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　　摘要：基因分型测序（ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇｂｙｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ，ＧＢＳ）因具有实现相对简单、成本较低、可产生高通量 ＳＮＰ的优点
而受到青睐。单核苷酸多态性（ｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＳＮＰ）因简单、快速、特异性强、稳定遗传、便于检测等特
点已成为目前最广泛使用的分子标记之一。本文就利用ＧＢＳ技术开发ＳＮＰ分子标记近年来在亲缘关系评价、重要农
艺性状鉴定、遗传多样性研究、遗传图谱构建以及基因定位等方面在国内外的研究进展进行综述，并对其今后的研究

提出展望，以期为其在植物上的更广泛应用提供参考。
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　　随着分子生物学的发展，分子标记技术发展迅
速，基因组测序技术日渐成为标记开发的重要手

段。简化基因组测序（ＧＢＳ）技术近年发展起来。
ＧＢＳ技术可以捕获基因组重要区域，获得大量单核
苷酸多态性（ｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＳＮＰ），
且无需已知基因组信息［１］。目前，ＳＮＰ分子标记在
果树、蔬菜和花卉等植物上已被成功应用于遗传图

谱构建、数量性状基因座（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓ，
ＱＴＬ）、全基因组关联分析、基因定位等方面的研究，
ＧＢＳ被认为是分子标记辅助选择的最高级应用。
但基于 ＧＢＳ技术开发 ＳＮＰ分子标记的研究在植物
上尚无详细报道。本文简要介绍 ＧＢＳ技术发展情
况，着重概述其近年来在植物上的应用现状和前

景，以期为该方法的进一步广泛应用提供参考。

１　ＳＮＰ分子标记

在分子育种发展过程中，若干分子标记类型得

到开发。基于杂交的第一代分子标记限制性内切

酶片段长度多 态 性 （ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎｆｒａｇｍｅｎｔｌｅｎｇｔｈ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＲＦＬＰ）是首次应用于植物基因分型的
ＤＮＡ标记。基于ＰＣＲ的第二代分子标记主要包括
随机扩增多态性 ＤＮＡ标记（ｒａｎｄｏｍｌｙａｍｐｌｉｆｉｅｄ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃＤＮＡ，ＲＡＰＤ）、序列特征性扩增区域
（ｓｅｑｕｅｎｃｅｃｈａｒａｃｔｅｒｉｎｅｄａｍｐｌｉｆｉｅｄｒｅｇｉｏｎｓ，ＳＣＡＲ）、切
割的扩增产物 多 态 性 序 列 （ｃｌｅａｖｅｄａｍｐｌｉｆｉｅｄ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃｓｅｑｕｅｎｃｅ，ＣＡＰＳ）、简单重复序列（ｓｉｍｐｌｅ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｒｅｐｅａｔ，ＳＳＲ）和扩增片段长度多态性
（ａｍｐｌｉｆｉｅｄｆｒａｇｍｅｎｔｌｅｎｇｔｈｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＡＦＬＰ）等，
它们均存在不同程度的缺点。基于近年飞速发展

的高通量测序技术，第三代分子标记应运而生，其

中，ＳＮＰ在基因组中最为丰富，被证明更能高效、全
面地揭示基因组变异信息。ＳＮＰ分子标记由Ｌａｎｄｅｒ
提出，指某个碱基对出现替换、缺失或插入而引起

的碱基序列改变，最终导致ＤＮＡ序列多样性［２］。该

标记被首次应用于人类基因组计划，检测发现，人

类ＤＮＡ序列中每１．３ｂｐ即可产生１个 ＳＮＰ［３］，证
明ＳＮＰ分子标记在基因组中分布密度较高。ＳＮＰ
根据位置分布可分为基因编码区ＳＮＰ（ｃＳＮＰ）、基因
ＳＮＰ（ｉＳＮＰ）和基因周边 ＳＮＰ（ｐＳＮＰ），通常非编码区
变异率高于编码区［４］。ＳＮＰ具有突变频率较低、等
位基因较少、遗传稳定性较高和较其他标记分布范

围更广等特点，为目前使用较为广泛的分子标记之

一。ＳＮＰ的开发依赖于第二代测序技术（ｎｅｘｔ
ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ，ＮＧＳ）。随着测序技术的迅猛
发展，诸多植物基因组序列得到公布，扩大了 ＳＮＰ
分子标记的检测范围。第二代测序技术通常使用

高通量测序平台，具有检测速度快、精确度高和高
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通量等特点，又称为高通量测序技术。其中，简化

