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Аннотация. Сателлитные повторы составляют значительную часть генома Пшеницевых, играя важную роль 
в видообразовании, что делает их ценным инструментом для изучения этих процессов. Особое место среди 
злаков занимают виды Pseudoroegneria – наиболее вероятные доноры St-генома у многих полиплоидов. Цель 
настоящего исследования состояла в сравнительной оценке копийности сателлитных повторов в геномах 
Triticeae. С помощью количественной полимеразной цепной реакции в реальном времени была установлена 
копийность 22 сателлитных повторов, выявленных в полногеномных нуклеотидных последовательностях ви-
дов Pseudoroegneria, и одного ранее опубликованного повтора, обнаруженного в геноме Aegilops crassa. Объ-
ектами анализа стали семь видов Pseudoroegneria, три вида Thinopyrum, Elymus pendulinus, Ae. tauschii, Secale 
cereale и Triticum aestivum. По уровню копийности и коэффициентам вариации нами выделено три группы по-
второв: с низким уровнем вариативности между видами (среднекопийный CL82), средним уровнем вариатив-
ности (низко- и среднекопийные CL67, CL3, CL185, CL119, CL192, CL89, CL115, CL95, CL168) и с высокими зна-
чениями коэффициента вариации (CL190, CL184, CL300, CL128, CL207, CL69, CL220, CL101, CL262, CL186, CL134, 
CL251, CL244). Повтор CL69 показал специфическую высокую копийность для всех видов Pseudoroegneria, 
CL101 – у Pseudoroegneria и Th. junceum, CL244 – у Th. bessarabicum, CL184 – у P. cognata и S. cereale. У P. cognata 
более высокую копийность, по сравнению с остальными видами, проявили повторы CL95, CL128, CL168, 
CL186, CL207, CL300; у P. kosaninii – CL3, CL95, CL115, CL119, CL190, CL220, CL207 и CL300; у P. libanotica – CL89; 
у P. geniculata – CL134. Проведенные нами оценка копийности сателлитных повторов, найденных в St-геноме, и 
анализ специфичности их амплификации между видами могут пополнить арсенал молекулярно-генетических 
и цитогенетических маркеров, используемых для эволюционных, филогенетических и популяционных иссле-
дований представителей трибы Пшеницевых.
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Abstract. Satellite repeats are a significant component of the genome of Triticeae and play a crucial role in the spe-
ciation. They are a valuable tool for studying these processes. Pseudoroegneria species play a special role among 
grasses, as they are considered putative donors of the St-genome in many polyploid species. The aim of this study 
was to compare the copy number of satellite repeats in the genomes of Triticeae species. Quantitative real-time PCR 
was applied to determine the copy numbers of 22 newly discovered satellite repeats revealed in the whole-genome 
sequences of Pseudoroegneria species and one additional repeat previously identified in the genome of Aegilops 
crassa. The study focused on seven species of Pseudoroegneria, three species of Thinopyrum, Elymus pendulinus, 
Ae. tauschii, Secale cereale, and Triticum aestivum. Based on the copy number level and coefficients of variation, we 
identified three groups of repeats: those with low variability between species (medium-copy CL82), those with me-
dium variability (low- and medium-copy CL67, CL3, CL185, CL119, CL192, CL89, CL115, CL95, CL168), and those with 
high coefficients of variation (CL190, CL184, CL300, CL128, CL207, CL69, CL220, CL101, CL262, CL186, CL134, CL251, 
CL244). CL69 exhibited a specific high copy number in all Pseudoroegneria species, while CL101 was found in both 
Pseudoroegneria and Th. junceum, CL244 in Th. bessarabicum, CL184 in P. cognata and S. cereale. CL95, CL128, CL168, 
CL186, CL207, and CL300 exhibited higher copy numbers in P. cognata compared to other species; CL3, CL95, CL115, 
CL119, CL190, CL220, CL207, and CL300 in P. kosaninii; CL89 in P. libanotica; CL134 in P. geniculata. Our assessment of 

© Крупин П.Ю., Юркина А.И., Кочешкова А.А., Ульянов Д.С., Карлов Г.И., Дивашук М.Г., 2023

Контент доступен под лицензией Creative Commons Attribution 4.0

ГЕНЕТИКА РАСТЕНИЙ 
Оригинальное исследование

Вавиловский журнал генетики и селекции. 2023;27(7):947-957
DOI 10.18699/VJGB-23-109

Перевод на английский язык  https://vavilov.elpub.ru/jour

mailto:pavel-krupin@yandex.ru
mailto:pavel-krupin@yandex.ru
http://vavilov.elpub.ru/jour


P.Yu. Kroupin, A.I. Yurkina, A.A. Kocheshkova  
D.S. Ulyanov, G.I. Karlov, M.G. Divashuk 

948 Вавиловский журнал генетики и селекции / Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 2023 • 27 • 8

Comparative assessment of the copy number  
of satellite repeats in the genome of Triticeae species

the copy number of new satellite repeats in the St-genome and the analysis of their amplification specificity between 
species can contribute to the molecular-genetic and chromosome markers used for evolutionary, phylogenetic, and 
population studies of Triticeae species.
Key words: Triticeae; satellite repeats; qPCR; whole-genome sequencing.
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Введение
Triticeae – экономически важная триба семейства Poaceae, 
включает около 500 видов однолетних и многолетних тра­
вянистых растений (база NCBI: https://www.ncbi.nlm.nih.
gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi), среди которых пше­
ница, рожь, ячмень и кормовые травы играют значимую 
продовольственную роль для человечества, а также стали 
неотъемлемой частью рациона животных (Hodkinson, 
2018).

