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Резюме 
Начало эры секвенирования полных ядерных геномов высших растений совпало с началом нового 
тысячелетия, и за прошедшие четверть века достигнут большой прогресс в плане количества 
секвенированных геномов растений, которых насчитывается уже более 5 тысяч, принадлежащих 
приблизительно 2 тысячам видов. Однако подавляющее большинство секвенированных геномов 
представляют собой квазигеномы с консенсусными нуклеотидными последовательностями начала века, 
в виде мозаичной композитной сборки участков парных хромосом. При этом достигнутый не так давно 
уровень по-хромосомной сборки геномов, в том числе T2T (от теломеры до теломеры), несущей больше 
генетической информации, распределенной по отдельным хромосомам, включая теломеры и 
центромеры, тем не менее, сохраняет их мозаичный характер. Десятилетие назад для растений 
появились первые результаты по геномным последовательностям с фазированной сборкой гаплотипов, 
представляющие собой новый уровень знаний о геномах, в гораздо большей степени позволяющей 
проследить связь генотипа с фенотипом. Но подобных геномов собрано пока не так много. Со временем 
стало ясно, что один референсный геном для любого вида никак не соответствует огромному 
разнообразию полиморфизма ДНК, и тогда на сцену вышел пангеном вида, а вслед за ним и супер-
пангеном рода. Однако пангеномов, супер-пангеномов составлено тоже пока не так много, но при этом 
уже есть таковые, опирающиеся на знания фазированных диплоидных геномов растений разных 
уровней плоидности, прошедших функциональную диплоидизацию. В данной статье представлено 
эволюционное развитие полногеномных исследований в виде улучшаемых сборок нуклеотидных 
последовательностей, особенностью которого является упоминание только тех геномов растений, 
которые соответствовали достигнутому уровню сборки в каждый отрезок времени, но при достижении 
нового порога «качества» генома приводятся лишь только геномы очередных уровней сборок, а геномы 
прежних уровней, которые продолжают секвенировать и дальше, уже игнорируются.  
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Resume 
The beginning of the era of sequencing complete nuclear genomes of higher plants coincided with the beginning 
of the new millennium, and over the past quarter century, great progress has been made in terms of the number 
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of sequenced plant genomes, of which there are already more than 5,000, belonging to approximately 2,000 
species.. The same cannot be said about the quality of genome assembly, since the vast majority of currently 
sequenced genomes are essentially quasi-genomes with consensus nucleotide sequences as in the beginning of 
the century in the form of a mosaic assembly of sections of paired chromosomes. At the same time, the T2T 
(telomere-to-telomere) level of chromosome assembly achieved not so long ago, despite the fact that such 
genomes carry more genetic information distributed across individual chromosomes, including telomeres and 
centromeres, they retain a mosaic character. A decade ago, the first results on genomic sequences with phased 
assembly of haplotypes for plants appeared, representing a new level of knowledge about genomes, which 
makes it possible to trace the relationship between genotype and phenotype to a much greater extent. But so far, 
not many such genomes have been assembled. Over time, it became clear that one reference genome for any 
species does not correspond to the huge variety of DNA polymorphism, and then the pangenome of the species, 
followed by a super-pangenome of the genus appeared. However, not so many pangenomes or super-
pangenomes have been composed yet, but there are already some based on the knowledge of phased diploid 
genomes of plants of different ploidy levels that have undergone functional diploidization. This article presents 
the evolutionary development of genome-wide research in the form of improved assemblies of nucleotide 
sequences, the feature of which is to mention only those plant genomes that corresponded to the achieved 
assembly level in each time period, but when a new threshold of "quality" of the genome is reached, only the 
genomes of the next assembly levels are given, and the genomes of previous levels that continue to be 
sequenced and further, they are already ignored. 
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Введение 
С наступлением нового столетия 

(тысячелетия) началась эра секвенирования полных 
растительных геномов: в декабре 2000 г. вышла 
статья, в которой сообщалось о завершении 
секвенирования генома модельного растения, 
которым уже долгие годы служила резуховидка Таля 
Arabidopsis thaliana [1]. За прошедшую четверть века 
проделан большой путь, и по состоянию на январь 
2024 г. насчитывалось 4604 секвенированныых 
генома, принадлежащих 1482 видам растений [2]. 
Однако большинство этих геномных данных уже не 
соответствуют требованиям сегодняшнего дня ввиду 
мозаичной сборки прочитанных тем или иным 
методом нуклеотидных последовательностей. И 
прежде чем переходить к изложению основного 
материала этой статьи, необходимо уделить внимание 
существующим уровням сборки ядерных геномов 
высших организмов и растений в частности.  