基因组测序（ＧＢＳ）技术逐渐成为国内外研究热点，
最近在植物上的应用迅速发展。

２　ＧＢＳ技术

ＧＢＳ是利用二代测序技术在作物中发现和分
型ＳＮＰ的一种新应用［５］，其原理是使用限制性内切

酶（ＲＥ）对ＤＮＡ进行酶切，并对酶切片段两端序列
进行高通量测序，通过分析获得的 ＳＮＰ信息进行基
因分型，是一种快速、简单、低成本的基因分型方

法。该技术的关键是 ＧＢＳ文库构建与生物信息分
析，核心是使用 ＡｐｉＫＩ限制性内切酶来减少基因组
的重复序列。２０１１年，Ｅｌｓｈｉｒｅ等首次在玉米和大麦
上进行 ＧＢＳ试验，分别挖掘出约 ２０００００个和
２５０００个序列标记，建立降低基因组复杂性的文
库，分析表明，该文库适合大规模样品进行标记筛

选［６］。同为基于酶切的简化基因组测序技术，与限

制性位点关联 ＤＮＡ测序技术 ＲＡＤ（ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ－ｓｉｔｅ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄＤＮＡｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ）相比［７］，ＧＢＳ技术步骤
更简单，ＤＮＡ纯化步骤少，无需进行片段大小选择，
可检测到ＲＡＤ技术无法处理的大量缺失基因型，尤
其在分析多态性低和重复序列高的物种上更占优

势，成本相对低廉。ＧＢＳ技术在国内逐渐发展起
来，目前已在部分植物上实现高效、大规模的基因

组测序。

２．１　ＧＢＳ技术主要流程
ＧＢＳ技术的重点是 ＧＢＳ文库构建。进行 ＧＢＳ

文库构建或对基因组 ＤＮＡ酶切的关键是选择甲基
化敏感的ＲＥ和合适接头。ＲＥ可影响 ＤＮＡ片段大
小和数量［８］。选择含有多个悬垂核苷酸的 ＲＥ可有
效提高接头与ＤＮＡ的连接效率，并能优先从低拷贝
基因区域生成片段［６］。选取酶切后的片段，用 Ｔ４
ＤＮＡ连接酶连接其两端的接头和条形码（ｂａｒｃｏｄｅ）。
酶切与连接通常不同时进行，除非选用特殊耐热连

接酶。连接结束后，以回收产物为模板进行ＰＣＲ扩
增，ＰＣＲ扩增可使酶切片段两端产生带有不同接头
的核苷酸片段，混合样品，再次回收 ＤＮＡ片段并纯
化。至此，ＧＢＳ文库准备就绪，将混和好的文库使
用Ｉｌｌｕｍｉｎａ高通量平台测序；通常该平台的测序错
误率随测序序列长度的增加而升高，碱基质量同时

受到影响，另外碱基质量还可能受测序试剂和样品

等多方面影响，因此，提高测序碱基质量是一个有

待解决的问题。为保证分析质量，根据建库样品与

ｂａｒｃｏｄｅ对应关系，将原始测序数据ＲａｗＲｅａｄｓ拆分
为单样品 ＲａｗＲｅａｄｓ，对其进行质控得到过滤后的
数据 ＣｌｅａｎＲｅａｄｓ，根据有无参考基因组分别将
ＣｌｅａｎＲｅａｄｓ与参考基因组和构建的参考基因组进
行比对，进而进行 ＳＮＰ基因型分析。可通过进化树
构建、主成分分析、群体遗传结构分析等进行 ＳＮＰ
信息分析。

２．２　ＧＢＳ生物信息学发展
ＧＢＳ发展需要生物信息学工具助力海量数据

处理。近年来生物信息学分析流程迅速发展，其中

几条主要信息流程使用率较高。Ｓｏｎａｈ等开发了
ＩＧＳＴ－ＧＢＳ分析流程，从所产生的序列中读取调用
ＳＮＰ和ＤＥＮＥＬ，并在８种不同大豆基因型上进行了
验证［９］。Ｇｌａｕｂｉｔｚ等创建了 ＴＡＳＳＥＬ－ＧＢＳ数据分
析流程，可将原始ＧＢＳ序列数据高效地处理成 ＳＮＰ
基因型［１０］，利用该信息学工具所读取的碱基在后人