Интерес к изучению филогенетических отношений вну­
три трибы Triticeae в значительной степени объясняется 
возможностью диких видов, относящихся к Пшеницевым, 
быть потенциальными источниками хозяйственно ценных 
генов для улучшения культурных злаков. К примеру, пы­
рей (Thinopyrum) и дазипирум (Dasypyrum) служат доно­
рами генов устойчивости к различным болезням (Yang et 
al., 2005; Luo P.G. et al., 2009; Salina et al., 2015; Wang S. et 
al., 2019; Li L.F. et al., 2022; Guo et al., 2023), в результате 
скрещивания пшеницы и житняка (Agropyron) можно по- 
высить продуктивность колоса (Zhang J. et al., 2016); пред­
ставители псевдорогнерии (Pseudoroegneria) отличаются 
засухоустойчивостью и используются в качестве паст­
бищных трав (Wu et al., 2023b). 

Триба Triticeae насчитывает около 100 однолетних и 
400 многолетних видов, несущих один (у диплоидов) или 
несколько (у полиплоидов) из 13 геномов (Wang, Lu, 2014). 
Представители Pseudoroegneria несут St-геном, и считает­
ся, что именно этот род был донором St-генома для эли­
мусов (Elymus) и некоторых видов Thinopyrum (Mahelka et 
al., 2011; Добрякова, 2017; Linc et al., 2017; Lei et al., 2018; 
Chen N. et al., 2020; Agafonov et al., 2021). Растения рода 
Agropyron всех уровней плоидности (2n = 2х/4х/6х) отли­
чаются наличием P-генома (Zhang Y. et al., 2015). Геном 
J (=Е) в качестве основного несут диплоиды Thinopyrum 
bessarabicum (геном J = Jb) и Th. elongatum (геном E = Je). 
Геном J эволюционно близок D-субгеному мягкой пше­
ницы, наиболее вероятным донором которого служит 
Aegilops tauschii (Baker et al., 2020). Этим можно объяс­
нить, почему в интрогрессивных линиях мягкой пшеницы, 
созданных с целью ее улучшения путем гибридизации с 
Thinopyrum, наибольшая частота интрогрессий со стороны 
J-генома наблюдается именно в хромосомы D-субгенома 
(Chen Q. et al., 2001; Liu Z. et al., 2007; Cui et al., 2018). 

На сегодняшний день происхождение, взаимосвязи и 
близость геномов внутри трибы Triticeae остаются дис­
куссионными темами и несут в себе много неопределен­
ностей. Трудности исследования геномов злаков связа­
ны с тем, что субгеном полиплоида может значительно 
отличаться от предкового генома диплоидного родитель­
ского организма из-за его модификаций, через которые 
он проходит в ходе эволюции, а сам диплоидный предок 

донора к настоящему времени мог вымереть или еще не 
найден (Jakob, Blattner, 2010; Liu Q.-L. et al., 2020; Sha et 
al., 2022). У многолетних полиплоидных видов, например 
Th. intermedium и Th. ponticum, могут наблюдаться несба­
лансированный геном или хромосомные транслокации 
(Kruppa, Molnar-Lang, 2016; Liu Y. et al., 2023), что может 
быть связано с переходом к вегетативному размножению 
без полового процесса для образования семян, требую­
щего стабильности мейоза (Comai, 2005; Husband et al., 
2013). Для этих же видов характерны рекомбинантные 
субгеномы, происхождение которых до сих пор остается 
загадкой (Wang R.R.C. et al., 2015; Liu Y. et al., 2023). Про­
должаются дискуссии о возможных донорах субгеномов Y 
у Elymus и Roegneria (Yan et al., 2011; Liu Q.-L. et al., 2020; 
Wu et al., 2021) и материнской форме при возникновении 
полиплоидов Thinopyrum, Roegneria, Elymus, Kengyilia 
и др. (Mahelka et al., 2011; Luo X. et al., 2012; Zeng et al., 
2012; Lei et al., 2018; Chen N. et al., 2020). 

