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Microsatellites, or simple sequence repeats (SSRs), 
are ubiquitous in genomes of eukaryotes, including 
plant genomes. The structure and location of SSR 
loci determine their potential as molecular genetic 
markers and may have impact on the potential 
function of microsatellites in important biological 
processes. Identification and study of the distribution 
of SSR loci in gene-rich regions of the bread wheat 
genome and development of novel SSR markers 
based on these data are of practical interest, being 
important for the study of bread wheat genome 
organization. Bread wheat BAC-clone sequences 
containing homoeologous WFZP genes that control 
spikelet development served as the base for the 
identification and localization of SSR loci in gene-
rich regions of chromosomes 2AS, 2BS, and 2DS. 
It was found that di- and trinucleotide motifs were 
predominant. The most common dinucleotide 
motifs were AG and GA/TC. They were distributed 
in noncoding regions of genes, transposable 
elements (TEs) and unannotated sequences. Most 
identified trinucleotide motifs were associated with 
transposable elements. Homoeologous SSR loci 

Микросателлиты, или короткие тандемные (простые) повторы, 
широко распространены в геномах эукариот, включая 
геномы растений. Особенности строения и локализации 
микросателлитных локусов определяют их потенциал в качестве 
молекулярно-генетических маркеров и могут оказывать 
влияние на предполагаемые функции микросателлитов 
в важных биологических процессах. Идентификация и изучение 
распределения микросателлитных локусов в богатых 
генами районах генома мягкой пшеницы и разработка на их 
основе новых микросателлитных маркеров представляют 
практический интерес и важны для исследования организации 
генома мягкой пшеницы. Последовательности BAC-клонов, 
содержащие гомеологичные гены WFZP мягкой пшеницы 
Triticum aestivum L., контролирующие развитие колоса, 
послужили основой для идентификации и локализации 
микросателлитных локусов в богатых генами районах хромосом 
2AS, 2BS и 2DS. В изученных последовательностях наиболее 
распространены ди- и тринуклеотидные микросателлитные 
повторы. Среди динуклеотидных мотивов преобладают AG, 
GA/TC; динуклеотидные повторы встречаются в некодирующих 
областях генов, мобильных элементах и неаннотированных 
последовательностях ДНК. Большая часть тринуклеотидных 
повторов ассоциирована с мобильными генетическими 
элементами. Обнаружено, что гомеологичные микросателлитные 
локусы располагаются либо в генах, либо в неаннотированных 
последовательностях ДНК. Сравнение структуры гомеологичных 
локусов показало, что дивергенция в них связана как с изме
нением числа повторов, так и с нуклеотидными заменами. 
Разработаны новые микросателлитные маркеры, которые 
на генетических картах колокализованы с генами WFZP‑A‑B‑D 
и могут использоваться для маркирования этих генов в моле
кулярно-генетических исследованиях и в контролируемой 
маркерами селекции.
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were found in either genes or unannotated sequences. 
Comparison of these loci showed that the divergence 
in their structure was caused both by changes in repeat 
number and nucleotide substitutions. New SSR markers 
were developed and mapped. On the genetic maps 
of chromosomes 2A, 2B и 2D, they collocated with 
the WFZP-A-B-D genes. Thus, they can be used for gene 
tagging in molecular research and in marker-assisted 
selection.

Key words: microsatellite loci; SSR markers; BAC-clones; 
bread wheat; WFZP.

Микросателлиты, или короткие простые повторы 
(simple sequence repeats, SSR), – это участки ДНК, 
состоящие из тандемно повторенных коротких 

(1–6 п. н.) элементов (мотивов). Микросателлитные 
повторы классифицируют в зависимости от строения: 
1) совершенные микросателлитные повторы представ-
ляют собой непрерывающуюся последовательность, 
состоящую из одинаковых мотивов; 2) несовершенные 
микросателлитные повторы состоят из блоков одинаковых 
мотивов, разделенных несколькими неповторяющимися 
основаниями; 3) сложные микросателлиты, или компаун-
ды, представляют блоки из мотивов одного или разных 
типов, разделенных не более чем 100 п. н. В зависимости 
от длины микросателлиты бывают двух классов, класс I 
(≥ 20 п. н.) и класс II (≤ 19 п. н.) (Temnykh et al., 2001). 
Частота возникновения мутаций в микросателлитных 
локусах существенно превышает ожидаемую частоту 
спонтанного мутагенеза (Wierdl et al., 1997; Thuillet et 
al., 2002). Вариабельность SSR-локусов связана, прежде 
всего, с изменением числа простых повторов и возникает 
в результате ошибок репликации ДНК из-за «проскаль-
зывания» ДНК-полимеразы или неравного кроссинго-
вера (Sia et al., 1997). Обнаружено, что вариабельность 
микросателлитных локусов коррелирует с их длиной. 
Так, микросателлиты класса I более полиморфны, чем 
микросателлиты класса II (Temnykh et al., 2001; Webster 
et al., 2002). Превращение совершенных микросателли-
тов в несовершенные или компаунды стабилизирует их, 
вследствие чего они становятся менее вариабельными 
(Thuillet et al., 2002).