的使用中被认为几乎无错误［１］。Ｍｅｌｏ等开发了
ＧＢＳ－ＳＮＰ－ＣＲＯＰ，对可变长度成对末端基因分型
的ＳＮＰ和植物种质鉴定，尤其适用于目标种群多样
化程度过高情况［１１］。Ｔｏｒｋａｍａｎｅｈ等综合比较了 ７
条ＧＢＳ生物信息学流程，包括５条需要参考基因组
的流程 （ＴＡＳＳＥＬ－ＧＢＳｖ１＆ｖ２、Ｓｔａｃｋｓ、ＩＧＳＴ和
Ｆａｓｔ－ＧＢＳ）和２条无需参考基因组的从头分析流程
（ＵＮＥＡＫ和 Ｓｔａｃｋｓ），分析表明，Ｆａｓｔ－ＧＢＳ分析过
程中产生的多态性ＳＮＰ最多，准确性最高［１２］。综合

结果表明，运用不同流程分析相同测序技术产生的

ＳＮＰ会使得 ＳＮＰ高度重叠，然而使用相同流程分析
不同测序技术获得的 ＳＮＰ，重叠相对较少。笔者认
为，选择适宜的生物信息学分析流程对于 ＧＢＳ分析
结果具有较大意义，因此分析流程工具的开发与选

择对于预期研究至关重要。

３　基于ＧＢＳ开发ＳＮＰ应用进展

ＧＢＳ自开发一来，受到国内外研究者的青睐，
目前在植物遗传多样性、遗传图谱构建、ＱＴＬ鉴定、
基因定位上有较好应用。

３．１　亲缘关系和遗传多样性
研究品种起源和亲缘关系对地区种质资源的

保护和利用具有重要参考价值，了解作物的群体结

构和遗传多样性对基因关联定位研究和基因组选

择至关重要［１３］。利用ＧＢＳ技术产生的ＳＮＰ可有效
地对种质资源亲缘关系和遗传多样性进行研究，对

此已有前人作过不少研究。
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３．１．１　亲缘关系中的应用　王晓柯等利用 ＧＢＳ技
术对 ２４０份宽皮柑橘进行基因分型，共获得了
１１４２００个高质量的 ＳＮＰ位点，主成分分析结果显
示，２４０份宽皮柑橘被分为４大类，系统演化树和主
成分分析结果都揭示了不同地理来源和特定形态

的宽皮柑橘在遗传水平上存在明显的差异［１４］。

Ｚｈａｏ等利用ＧＢＳ技术、系统基因组学、群体遗传学、
转录组学和全叶绿体基因组学，推断了核桃属５种
中国本地物种谱系形成的过程，验证了核桃与水曲

柳是一个园艺品种，发现冰川进退是与种群隔离有

关的气候变化事件，即使在基因流动和导入的情况

下也是如此［１５］。Ｗｕ等利用 ＧＢＳ技术对８２个大叶
绣球花品种的遗传多样性和群体结构进行研究，对

大叶绣球栽培盘上发现的５８０３个优质 ＳＮＰｓ进行
了系统发育分析和分子变异分析，得出了大叶绣球

的分类方法，证实“Ｐｒｅｚｉｏｓａ”是大叶黄连的杂种［１６］。

Ｎｉｕ等利用ＧＢＳ技术对贵州高原起源中心的４１５份
茶树样本进行了首次群体遗传分析，揭示了茶树群

体的连锁不平衡模式、群体结构和遗传分化，共鉴

定出７９０１６个优质 ＳＮＰ位点，确定了纯野生型、混
合野生型、古代型和现代型４个类群，并发现古代型
和混合野生型的遗传多样性水平高于纯野生型和

现代型［１７］。

３．１．２　遗传多样性中的应用　Ｔａｒａｎｔｏ等使用 ＧＢＳ
技术对辣椒资源进行 ＳＮＰ全基因组鉴定，并评估
２２２个栽培辣椒基因型子集遗传多样性水平，贝叶
斯和层次聚类分析结果表明，基因型在集群中的分

布反映了物种的地理起源和果实相关特征［１３］。

Ｐａｖａｎ等将ＧＢＳ技术首次应用于甜瓜，通过对收集
的７２份材料的分析，检测到２５４２２个ＳＮＰｓ，通过遗
传结构、主成分和层次聚类分析进行３个不同亚群
的识别，每个亚群的遗传分析结果揭示了与果实表

型和地理起源相关的多样性模式［１８］。Ｓｏｌｏｍｏｎ等通
过ＧＢＳ技术对辣椒进行基因分型，第一次全面地分
析了埃塞俄比亚辣椒物种的遗传变异，对１４２个辣
椒种质资源中５３２８４个高质量 ＳＮＰ进行了模型的
世系分析和系统发育树、主成分分析，确定了２个不
同的遗传群体［１９］。周萍萍等利用 ＧＢＳ技术对 ２７
份来自中国的大粒裸燕麦材料进行测序，结合先前