Кроме того, существует проблема соотнесенности меж­
ду видовой идентификацией конкретного образца на ос­
нове ботанических признаков (часто подверженных влия- 
нию среды) и таковой на основе молекулярно-генетиче­
ской и цитогенетической характеристики (Wang, Lu, 2014; 
Al-Saghir, 2016; Родионов, 2022), как, например, у Elymus 
(Lucia et al., 2019; Rodionov et al., 2019; Tan et al., 2021). 
Другим примером могут служить отношения между пы­
реем удлиненным Th. elongatum и пыреем бессарабским 
Th. bessarabicum, несущим довольно близкие, но разли­
чающиеся по ботаническим характеристикам геномы 
(Grewal et al., 2018; Dai et al., 2021; Chen C. et al., 2023). 
Проблема усугубляется тем, что нередко встречаются 
естественные спонтанные гибриды (Chen C. et al., 2022; 
Luo Y.C. et al., 2022; Wu et al., 2023a). Изучение филоге­
нетических взаимоотношений углубляет наше понимание 
филогенетических процессов у растений и процессов ви- 
дообразования, помогает совершенствовать биосистема­
тику. Полученные знания позволят повысить эффектив­
ность использования генетических ресурсов дикорасту­
щих видов благодаря пониманию их близости к геномам 
возделываемых культур и возможности получения ценных 
интрогрессий. 

Геном злаков отличается большим размером, что услож­
няет его полноразмерное глубокое секвенирование и за­
трудняет сборку (Rabanus-Wallace, Stein, 2019). Значитель­
ную часть генома Triticeae составляет повторяющаяся 
ДНК, или репитом, включающий в себя мобильные эле­
менты, кластеры генов (в частности, гены 5S и 45S рРНК) 
и сателлитные повторы (Dvořák, 2009; Shcherban, 2015; 
Gao et al., 2023; Vershinin et al., 2023). 

Сателлитные повторы – тандемно повторяющиеся 
некодирующие последовательности, присутствующие в 
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виде массивов различной длины в генетически молчащих 
гетерохроматиновых областях (Бадаева, Салина, 2013). 
Сателлитные повторы считаются наиболее вариативными 
и быстро эволюционирующими компонентами, они могут 
быть видоспецифичными или общими для близкород­
ственных видов (Belyayev et al., 2019; Garrido-Ramos, 
2021; Thakur et al., 2021). Сравнительный анализ их копий­
ности, нуклеотидных последовательностей и локализации 
на хромосомах служит инструментом для проведения 
фундаментальных филогенетических и эволюционных 
исследований растений, в том числе злаков (Anamthawat-
Jónsson, Heslop-Harrison, 1993; Vershinin et al., 1994; Kishii 
et al., 1999; Anamthawat-Jónsson et al., 2009; Han et al., 
2017; Linc et al., 2017; Ruban, Badaeva, 2018; Said et al., 
2018; Salina, Adonina, 2019; Dai et al., 2021; Wu et al., 2021; 
Chen C. et al., 2022; Kroupin et al., 2023; Shi et al., 2023). 
Сателлитные повторы нашли практическое использование 
в качестве ПЦР-маркеров и хромосомных маркеров для 
идентификации интрогрессий чужеродного генетического 
материала, содержащего ценные хозяйственные признаки, 
в геном возделываемых злаков (Li G. et al., 2016; Han et 
al., 2017; Liu L. et al., 2018; Chen J. et al., 2019). 

Ощутимый прогресс в изучении геномов злаков был 
достигнут благодаря изобретению методов полногеном­
ного секвенирования и биоинформатических алгоритмов 
для анализа получаемых данных (Rabanus-Wallace, Stein, 
2019; Gao et al., 2023). Стремительный рост объема ин­
формации о полногеномных последовательностях злаков 
существенно ускорил и упростил поиск повторяющейся 
ДНК, пригодной для использования в качестве хромосом­
ных маркеров (Du et al., 2017; Said et al., 2018; Tang et al., 
2018; Chen J. et al., 2019; Kroupin et al., 2019a, 2022; Lang 
et al., 2019a; Liu Q.-L. et al., 2020; Wu et al., 2021, 2022). 
Благодаря тому что повторяющаяся ДНК составляет зна­
чительную часть генома злаков, данные о сателлитных 
повторах могут быть получены даже в результате секве- 
нирования с небольшим покрытием, что во многом об­
легчает поиск повторяющихся последовательностей (Na­
vajas-Perez, Paterson, 2009; Kroupin et al., 2019b; Šatović-
Vukšić, Plohl, 2023).

Хорошо зарекомендовавшим себя методом установле­
ния копийности повторяющейся ДНК, в том числе сател­
литных повторов, является количественная полимеразная 
цепная реакция в реальном времени (qPCR) (Harpke, 
Peterson, 2007; Navajas-Pérez et al., 2009; Baruch, Kashkush, 
2012; Feliciello et al., 2015; Divashuk et al., 2016, 2019, 2022; 
Pereira et al., 2018; Shams, Raskina, 2018). По сравнению с 
Саузерн-блот- или дот-блот-гибридизацией на мембране 
или флуоресцентной гибридизацией in situ на хромосомах, 
qPCR является более простым в применении, точным и 
эффективным методом оценки копийности целевой по­
следовательности, что позволяет обнаружить количество 
копий сателлитных повторов в геноме и его вариативность 
между геномами (Kalendar et al., 2020; Pös et al., 2021). 

В настоящей работе в результате полногеномного сек­
венирования Pseudoroegneria spicata, P. libanotica, P. tauri, 
P. geniculata, P. cognata и P. kosaninii нами обнаружено 
22 сателлитных повтора. Для понимания потенциала их 
применения в качестве инструмента эволюционно-фило­
генетических исследований дикорастущих представите­

лей трибы Triticeae и изучения отдаленных гибридов ме­
тодами молекулярной биологии и цитогенетики необходи­
мо предварительно определить копийность сателлитных 
повторов в геномах носителей St-генома, в связи с чем 
в качестве объекта нами выбраны виды Pseudoroegneria 
различной плоидности. 

