꎬ Ｄｅｋｋｅｒ Ｊ. Ｈｉ￣Ｃ: ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ｔｏ ｃａｐｔｕｒｅ
ｔｈｅ ｃｏｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅｓ[Ｊ] . Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ２０１２ꎬ ５８(３):
２６８－２７６.

[６５] 　 Ｐｈｉｌｌｉｐｐｙ ＡＭ. Ｎｅｗ ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ[ Ｊ] .
Ｇｅｎｏｍｅ Ｒｅｓꎬ ２０１７ꎬ ２７(５): ｘｉ－ｘｉｉｉ.

[６６] 　 Ｗｅｉ ＱＺꎬ Ｗａｎｇ ＪＬꎬ Ｗａｎｇ ＷＨꎬ Ｈｕ ＴＨꎬ Ｈｕ ＨＪꎬ Ｂａｏ ＣＧ. Ａ
ｈｉｇｈ￣ｑｕａｌｉｔｙ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ￣ｌｅｖｅｌ ｇｅｎｏｍｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｒｅｖｅａｌｓ
ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｆｏｒ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｅｇｇｐｌａｎｔ[ Ｊ] . Ｈｏｒｔｉｃ Ｒｅｓꎬ
２０２０ꎬ ７(１): １５３.

[６７] 　 Ｘｉｅ Ｔꎬ Ｚｈｅｎｇ ＪＦꎬ Ｌｉｕ Ｓꎬ Ｐｅｎｇ Ｃꎬ Ｚｈｏｕ ＹＭꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅ ｎｏｖｏ

ｐｌａｎｔ ｇｅｎｏｍｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ:
ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１５ꎬ
８(３): ４８９－４９２.

[６８] 　 Ｚｈａｎｇ ＸＴꎬ Ｚｈａｎｇ ＳＣꎬ Ｚｈａｏ Ｑꎬ Ｍｉｎｇ Ｒꎬ Ｔａｎｇ ＨＢ. Ａｓ￣
ｓｅｍｂｌｙ ｏｆ ａｌｌｅｌｅ￣ａｗａｒｅꎬ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ￣ｓｃａｌｅ ａｕｔｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄ
ｇｅｎｏｍｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｈｉ￣Ｃ ｄａｔａ [ Ｊ] . Ｎａｔ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０１９ꎬ ５
(８): ８３３－８４５.

[６９] 　 Ｖａｎｂｕｒｅｎ Ｒꎬ Ｗａｉ ＣＭꎬ Ｗａｎｇ ＸＷꎬ Ｐａｒｄｏ Ｊꎬ Ｙｏｃｃａ ＡＥꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｅｘｃｅｐｔｉｏｎａｌ ｓｕｂｇｅｎｏｍｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉ￣
ｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ａｌｌｏｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ Ｅｔｈｉｏｐｉａｎ ｃｅｒｅａｌ ｔｅｆｆ[Ｊ] . Ｎａｔ
Ｃｏｍｍｕｎꎬ ２０２０ꎬ １１(１): ８８４.

[７０] 　 Ｚｈａｎｇ ＪＳꎬ Ｚｈａｎｇ ＸＴꎬ Ｔａｎｇ ＨＢꎬ Ｚｈａｎｇ Ｑꎬ Ｈｕａ ＸＴꎬ ｅｔ ａｌ.
Ａｌｌｅｌｅ￣ｄｅｆｉｎｅｄ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ａｕｔｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｓｕｇａｒｃａｎｅ
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