发表的包括６个六倍体燕麦种在内的６６份燕麦材
料的ＧＢＳ数据进行ＳＮＰ挖掘，并对其进行主成分分
析、结构分析以及聚类分析，为栽培六倍体燕麦起

源研究提供了理论依据［２０］。

以上研究结果表明，利用 ＧＢＳ技术获得的 ＳＮＰ
群体结构信息可为遗传图谱研究、标记辅助选择和

物种起源研究提供基础，证明ＧＢＳ技术在基因分型
中被高效运用，可准确地进行亲缘关系和遗传多样

性研究，挖掘大量基因组潜在信息，是一个高效可

靠的工具。

３．２　遗传图谱和重要农艺性状
遗传图谱也称连锁图谱，是以有多态性的遗传

标记为路标，以２个位点交换率为图距的图谱，其理
论依据为染色体的交换和重组，是分子标记开发、

基因鉴定等基因组信息挖掘的基础。ＧＢＳ是一种
稳定且经济的方法，可以生成通用的全基因组 ＳＮＰ
数据，适用于在高度杂合的农业物种中对多个群体

构建整合连锁图谱［２１］。

数量性状由染色体中的多个基因控制，ＱＴＬ的
研究可以直接将目标性状定位到相关基因。ＧＢＳ
技术的发展，成功使基于重组的基因分型来开发物

种的ＱＴＬ图谱成为可能。近年来，植物上基于 ＧＢＳ
技术开发ＳＮＰ的应用主要集中在图谱构建和 ＱＴＬ
定位方面。

３．２．１　在遗传图谱构建中的应用　Ｌｅｅ等利用
ＧＢＳ技术构建甘蓝型油菜的高分辨率遗传图谱，并
对抗性基因进行鉴定，分别获得甘蓝型油菜２号和
９号的２个主效 ＱＴＬ和１个主效 ＱＴＬ［２２］。Ｉｐｅｋ等
使用ＧＢＳ对１２５份橄榄 ＤＮＡ样本进行分析，共鉴
定出２２０３３个基于转录组的 ＳＮＰ标记，其中３３８４
个标记被映射到橄榄基因组中，构建包含 １个
ＣＡＰＳ、１９个ＳＳＲ和３３８４个基于转录组的ＳＮＰ标记
的饱和遗传图谱［２３］。Ｊｏ等首次采用 ＧＢＳ技术对洋
葱（无参考基因组）进行 ＳＮＰ挖掘，获得１８５１４２８
个ＳＮＰ，构建洋葱ＳＮＰ遗传图谱［２４］。Ｌｉ等通过ＧＢＳ
技术构建了基于ＳＮＰ的包含１４６５个 ｂｉｎ标记的甘
蓝高密度遗传连锁群，其基因组长度为１２８５７７ｃＭ，
相邻 ｂｉｎ标记间的平均遗传距离为 ０．８８ｃＭ［２５］。
Ｃａｒｒａｓｃｏ等利用通过 ＧＢＳ技术获得的 ＳＮＰ构建日
本李高密度连锁图谱，指明日本李子和桃子基因组

具有高度的共线性［２６］。遗传连锁图谱的构建，将为

物种重要农艺性状的ＱＴＬ定位、基因定位和候选基
因挖掘提供有用的工具。

３．２．２　重要农艺性状中的应用　Ｐｏｏｔａｋｈａｍ等利用
ＧＢＳ技术在油棕全基因组范围内构建的遗传图谱
上检测到１个与果茎相关的 ＱＴＬ、３个控制植株生
长的ＱＴＬ和２个相关候选基因［２１］。赖国荣等利用
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通过 ＧＢＳ技术获得的 ＳＮＰ构建玉米高密度遗传连
锁图谱，并结合重组自交系群体籽粒脂肪含量、赖

氨酸含量、蛋白质含量和淀粉含量共４个营养品质
性状的表型数据进行 ＱＴＬ定位，共检测到２０个与
营养品质性状相关的ＱＴＬ［２７］。Ｄｉｏｕｆ等利用ＧＢＳ技
术从２３３个陆地棉群体中开发出由５１７８个ＳＮＰ标
记组成的第１个高密度遗传图谱，鉴定出了与盐度
相关性状的 ＱＴＬ，确定了８个集群，发现了１２个可
用于ＱＴＬ精细检测的可能关键基因［２８］。Ｂｈａｔｔａｒａｉ
等通过基于 ＧＢＳ的饱和 ＳＮＰ连锁图谱对水稻进行
基因分型，确定了控制水稻根茎长、鲜根质量、分蘖