Для оценки специфичности сателлитных повторов для 
St-генома нами включены в эксперимент виды Thinopy­
rum, содержащие распространенный среди злаков J-геном. 
Также нами выбран Th. intermedium с геномной формулой 
JrJvsSt как носитель St-субгенома и St-специфичных по­
второв в рекомбинантном геноме Jvs. Для установления 
возможности использования выявленных сателлитных 
повторов для характеристики отдаленных гибридов пше­
ницы и ржи в исследование были добавлены образцы 
Triticum aestivum и Secale cereale, кроме того, ввиду эво­
люционной близости J- и D-геномов нами включен об­
разец Ae. tauschii. Был также использован E. pendulinus, 
несущий как St-субгеном, целевой для нашей работы, 
так и Y-субгеном с неизвестным происхождением, рас­
пространенный среди видов Elymus sensu lato. В экспери­
мент был взят и сателлитный повтор CL244, полученный 
нами в результате анализа полногеномной нуклеотидной 
последовательности носителя разновидности D-генома 
Ae. crassa (D1Xcr) (Kroupin et al., 2022). Несмотря на это, 
CL244 не был найден у Ae. tauschii, показал небольшое 
число сайтов гибридизации на хромосомах мягкой пше­
ницы и Ae. crassa, при этом на хромосомах Jb-генома 
Th. bessarabicum наблюдались яркие сигналы, свидетель­
ствующие о высоком уровне его копийности. 

Материалы и методы
Материалом для исследования послужили виды Triticeae 
различного геномного состава (см. таблицу).

Молодые листья растений были заморожены в жидком 
азоте. Затем геномная ДНК была выделена по протоколу 
CTAB (Rogers, Bendich, 1985). Эта ДНК использовали для 
последующего секвенирования и количественной поли­
меразной цепной реакции. Концентрацию и чистоту вы­
деленной ДНК проверяли с применением Qubit 4 (Thermo 
Fisher Scientific, США) и электрофореза в 0.8 % агарозном 
геле. 

Библиотеки shotgun-секвенирования были синтезиро­
ваны с использованием набора Swift 2S Turbo DNA Lib­
rary Kit (Swift Bioscience, США) в соответствии с прото­
колом производителя. Для проверки качества библиотек 
был выполнен тестовый прогон на приборе MiSeq (Illumi­
na,  Inc., США). Затем библиотеки были преобразованы 
и секвенированы на DNBSEQ-G400 на одной дорожке. 
Исходное количество ДНК составляло 25 нг, фрагменты 
имели длину около 350 п. н. и были проиндексированы по 
обоим концам с помощью набора Swift 2S Turbo Unique 
Dual Indexing Kit (Swift Bioscience). Секвенирование вы­
полняли на Illumina NextSeq (Illumina, Inc.) с применением 
набора NextSeq 500/550 Mid Output Kit v.2.5 (Illumina, Inc.).

Биоинформатический анализ по обработке и сборке 
прочтенных нуклеотидных последовательностей, поиску 
последовательностей сателлитных тандемных повторов и 
оценке их на уникальность по сравнению с ранее опубли­
кованными осуществляли согласно методике, описанной 
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в работе (Kroupin et al., 2022). Последовательности прай­
меров на выявленные мономеры сателлитных повторов 
приведены в Приложении 11.

Количественную ПЦР в реальном времени осущест­
вляли с использованием в качестве матриц ДНК видов, 
представленных в таблице, в трехкратной повторности. 
Амплификацию выполняли с помощью системы ампли­
фикатора в реальном времени CFX (Bio-Rad Laborato­
ries,  Inc., США) и реакционной смеси Real-Time PCR 
Mix с флюорофором Eva Green (ООО «Синтол», Россия) 
в соответствии с протоколом производителя. В качестве 
эталонного гена был выбран однокопийный ген VRN1. 
Концентрация праймера в смеси составляла 10 нг/мкл, 
концентрация ДНК – 0.4 нг/мкл. Амплификацию осущест­
вляли согласно следующей программе: преинкубация – 
10 мин при 95 °С; далее 40 циклов: денатурация – 10 с 
при 95 °С; отжиг праймера – 30 с при 60 °С.

Статистический анализ, включая расчет средних зна­
чений Cq, стандартного отклонения и соответствующего 
количества копий относительно эталонного гена VRN1, 
выполнен с применением Bio-Rad CFX и программного 
обеспечения Manager 3.1. Для определения сходства ко­
пийности между повторами нами введено понятие «пат­
терн копийности повтора» – набор значений копийности 
конкретного повтора среди изучаемого набора видов. 
Для определения сходства копийности между изучаемы­
ми видами нами введено понятие «паттерн копийности 
вида» – набор значений копийности изучаемых сателлит­
ных повторов для конкретного вида. 
1 Приложения 1 и 2 см. адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx30.xlsx

Коэффициенты корреляции r Пирсона ( p < 0.05) между 
паттернами копийности повтора и паттернами копийно­
сти вида рассчитывали на основе полученных значений 
копийности посредством программного обеспечения Sta­
tistica 12 (StatSoft, США). Диаграммы методом анализа 
главных компонент строили для сателлитных повторов 
и для изучаемых видов на основе полученных данных о 
копийности сателлитных повторов с использованием про­
граммного обеспечения Statistica 12. Коэффициент вариа­
ции значений копийности сателлитных повторов между 
видами рассчитывали с помощью Microsoft Excel (США). 