Различные уровни сборок ядерных геномов 
высших организмов 

Согласно современным воззрениям, под 
термином «геном» подразумевается вся совокупность 
нуклеотидных последовательностей гаплоидного 
набора хромосом, причем если организм 

полиплоидный (что для растений весьма характерно), 
то под гаплоидным набором понимается половинный 
набор хромосом, поскольку такие полиплоиды в 
эволюции становятся функциональными диплоидами. 
В качестве поясняющего примера можно привести 
геном твердой макаронной пшеницы Triticum durum, 
представляющей собой тетраплоид, несущий два 
разных субгенома B и A с базовыми числами 
хромосом по 7 для каждого. Таким образом, кариотип 
этой пшеницы будет 2n=4x=28 и, следовательно, 
гаплоидный набор состоит из уже 14 хромосом.  

В связи с изучением полных геномов 
(растений) и их секвенированием следует иметь в 
виду следующую информацию в виде их кратких 
терминологических характеристик:  

1. просто геном – геном как нечто целое –
носитель генетической информации; 

2. секвенированный геном - любой геном с
известными последовательностями нуклеотидов; 

3. черновой геном – секвенированный геном без
полной сборки; 

4. эталонный или референсный геном –
секвенированный геном с достаточно высоким 
уровнем сборки; 

5. консенсусный или составной геном – синоним
чернового или референсного генома; 
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6. полный геном – следующий этап сборки после
чернового генома, который также может быть 
эталонным геномом; 

7. геном, секвенированный (собранный) на
хромосомном уровне, или иначе такие сборки 
нахзывают псевдохромосомы, либо псевдомолекулы, 
в которых нуклеотидные последовательности 
распределены по гаплоидному набору хромосом; 

8. геном уровня T2T (telomere-to-telomere), или
геном уровня T2T без промежутков - более точная 
версия геномной информации о нуклеотидных 
последовательностях, распределенных по 
гаплоидному набору хромосом, от теломеры до 
теломеры, включая и центромеры; 

9. диплоидный геном с фазированной сборкой
гаплотипов – секвенированные последовательности в 
этом случае распределены по парным хромосомам; 

10. диплоидный геном T2T уровня – высший
уровень секвенирования и сборки геномов растений, а 
также других высших организмов.  

11. пангеном – составной геном с полным
набором (всех) генов у представителей данного вида;  
12. суперпангеном – составной геном с полным
набором (всех) генов, наличествующих у
представителей, принадлежащих к нескольким видам
одного рода.

Нужно заметить, что секвенированные 
геномы с пункта 2 по 8 включительно представляют 
собой мозаичную сборку парных родительских 
хромосом в виде их консенсусного гаплоидного 
набора и не могут отражать реальную связь генотипа с 
фенотипом и их правильнее считать 
квазигаплоидными геномами или иначе обобщенно и 
сокращенно квазигеномами. При этом секвенирование 
и сборку таких геномов и особенно в ранние годы 
нужно считать неизбежной, ввиду технологических 
сложностей, которые с появлением методов 
секвенирования новых поколений и развития 
биоинформатических подходов стали постепенно 
преодолеваться. Таким образом, можно считать, что 
диплоидные геномы из пунктов 9 и 10 уже в гораздо 
большей степени позволяют прослеживать связь 
фенотипа с генотипом в виде двух гаплотипов из 
парных хромосом, включая субгеномы у 
полиплоидных видов, прошедших функциональную 
диплоидизацию. В то же время нужно иметь ввиду, 
что пока ни один секвенированный геном любого 
высшего организма в полной мере не соответствует 
истинному в силу разных неточностей, которые на 
нынешнем уровне развития техники пока все же не 
могут быть полностью преодолены.  

Можно сказать, что за прошедшую четверть 
века с момента секвенирования первого растительного 
генома арабидопсиса произошли эволюционные и 
даже революционные изменения не только в 

технологиях секвенирования ДНК, но и во взглядах 
что считать полным геномом, определяющим 
фенотип, и как велико их природное разнообразие 
даже внутри вида, что повлекло за собой появление 
понятиий «пангеном», а затем и «супер-пангеном», 
относящихся к виду и роду растений соответственно, 
отражащих присущий всем геномам высокий 
полиморфизм нуклеотидных последовательностей, 
включая SVs в виде PAVs and CNVs, которые вносят 
гораздо больший вклад в геномные различия, нежели 
SNPs.  