数和根冠比等的１４个 ＱＴＬ，并在 ＱＴＬ置信区间内
发现了影响短根的重要基因，被认为通过控制细胞

增殖和伸长来调节根的生长［２９］。Ｚｈａｎｇ等以牡丹
品种凤丹和日月锦的杂交后代为母本，利用 ＧＢＳ技
术检测到２５７３３５７３８个优质 ＳＮＰ标记，根据分布
在５个连锁群上共包含３８６８个标记的完整遗传图
谱分别测定了控制花数、花瓣长度、花瓣数和花期４
个表型性状的共６个ＱＴＬ［３０］。

诸多研究结果表明，基于ＧＢＳ技术开发ＳＮＰ在
不同植物中构建遗传图谱并进行 ＱＴＬ定位均取得
较好的效果，证明ＧＢＳ是一个值得推荐的简化基因
组重测序技术。高分辨率的遗传图谱构建和精确

的ＱＴＬ检测可以显著缩小植物重要性状的候选基
因范围［３１］。

３．３　基因定位
基因定位即测定基因在染色体上的位置，是遗

传机理研究的重要环节，对于深入了解植物遗传信

息具有重要作用。ＧＢＳ技术可以深入到基因组重
要区域，获取的基因信息较为准确。Ｐａｓｓｉａｎｏｔｔｏ等
使用ＧＢＳ技术对大豆１８８个植物引种和５个品种
进行基因型鉴定，发现３个与线虫抗性显著相关的
基因区域［３２］。郭燕等利用 ＧＢＳ技术对１００份古茶
树资源进行全基因组 ＳＮＰ挖掘，共鉴定出近５５万
个高质量ＳＮＰｓ，为后续开展分子标记辅助育种和功
能基因位点定位提供了基础［３３］。Ｇｅｒａｒｄｏ等构建了
由４８６个ＳＮＰｓ、１１个ＳＳＲ以及２个形态标记组成的
桃遗传连锁图谱，对可溶性固形物含量、成熟期和

果肉粉质３个性状进行 ＱＴＬ鉴定并确定了与其相
关的候选基因［３４］。高美玲等通过 ＧＢＳ技术分别对
西瓜果形指数大于１．４和小于１．１的各１０株个体
进行基因分型，在３号染色体的 ２６８０～２７．３３Ｍｂ
区段内定位到与西瓜果形有关的基因，并预测了１４

个候选基因［３５］。杨柳等基于 ＧＢＳ技术获得枣品种
ＳＮＰ标记后，对其进行主成分和遗传多样性分析，并
解析枣品种的群体遗传关系，通过基因功能注释和

富集分析确定了 ６个参与细胞周期或激素合成调
控途径的候选基因［３６］。

通过研究发现，ＧＢＳ技术可应用于不同物种
ＳＮＰ标记的获取（表１），在植物遗传多样性分析、遗
传图谱构建、重要农艺性状定位以及相关基因定位

等中均具有重要意义，这将有助于植物辅助育种和

育种保护，也为后续的遗传机理研究奠定了基础。

４　总结与展望

综上所述，近年来国内外基于 ＧＢＳ技术发现的
ＳＮＰ在植物基因组中分布密集，证实了无需生物基
因组信息的 ＧＢＳ技术是一个开发 ＳＮＰ强有力的工
具。未来，随着高通量测序技术、ＳＮＰ分子标记技术
和生物信息学技术的开发和进步，ＧＢＳ－ＳＮＰ有望
开启新一代分子标记与测序技术的重要里程。

目前，ＧＢＳ－ＳＮＰ在作物上应用较广，在小麦、
棉花、水稻等作物上的应用研究已趋于先进，而在

果树、蔬菜和花卉上的应用研究相对较少且不够完

善。利用ＧＢＳ技术开发 ＳＮＰ在果树方面的研究仍
需不断探索，例如果树童期长、病害种类较多，ＧＢＳ
可作为一个方便高效选育优良性状的辅助育种工

具；芽变选种中存在同名异物、同物异名的现象，

ＧＢＳ又可作为一个鉴定果树亲缘关系和遗传多样
性的有效手段。从国内外研究对比来看，ＧＢＳ技术
在国外的使用较为广泛，国内近３年以来发展迅速，
但总体与国外在研究效率和范围上有一定差距。