Результаты

Характеристика выявленных сателлитных повторов
В рамках данного исследования  найдено 22 сателлит­
ных повтора в отдельных сборках. В результате анализа 
нуклеотидной последовательности генома диплоидного 
образца P. spicata (2n = 14) идентифицировано 10 повто­
ров (CL69, CL82, CL101, CL119, CL128, CL168, CL184, 
CL207, CL251 и CL262); по четыре – в нуклеотидной 
последовательности геномов P. tauri (CL67, CL89, CL185 
и CL192) и P. kosaninii (CL3, CL115, CL220 и CL300); 
по одному – в геномах P. libanotica (CL95); P. geniculata 
(CL134), P. cognata (CL186) и тетраплоидного образца 
P. spicata (CL190).

Характеристика выявленных сателлитных повторов, а 
именно: длина и наиболее сходные последовательности 
в базе NCBI, представлены в Приложении 1. В результате 
сравнения нуклеотидных последовательностей обнару­
женных нами 22 повторов с опубликованным ранее в 

Растительный материал

Вид Образец Источник образца 
(генбанк)

Число  
хромосом (2n)

Геномная  
формула

Цель  
(секвенирование /qPCR)

P. spicata PI 578855 GRIN1 14 StSt Секвенирование, qPCR

P. spicata PI 236671 GRIN 28 StStStSt Секвенирование, qPCR

P. libanotica PI 228389 GRIN 14 StSt qPCR

P. libanotica PI 330690 GRIN 14 StSt Секвенирование

P. tauri PI 380652 GRIN 14 StSt Секвенирование, qPCR

P. geniculata PI 670437 GRIN 28 StStStSt Секвенирование, qPCR

P. cognata PI 670361 GRIN 28 StStStSt Секвенирование, qPCR

P. kosaninii PI 237636 GRIN 56 StStStSt StStStSt Секвенирование, qPCR

Th. intermedium PI 401200 GRIN 42 JvsJvsJrJrStSt qPCR

Th. bessarabicum PI 531711 GRIN 14 JbJb qPCR

Th. junceum PI 119604 GRIN 42 JbJbJbJbJeJe qPCR

E. pendulinus PI 639804 GRIN 28 StStYY qPCR

Ae. tauschii K-608 ВИР2 14 DD qPCR

S. cereale Сорт Берегиня НЦЗ3 14 RR qPCR

T. aestivum Сорт Chinese Spring – 42 BBAADD qPCR
1 GRIN – информационная сеть по ресурсам зародышевой плазмы Службы сельскохозяйственных исследований Министерства сельского хозяйства 

США (USDA-ARS Germplasm Resources Information Network).
2 ВИР – Всероссийский институт генетических ресурсов растений им. Н.И. Вавилова.
3 НЦЗ – Национальный центр зерна им. П.П. Лукьяненко.

https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx30.xlsx
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx30.xlsx
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базе данных NCBI для девяти из них (CL69, CL89, CL95, 
CL168, CL185, CL207, CL251, CL262, CL300) не найде­
но каких-либо гомологов. Для остальных 13 повторов 
уровень идентичности среди сходных опубликованных 
последовательностей находился в пределах 70–98 %, что 
позволяет говорить о них как об отличающихся от ранее 
опубликованных (см. Приложение 1). 

Два сателлитных повтора показали сходство с повто­
рами мягкой пшеницы: CL119 оказался сходен с клоном 
pTa- 465 (77 % идентичности), а CL101 – со Spelt1-по­
добным субтеломерным повтором (80 % идентичности). 
У трех повторов обнаружено сходство со следующими из­
вестными сателлитами: у CL220 – с CL219, выявленным 
в геноме Ae. crassa (82 %), у CL134 – с CL97 из генома 
Th. bessarabicum (71 %) и у CL186 – с ACRI_TR_CL80 из 
генома A. cristatum (70 %). У других трех повторов по­
казано сходство с микросателлитами: у CL128 – с L15, 
идентифицированным в геноме P. stipifolia (84 %), у 
CL190 – с P523 из генома Ae. tauschii (81 %) и у CL82 – 
с pTa-451 из генома мягкой пшеницы (88 %). Четыре най­
денных нами повтора проявили сходство со следующими 
мобильными элементами: CL184 – с ретротранспозоном 
Cassandra из генома ржи (98 %), CL67 и CL115 – с ретро­
транспозонами из генома ячменя Cereba (91 %) и Sand­
ra5 (78 %) соответственно, CL 192 – с транспозоном XJ 
из генома Ae. tauschii (70 %). Повтор CL3 более всего 
был сходен с E-геном-специфичным маркером Th. elon­
gatum 51-6 (79 %). 