Меняющиеся уровни полногеномных сборок  
во времени для разных видов растений 

Чтобы отразить эволюцию взглядов на 
различные геномы (имеются в виду уровни их 
сборки), нами предпринята попытка 
продемонстрировать появление со временем 
повышенных требований к секвенированию геномов 
различных видов растений, дающих новые ориентиры 
и в том числе заставляющие двигаться дальше по пути 
совершенствования процессов секвенирования 
истинно полных геномов и установления их 
разнообразия. Поэтому особенностью приведенной 
хронологии секвенирования геномов растений (табл. 
1) является то, указываются геномы, соответствующие
современному на тот момент уровню сборки, однако
при достижении нового технологического уровня
секвенирования геномы с прежними форматами далее
не упоминаются. Некоторым исключением являются
пангеномы по причине их пока относительно
небольшого количества для диплоидных геномов и
ввиду того, что ставшие собираться позже супер-
пангеномы сами пангеномы «не отменили», поскольку
и те и другие несут несколько отличающуюся
смысловую нагрузку в виде их распространения на
вид или на род растений соответственно.
Основаниями для включения конкретного генома в
данную таблицу были опубликованные статьи в
рецензируемых журналах, причем учитывался месяц
их выхода.

Безусловно, данная компиляция не претендует 
на исключительную полноту даже ввиду того, что то 
множество уже секвенированных геномов растений 
разных уровней сборки не может в ней уместиться, и 
главная задача состояла в том, чтобы показать 
тенденции в полногеномном секвенировании и 
современные взгляды на геномы высших растений. 
Гораздо более полные перечни секвенированных 
геномов растений можно найти в базе данных 
https://www.plabipd.de/pubplant_main.html, а также в 
базе данных 3N (Plants Genomes Technologies) 
http://ibi.zju.edu.cn/N3database/index.php [3; 4], но они 
имеют свои предназначения. 
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Как можно видеть из таблицы, некоторые 
годы в ней пропущены. Так, в 2001 г. и в период с 
2003 по 2005 гг. новых геномов растений не 
появлялось. Годы 2012 и 2013 отсутствуют по 
причине того, что в 2010 г. формально был достигнут 
новый уровень полногеномного секвенирования в 
виде составления пангеномов1 и посему квазигеномы, 
которые в те годы стали довольно активно 
секвенировать фактически уже не соответствовали 
возросшим требованиям, поскольку стало ясно, что 
полиморфизм генома для конкретного вида намного 
выше, чем он представлен в референсном геноме. 
Хотя нужно признать, что для вида с ранее 
несеквенированным полным геномом его 
квазигаплоидное представление является до 
некоторой степени необходимым этапом и его пока 
можно считать базовым, которое далее нужно 
улучшать во всех аспектах.  

В таблице приведено лишь малое число T2T 
геномов растений по причине того, что большинство 
из них представляют консенсусные композитные 
последовательности с мозаичной сборкой и по 
достижению уровня сборки фазированных геномов по 
гаплотипам, в том числе в формате T2T, ценность T2T 
квазигеномов заметно снизилась. К тому же T2T 
геномам посвящена другая наша статья [90]. 
Пангеномы растений, как квазигаплоидные, так и с 
фазированной сборкой рассмотрены в другой статье 
этого номера [91].  

Заключение 
Главный вывод, который можно сделать 

после четвертьвекового секвенирования полных 
геномов растений, заключается в том, что сейчас 
наступает время секвенирования диплоидных 
геномов. Точнее, нужна сборка нуклеотидных 
последовательностей для полного набора хромосом, 
поскольку в случае квазигеномов секвенируется как 
раз тотальная ДНК изо всех хромосом, но в итоговой 
сборке оказывается лишь половина генетической 
информации, причем с расположением фрагментов 
ДНК из парных хромосом в мозаичном, т.е. 
абсолютно произвольном порядке. Начавшееся в 
конце 2016 г. секвенирование диплоидных геномов с 
фазированной сборкой гаплотипов кардинально 
меняет ситуацию, и для видов растений (да и любых 
других высших организмов) с уже известным 
референсным геномом их «новые» квазигеномы 
можно уже не секвенировать как не несущие 
приниципальной новой информации. Что касается 

1 которые тогда не получили подобного названия 
(пангеномы), но по сути таковыми являлись, хотя, 
формально их следует считать скорее пре-
пангеномами 

пангеномов и супер-пангеномов, то и для них 
желательно отталкиваться от фазированных геномов.  

Итак, все усилия «секвенаторщиков» полных 
геномов (и не только растений) сейчас должны быть 
направлены на секвенирование и сборку диплоидных 
геномов в фазированном формате с распределением 
прочитанных нуклеотидных последовтаельностей без 
промежутков по гаплотипам по всем парным 
хромосомам, не забывая о субгеномах, когда таковые 
есть. И подобных геномов именно для растений 
секвенировано заметно больше, чем для каких-либо 
прочих организмов, чему посвящена другая статья 
этого тематического номера журнала [92].  
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