因此，在今后 ＧＢＳ技术应用中，选用合适的限制性
内切酶进行ＧＢＳ文库构建、高效的生物信息学流程
进行数据分析以及减少测序碱基错误率将变得更

为重要。后续研究中，结合代谢组学、转录组学与

蛋白质组学进行完善的遗传机理研究，对于我国植

物育种保护具有重大意义。
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表１　基于ＧＢＳ开发ＳＮＰ在植物上的应用

研究领域 物种 参考文献

遗传图谱 樱桃 ［３７］

玉米 ［３８］

向日葵 ［３９］

甘蓝 ［４０］

梨 ［３１］

油棕 ［２０］

桃子 ［４１］

苹果 ［４２］

遗传多样性 小麦 ［４３］

甜瓜 ［４４］

油菜 ［４５］

黑麦草 ［４６］

鹰嘴豆 ［４７］

洋甘菊 ［４８］

梨 ［７，４９］

烟草 ［５０］

黄瓜 ［５１］

怪柳 ［５２］

石斛兰 ［５３］

谷子 ［５４］

分子标记 玉米 ［５５］

菠菜 ［５６］

小麦 ［５７］

燕麦 ［５８］

紫花苜蓿 ［５９］

重要农艺性状 粳稻 ［６０］

紫苏 ［６１］
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ｍａｒｋｅｒｓａｎｄｓｎｐｓｄｅｔｅｃｔｅｄｂｙｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ－ｂｙ－ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ（ＧＢＳ）

［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１５，１０（５）：ｅ０１２７７５０．

［３８］ＺｈｏｕＺ，ＺｈａｎｇＣ，ＺｈｏｕＹ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎｏｆｍａｉｚｅｐｌａｎｔ

ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅｗｉｔｈａｎｕｌｔｒａ－ｈｉｇｈｄｅｎｓｉｔｙｂｉｎｍａｐｂａｓｅｄｏｎ

ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｉｎｂｒｅｄｌｉｎｅｓ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１６，１７：１７８．

［３９］ＣｅｌｉｋＩ，ＢｏｄｕｒＳ，ＦｒａｒｙＡ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅＳＮＰｄｉｓｃｏｖｅｒｙａｎｄ

ｇｅｎｅｔｉｃｌｉｎｋａｇｅｍａｐｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎｉｎｓｕｎｆｌｏｗｅｒ（Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓａｎｎｕｕｓ

Ｌ．）ｕｓｉｎｇａｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇｂｙｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ（ＧＢＳ）ａｐｐｒｏａｃｈ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０１５，３６（９）：１３３，

［４０］ＬｅｅＪ，ＩｚｚａｈＮＫ，ＣｈｏｉＢＳ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ－ｂｙ－ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｍａｐ

ｐｅｒｍｉｔｓｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｃｌｕｂｒｏｏｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅＱＴＬｓａｎｄｒｅｖｉｓｉｏｎｏｆｔｈｅ

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｇｅｎｏｍｅａｓｓｅｍｂｌｙｉｎｃａｂｂａｇｅ（ＢｒａｓｓｉｃａｏｌｅｒａｃｅａＬ．）［Ｊ］．

ＤＮＡＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１６，２３（１）：２９－４１．

［４１］ＢｉｅｌｅｎｂｅｒｇＤＧ，ＲａｕｈＢ，ＦａｎＳＨ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇｂｙｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ

ｆｏｒＳＮＰ－ｂａｓｅｄｌｉｎｋａｇｅｍａｐｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎａｎｄＱＴＬａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ｃｈｉｌｌｉｎｇｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔａｎｄｂｌｏｏｍｄａｔｅｉｎｐｅａｃｈ［Ｐｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａ（Ｌ．）

Ｂａｔｓｃｈ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１５，１０（１０）：ｅ０１３９４０６．

［４２］ＧａｒｄｎｅｒＫＭ，ＢｒｏｗｎＰ，ＣｏｏｋｅＴＦ，ｅｔａｌ．Ｆａｓｔａｎｄｃｏｓｔ－ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ

ｇｅｎｅｔｉｃｍａｐｐｉｎｇｉｎａｐｐｌｅｕｓｉｎｇｎｅｘｔ－ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ［Ｊ］．

Ｇ３（Ｂｅｔｈｅｓｄａ），２０１４，４（９）：１６８１－１６８７．

［４３］ＭａｎｉｃｋａｖｅｌｕＡ，ＪｉｇｈｌｙＡ，ＢａｎＴ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｅｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆｏｒｐｈａｎ

Ａｆｇｈａｎｃｏｍｍｏｎｗｈｅａｔ（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）ｌａｎｄｒａｃｅｓｃｏｌｌｅｃｔｅｄ

ｂｙＤｒ．Ｋｉｈａｒａｕｓｉｎｇｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃｍａｒｋｅｒｓ［Ｊ］．

ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１４（１）：３２０．

［４４］ＮｉｍｍａｋａｙａｌａＰ，ＴｏｍａｓｏｎＹＲ，ＡｂｂｕｒｉＶＬ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｏｆｖａｒｉｏｕｓｍｅｌｏｎｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌｇｒｏｕｐｓｆｏｒｕｓｅｉｎＧＷＡＳ

ｆｏｒｆｒｕｉｔｆｉｒｍｎｅｓｓａｎｄｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎｏｆａｈｉｇｈｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎｇｅｎｅｔｉｃｍａｐ

［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１６，７：１４３７．

［４５］ＴａｎｈｕａｎｐａａＰ，ＥｒｋｋｉｌａＭ，Ｔｅｎｈｏｌａ－ＲｏｉｎｉｎｅｎＴ，ｅｔａｌ．ＳＮＰ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｗｉｔｈｉｎａｎｄａｍｏｎｇＢｒａｓｓｉｃａｒａｐａａｃｃｅｓｓｉｏｎｓｒｅｖｅａｌｓｎｏ

ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｇｅｎｏｍｅ，２０１６，５９（１）：１１－２１．

［４６］ＡｓｈｒａｆＢＨ，ＢｙｒｎｅＳ，ＦｅＤ，ｅｔａｌ．Ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇｇｅｎｏｍｉｃｈｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｉｅｓ

ａｔｔｈｅｌｅｖｅｌｏｆｆａｍｉｌｙ－ｐｏｏｌｓａｍｐｌｅｓｏｆｐｅｒｅｎｎｉａｌｒｙｅｇｒａｓｓｕｓｉｎｇ

ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ－ｂｙ－ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ［Ｊ］．Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄａｐｐｌｉｅｄ

Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２０１６，１２９（１）：４５－５２．

［４７］ＰａｖａｎＳ，ＬｏｔｔｉＣ，ＭａｒｃｏｔｒｉｇｉａｎｏＡ，ｅｔａｌ．Ａｄｉｓｔｉｎｃｔｇｅｎｅｔｉｃｃｌｕｓｔｅｒｉｎ

ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄｃｈｉｃｋｐｅａａｓｒｅｖｅａｌｅｄｂｙｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｍａｒｋｅｒｄｉｓｃｏｖｅｒｙ

ａｎｄｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｅｎｏｍｅ，２０１７，１０（２）：１－９．

［４８］ＯｔｔｏＬＧ，ＭｏｎｄａｌＰ，ＢｒａｓｓａｃＪ，ｅｔａｌ．Ｕｓｅｏｆｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ－ｂｙ－
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ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｔｏｄｅｔｅｒｍｉｎｅｔｈｅｇｅｎｅｔｉｃｓｔｒｕｃｔｕｒｅｉｎｔｈｅｍｅｄｉｃｉｎａｌｐｌａｎｔ

ｃｈａｍｏｍｉｌｅ，ａｎｄｔｏｉｄｅｎｔｉｆｙｆｌｏｗｅｒｉｎｇｔｉｍｅａｎｄａｌｐｈａ－ｂｉｓａｂｏｌｏｌ

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄＳＮＰ－ｌｏｃｉｂｙｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇ［Ｊ］．

ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１７，１８（１）：１－１８．

［４９］ＫｕｍａｒＳ，ＫｉｒｋＣ，ＤｅｎｇＣ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ－ｂｙ－ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｏｆ

ｐｅａｒ（Ｐｙｒｕｓｓｐｐ．）ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓｕｎｒａｖｅｌｓｎｏｖｅｌｐａｔｔｅｒｎｓｏｆｇｅｎｅｔｉｃ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙａｎｄｓｅｌｅｃｔｉｏｎｆｏｏｔｐｒｉｎｔｓ［Ｊ］．ＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１７，

４（１）：１７０１５．

［５０］蔡 露，杨 欢，王 勇，等．利用ＧＢＳ技术开发烟草 ＳＮＰ标记及遗

传多样性分析［Ｊ］．中国烟草科学，２０１８，３９（５）：１７－２４．

［５１］ＷａｎｇＸ，ＢａｏＫ，ＲｅｄｄｙＵＫ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＵＳＤＡｃｕｃｕｍｂｅｒ（Ｃｕｃｕｍｉｓ