Оценка копийности сателлитных повторов  
с помощью qPCR
Полученные данные относительной копийности 23 сател­
литных повторов у 14 видов, рассчитанные относительно 
референсного однокопийного гена VRN1, отображены в 
Приложении 2.1. Все исследуемые нами повторы разли­

чались по уровню копийности и коэффициентам вариации 
между видами. Так как порядок полученных значений ко­
пийности значительно варьировался, для удобства срав­
нения количества копий повторов результаты были пред­
ставлены в виде десятичного логарифма (см. рисунок и 
Приложение 2.2). В дальнейшем десятичный логарифм 
относительной копийности мы будем обозначать прос­
то как «копийность». Так как копийность изменялась 
от 0 до 5, то повторы были условно классифицированы 
на следующие группы: с низкой (≤ 2), средней (> 2, < 4) 
и высокой копийностью (≥ 4). Поскольку коэффициент 
вариации изменялся в пределах от 0 до 0.6, мы приняли, 
что вариативность низкая – при его значении меньше 0.1, 
средняя – от 0.1 до 0.25, высокая – больше 0.25. 

Наименее вариативным повтором оказался CL82: уро­
вень его копийности был средним, ближе к высокому, и 
находился в пределах 2.9–3.8. 

Средний уровень вариативности копийности сателлит­
ных повторов у всех изучаемых образцов (коэффициент 
вариации принимал значения в пределах 0.16–0.25) был 
характерен для следующих девяти повторов: CL67, CL3, 
CL185, CL119, CL192, CL89, CL115, CL95, CL168 (ука­
заны по возрастанию коэффициента вариации). Средние 
значения их копийности у видов Pseudoroegneria по 
сравнению с таковыми у всей изучаемой коллекции были 
выше на 2–11 %, кроме CL67, показавшего максималь­
ную копийность в геноме ржи (3.2): повтор CL89 про­
демонстрировал максимальное значение у P. libanotica 
(2.8), CL3, CL119 и CL115 – у P. kosaninii (2.7, 3.1 и 2.7 
соответственно), CL95 – у P. cognata и P. kosaninii (2.1), а 
CL168 – у P. cognata (2.9). Остальные повторы этой груп­
пы в целом характеризовались низким и средним уровнем 
копийности между всеми образцами: минимальная на­
блюдалась у CL192, а максимальная – у CL185, находясь 
в пределах 1.2–2.5 и 1.8–3.2 соответственно. 

Относительная копийность изучаемых сателлитных повторов у анализируемых видов трибы Triticeae, выраженная через десятичный  
логарифм.
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Высокий уровень вариативности отмечен у следующих 
13 повторов: CL190, CL184, CL300, CL128, CL207, CL69, 
CL220, CL101, CL262, CL186, CL134, CL251, CL244: 
коэффициент вариации находился в пределах 0.27–0.43. 
В этой группе можно выделить повторы: CL69 – высокая 
копийность у видов Pseudoroegneria (4.0–5.3), средняя – у 
Thinopyrum и E. pendulinus (2.8–3.0), низкая – у остальных; 
CL101 – средняя копийность у Pseudoroegneria (2.0–3.9) и 
Th. junceum (2.8), низкая – у остальных; CL244 – близкая к 
высокой у Th. bessarabicum (3.9), значительно варьирую­
щаяся у видов Pseudoroegneria (0–2.4), средняя и низ­
кая – у остальных; CL184 – самая высокая у P. cognata (2.9) 
и S. cereale (3.0) по сравнению с остальными (0.5–2.3). 
Отдельные повторы показали наибольшую копийность 
у некоторых видов Pseudoroegneria: CL128 и CL186 – 
у P. cognata (2.5 и 2.6 соответственно), CL190 и CL220 –  
у P. kosaninii (2.5 и 3.0 соответственно), CL134 – у P. geni­
culata (3.1), CL207 и CL300 – у P. cognata и P. kosaninii 
(в пределах 3.1–3.2). Повторы CL251 и CL262 характери­
зовались общей низкой копийностью, варьирующейся в 
пределах 0.3–1.7 и 0–1.4 соответственно. 

Корреляционный анализ (см. Приложение 2.3) и анализ 
методом главных компонент (см. Приложение 2.4) между 
паттернами копийности повторов позволили выделить 
следующие группы с близкими паттернами копийности у 
изучаемых видов: 1) CL3, CL115, CL119, CL190 и CL220 
(r ≥ 0.77); 2) CL95, CL207 и CL300 (r ≥ 0.87); 3) CL128, 
CL168 и CL186 (r ≥ 0.72). Корреляционный анализ (см. 
Приложение 2.5) и анализ методом главных компонент 
(см. Приложение 2.6) между паттернами копийности ви­
дов показали высокий уровень сходства копийности изу­
чаемых повторов в следующих группах: 1) между образ­
цами Pseudoroegneria (r > 0.9); 2) между E. pendulinus, 
Th. intermedium и Th. junceum (r > 0.8); 3), между рожью, 
мягкой пшеницей, E. pendulinus, Th. junceum и Ae. tauschii 
(r ≥ 0.89). Средний уровень сходства паттернов копийно­
сти наблюдался между Th. intermedium и Pseudoroegneria 
(r > 0.6). Паттерн копийности Th. bessarabicum в среднем 
показал наименьшее сходство с другими видами. 

Обсуждение
Сателлитные повторы составляют значительную часть ге­
нома Пшеницевых, играя важную роль в образовании и 
эволюции новых видов, что делает их ценным инстру­
ментом для анализа этих процессов (Shcherban, 2015; 
Salina, Adonina, 2019; Vershinin et al., 2023). Поиск новых 
сателлитных повторов необходим для понимания фило­
генетических отношений и эволюции такой значимой для 
человека трибы, как Пшеницевые. Одним из первых шагов 
для определения пригодности найденных сателлитных 
повторов в качестве инструментов для таких исследова­
ний является сравнительная оценка их копийности у род­
ственных видов. 

Часть обнаруженных нами в St-геноме сателлитных по­
второв показала сходную копийность между изучаемы­
ми видами. Для них были найдены гомологи в геноме 
пшеницы и ячменя, которые, возможно, имеют общее с 
ними происхождение: CL82 и CL119 характеризуются 
сходством с pTa-451 и pTa-465 соответственно, иденти­
фицированными у T. aestivum (Komuro et al., 2013); CL67 

имел сходство с прицентромерным ретротранспозоном 
Cereba (Hudakova et al., 2001) и консервативным для 
Пшеницевых (Dvořák, 2009). Хотя CL3 на 79 % идентичен 
E-специфичному повтору 51-6, какой-либо специфично­
сти для видов Thinopyrum в нашем исследовании он не 
проявил, в связи с чем можно предположить, что нами 
найдена его более древняя и менее геном-специфичная 
форма. 

Специфической высокой копийностью у образцов Pseu­
doroegneria и средней копийностью у видов Thinopyrum 
и E. pendulinus отличался CL69, что может говорить о его 
возникновении до расхождения St- и J-геномов. Повтор 
CL101 со средней копийностью у видов Pseudoroegneria 
и Th. junceum также мог возникнуть у общего предка St- 
и J-геномов. Так как CL101 идентичен на 80 % субтело­
мерному Spelt1-подобному повтору, вероятно, он может 
иметь общее происхождение со Spelt-1, распространен­
ным у Triticum и Aegilops и отличающимся значительной 
вариативностью по копийности между видами (Pestsova 
et al., 1998; Ruban, Badaeva, 2018). Копийность повторов 
CL69 и CL101 у отдельных образцов принимает довольно 
высокие значения (до 3.9 и 5.3 соответственно), что делает 
их подходящими кандидатами на роль хромосомных мар­
керов для процедуры FISH. Дальнейшие эксперименты с 
использованием метода FISH покажут, могут ли эти по­
вторы стать хромосомных маркерами для идентифика­
ции St-субгенома в полиплоидных видах, в том числе у 
E.  pendulinus, изучения рекомбинантных геномов Jvs у 
пырея среднего и определения хромосомных перестроек 
в отдаленных гибридах пшеницы. 

Наибольшее значение копийности у P. cognata и S. ce­
reale продемонстрировал повтор CL184, обладающий 
сходством с ретротранспозоном Cassandra из генома ржи. 
Cassandra встречается в геноме многих видов растений 
и характеризуется существенными различиями по копий­
ности между ними (Kalendar et al., 2020). Так как одним 
из способов распространения сателлитных повторов по 
геному является перемещение по нему ретроэлементов 
(Garrido-Ramos, 2021; Šatović-Vukšić, Plohl, 2023), воз­
можно, нами найден повтор, оставшийся в результате рас­
пространения Cassandra по общему для St- и R-геномов 
предку. 

Ранее идентифицированный нами в геноме Ae. crassa 
повтор CL244 характеризовался более высокой копийно­
стью у Th. bessarabicum, чем у мягкой пшеницы, Ae. crassa 
и Ae. tauschii (Kroupin et al., 2022). В настоящем исследова­
нии эти результаты подтвердились. Но при этом показана 
значительная вариативность копийности между видами 
Pseudoreogneria, что может быть связано с элиминацией 
или накоплением CL244 в ходе видообразования и после­
дующей эволюции. Повтор CL244 имеет терминальную 
локализацию на хромосомах Th. bessarabicum (Kroupin 
et al., 2022), и, предположительно, может накапливаться 
или элиминировать в различных видах, подобно терми­
нальным повторам Spelt-1 и Spelt-52 у Aegilops и Triticum 
(Raskina et al., 2011; Ruban, Badaeva, 2018) или pSc200 и 
pSc250 у ржи (Evtushenko et al., 2016). 