ｓａｔｉｖｕｓＬ．） ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ：ｇｅｎｅｔｉｃｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，

ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｉｅｓ，ａｎｄｃｏｒｅｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

［Ｊ］．ＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１８，５（１）：６４．

［５２］ＬｅｅＳＲ，ＧａｓｋｉｎＪＦ，ＫｉｍＹＤ．ＭｏｌｅｃｕｌａｒｄｉａｇｎｏｓｉｓｆｏｒａＴａｍａｒｉｘ

ｓｐｅｃｉｅｓｆｒｏｍｔｗｏｒｅｃｌａｉｍｅｄｌａｎｄｓａｌｏｎｇｔｈｅＹｅｌｌｏｗＳｅａｉｎＫｏｒｅａ

ｉｎｆｅｒｒｅｄｆｒｏｍｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅＳＮＰｍａｒｋｅｒｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ

ａｎｄＥｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１８，５７（３）：２４７－２５５．

［５３］ＲｙｕＪ，ＫｉｍＷＪ，ＩｍＪ，ｅｔａｌ．Ｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ（ＳＮＰ）

ｄｉｓｃｏｖｅｒｙｔｈｒｏｕｇｈｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ－ｂｙ－ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ（ＧＢＳ）ａｎｄｇｅｎｅｔｉｃ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆＤｅｎｄｒｏｂｉｕｍｍｕｔａｎｔｓａｎｄｃｕｌｔｉｖａｒｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｔｉａ

Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０１９，２４４：２２５－２３３．

［５４］ＵｐａｄｈｙａｙａＨＤ，ＶｅｔｒｉｖｅｎｔｈａｎＭ，ＤｅｓｈｐａｎｄｅＳＰ，ｅｔａｌ．Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ｇｅｎｅｔｉｃｓａｎｄｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆａｇｌｏｂａｌｆｏｘｔａｉｌｍｉｌｌｅｔｇｅｒｍｐｌａｓｍｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ

［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｅｎｏｍｅ，２０１５，８（３）：１－１３．

［５５］ＥｒｔｉｒｏＢＴ，ＯｇｕｇｏＶ，ＷｏｒｋｕＭ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｋｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ

ａｌｌｅｌｅｓｐｅｃｉｆｉｃＰＣＲ（ＫＡＳＰ）ａｎｄｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇｂｙｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ（ＧＢＳ）

ｆｏｒｑｕａｌｉｔｙｃｏｎｔｒｏｌａｎａｌｙｓｉｓｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１５，１６

（１）：９０８．

［５６］ＣｈｉｔｗｏｏｄＪ，ＳｈｉｅＡＮ，ＭｏｕＢＱ，ｅｔａｌ．Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄ

ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｂｏｌｔｉｎｇ，ｐｌａｎｔｈｅｉｇｈｔ，ａｎｄｌｅａｆｅｒｅｃｔｎｅｓｓｉｎ

ｓｐｉｎａｃｈ［Ｊ］．Ｈｏｒｔｓｃｉｅｎｃｅ，２０１６，５１（５）：４８１－４８６．

［５７］ＷｉｅｒｓｍａＡＴ，ＰｕｌｍａｎＪＡ，ＢｒｏｗｎＬＫ，ｅｔａｌ．ＩｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆＰｍ５８

ｆｒｏｍＡｅｇｉｌｏｐｓｔａｕｓｃｈｉｉ［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１７，

１３０（６）：１１２３－１１３３．

［５８］董艳辉，宇凤，温鑫，等．基于高通量测序的藜麦连作根际土壤

微生物多样性研究［Ｊ］．华北农学报，２０１９，３４（２）：２０５－２１１．

［５９］ＬｉｕＸＰ，ＹｕＬＸ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇｏｆｌｏｃｉ

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈａｎｄＦｏｒａｇｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｕｎｄｅｒｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ

ｉｎａｌｆａｌｆａ（ＭｅｄｉｃａｇｏｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１７，８：８５３．

［６０］ＺａｉｄＩＵ，ＴａｎｇＷ Ｊ，ＬｉｕＥＢ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｓｉｎｇｌｅ－

ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓｉｎＣＭＳａｎｄｒｅｓｔｏｒｅｒｌｉｎｅｓｄｉｓｃｏｖｅｒｅｄｂｙ

ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇｕｓｉｎｇｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｍａｒｋｅｒ－
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