Повтор CL220, специфичный для P. kosaninii, пока­
зал сходство с CL219, найденным нами ранее в геноме 
Ae. crassa (Kroupin et al., 2022), а CL186, специфичный для 
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P. cognata, сходен с ACRI_CL80, идентифицированным у 
A. cristatum (P-геном) (Said et al., 2018). Вероятно, оба по­
втора возникли еще до расхождения геномов Пшеницевых 
от общего предка и в определенные периоды накаплива­
ются в отдельных видах. Так как CL219 и ACRI_CL80 
были локализованы на единичных хромосомах, можно 
предположить, что CL220 и CL186 также покажут хро­
мосом-специфичную локализацию на хромосомах P. ko­
saninii и P. cognata соответственно. 

Нами обнаружены повторы, отличающиеся по копий­
ности между видами Pseudoreogneria с различным уров­
нем плоидности. Например, октаплоид P. kosaninii  от­
личается более высокой копийностью CL115, CL190 и 
CL220, тетраплоид P. geniculata – CL134. Возможно, 
наблюдаемые различия в копийности обусловлены про­
цессами полиплоидизации, так как тандемные повторы 
в прицентромерных и терминальных участках играют 
важную роль в узнавании и расхождении хромосом при 
клеточном делении, что особенно актуально для гомеоло­
гичных геномов у полиплоидных растений (Mach, 2019; 
Aguilar, Prieto, 2021). Такие субгеном- и даже хромосом-
специфичные повторяющиеся элементы выявлены у 
полиплоидных злаков – пшеницы, овса и пырея средне­
го – и, по-видимому, необходимы для дифференциации 
субгеномов при делении клетки (Shrama, Raina, 2005; 
Liu Z. et al., 2008; Divashuk et al., 2016; Lang et al., 2019b; 
Su et al., 2019). 

Сравнение паттернов копийности повторов помогло 
определить, какие из них обладают сходной копийностью 
среди изучаемых образцов (см. Приложения 2.3 и 2.4). 
Повторы CL3, CL115, CL119, CL190 и CL220 были объ­
единены в одну группу, потому что отличались макси­
мальным уровнем копийности у P. kosaninii; CL95, CL207 
и CL300 более специфичны для P. cognata и P. kosaninii; 
у CL128, CL168 и CL186 максимальная копийность на­
блюдалась у P. cognata. Сравнение паттернов копийности 
видов дало возможность понять в целом, какие образцы 
характеризуются сходной копийностью повторов. 

Общая кластеризация видов Pseudoroegneria (см. При­
ложения 2.5 и 2.6) демонстрирует, что в целом они харак­
теризуются сходной и отличной от других видов копий­
ностью выявленных нами повторов. Паттерн копийности 
E. pendulinus (2n = 28, StStYY) отличался от таковой у 
Pseudoroegneria, это позволяет надеяться, что найденные 
нами St-специфичные повторы могут быть полезны для 
анализа St-субгенома E. pendulinus и других образцов 
Elymus sensu lato. Thinopyrum и мягкая пшеница имели 
различные паттерны копийности: CL244 и CL69 можно 
использовать для характеристики пшенично-пырейных 
гибридов и поиска интрогрессий в геном пшеницы со 
стороны всех трех изучаемых видов пырея, а CL134 и 
CL251 – со стороны Th. junceum.

L. Wang с коллегами (2017) в геноме P. libanotica обна­
ружил повтор St2-80, гибридизующийся вдоль всей дли­
ны хромосом St-(суб)генома и только в терминальных 
участках E-, H-, P- и Y-(суб)геномов. Q.-L. Liu с колле­
гами (2020) на основе мобильных элементов в геноме 
P. stipifolia нашел диспергированные повторы S13, S158 
и S21, по степени интенсивности различающиеся между 
хромосомами St- и Y-субгеномов, и S5 с точечной локали­

зацией, различной у хромосом St- и Y-субгеномов. D. Wu 
et al. (2022) на основе сателлитных повторов P. libanotica 
создали хромосомные маркеры STlib_96, STlib_98 и 
STlib_117, однако о возможности их использования для 
анализа аллополиплоидов с St-геномом не сообщается. 

Проведенная нами оценка копийности сателлитных по­
второв, найденных в St-геноме, и определение специфич­
ности их амплификации между видами могут пополнить 
арсенал молекулярно-генетических и цитогенетических 
маркеров, используемых для изучения трибы Пшени­
цевых. Копийность сателлитных повторов может суще­
ственно различаться между видами, между популяциями 
и внутри них (Wang Q. et al., 2010; Belyayev, Raskina, 2013; 
Pollak et al., 2018; Tao et al., 2021). Идентифицированные 
нами сателлитные повторы могут быть полезны в том 
числе для популяционных исследований Pseudoroegneria 
и родственных ей злаков. 

Заключение
В результате анализа данных полногеномного секвени­
рования образцов Pseudoroegneria нами найдено 22 са­
теллитных повтора. В геномах 14 представителей трибы 
Triticeae нами установлен уровень их копийности, а также 
повтора CL244, ранее обнаруженного в Ae. crassa. В ре- 
зультате оценки изучаемые повторы были классифици­
рованы по уровню копийности и вариативности между 
видами. Выявленные сателлитные повторы могут быть 
использованы для проведения эволюционных, филогене­
тических и популяционных исследований злаков в ка­
честве молекулярно-генетических маркеров, а также по­
тенциально могут быть основой для цитогенетических 
маркеров при in situ гибридизации. 
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