Микросателлиты широко распространены в геномах 
эукариот (Tautz et al., 1984); показано, что они составляют 
около 0,69 % генома риса (Grover et al., 2007). Микроса-
теллитные локусы расположены как в кодирующих, так 
и в некодирующих областях генома, при этом плотность 
и распределение микросателлитов различных типов 
в разных фракциях генома неодинаковы (Li et al., 2002; 
Morgante et al., 2002; Grover et al., 2007).

Микросателлиты широко используют для анализа 
геномов растений, разработанные на их основе ДНК-
маркеры являются одними из самых востребованных 

маркеров в молекулярной генетике растений. Наиболее 
важной областью их применения является молекулярно-
генетическое картирование, кроме того, они незаменимы 
в изучении генетического разнообразия и филогении 
близкородственных таксонов и представляют интерес 
для использования в программах по маркер-контроли-
руемой селекции (Ganal, Röder., 2007). Это связано с их 
следующими качествами: широким распространением 
в геноме, мультиаллельностью, кодоминантной природой 
наследования, высокой воспроизводимостью результатов 
и возможностью автоматизировать генотипирование. 
Микросателлитные маркеры, полученные на основе ге-
номных библиотек, называют геномными (genomic SSR, 
gSSR). Первый крупный пул микросателлитных маркеров 
пшеницы был получен М. Родер с соавт. в 1998 г. на осно-
ве геномной ДНК-библиотеки мягкой пшеницы Triticum 
aestivum L. (Röder et al., 1998). Другой путь создания 
микросателлитных маркеров – поиск in silico микросател-
литных локусов в экспрессируемых последовательностях 
ДНК (expressed sequence tags, EST) и разработка на их 
основе маркеров. Такие маркеры называют EST-микро-
сателлитами. Оба типа маркеров широко используются 
для картирования генов и геномов мягкой пшеницы и ее 
сородичей (Salina et al., 2006; Ganal, Röder, 2007; Леонова 
и др., 2008; Добровольская и др., 2009; Dobrovolskaya et 
al., 2011). В настоящее время использование накопленных 
массивов данных, полученных в результате выполнения 
проектов по секвенированию геномов растений, предо-
ставляет новые возможности для идентификации мик-
росателлитных последовательностей и разработки новых 
микросателлитных маркеров. BES (BACend sequences)-
SSR – новый тип микросателлитных маркеров, получен-
ных в результате концевого секвенирования BAC-клонов 
(bacterial artificial chromosome). Он  широко применяется 
для интеграции физических и генетических карт растений, 
в том числе мягкой пшеницы (Paux et al., 2008). Опреде-
ление референсной последовательности хромосомы 3B 
(Choulet et al., 2014) и получение результатов чернового 
секвенирования изолированных хромосом мягкой пше-
ницы (IWGSC, 2014) позволили сделать важные выводы 
о структурной и функциональной организации генома 
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мягкой пшеницы. Более 5 тыс. известных микросател-
литных маркеров были картированы в индивидуальных 
хромосомах физически (IWGSC 2014), разработаны новые 
SSR-маркеры хромосомы 3B (Paux et al., 2008). Изучение 
структуры и распределения микросателлитных повторов 
в отсеквенированных последовательностях ДНК мягкой 
пшеницы даст возможность выявить закономерности их 
локализации в разных фракциях геномных последователь-
ностей, установить функциональную роль этих повторов 
в биологических процессах и послужит для создания 
новых SSR-маркеров.

Целью настоящей работы являются изучение строения 
и локализации микросателлитных локусов в богатых 
генами районах хромосом 2A, 2B и 2D на примере по
следовательностей ДНК-локусов гомеологичных генов 
WFZP-A-B-D и разработка новых SSR-маркеров, марки-
рующих данные районы.

Материалы и методы
Объектом исследований в данной работе послужили 
последовательности ДНК районов хромосом 2AS, 2BS 
и 2DS, полученные в результате 454Roch- секвениро-
вания BAC-клонов, содержащих гомеологичные гены 
WFZP-A, ‑B и -D мягкой пшеницы. BAC-клоны CS248B13, 
CS184F24 и CS305H5 были отобраны при скрининге ге-
номной BAC-библиотеки, полученной на основе мягкой 
пшеницы сорта Чайниз Спринг (http://cnrgv.toulouse.inra.
fr/). Информация о скрининге, секвенировании и анноти-
ровании последовательностей ДНК данных ВАС-клонов 
опубликована ранее (Dobrovolskaya et al., 2015). Для 
идентификации SSR-повторов использовали программу 
SSR locator (��������������������������������������������      Maia����������������������������������������       et al., 2008) при следующих параметрах 
поиска: минимум 6 повторов для динуклеотидных микро-
сателлитов, 5 повторов для тринуклеотидных микросател-
литов и 4 повтора для тетра-/пента-/гексануклеотидных 
микросателлитов для совершенных повторов; максимум 3 
неповторяющихся основания, разделяющих микросател-

литы, для несовершенных повторов; макcимум 100 п.  н. 
между блоками микросателлитов для компаундов. Прай-
меры к микросателлитным локусам разрабатывали при 
помощи программы Primer3 (http://bioinfo.ut.ee/primer3-
0.4.0/). Структура разработанных праймеров приведена 
в табл. 1. Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) прово-
дили на образцах суммарной ДНК, выделенных ранее из 
растений линий и сортов мягкой пшеницы, перечисленных 
в табл. 1, а также из индивидуальных растений картиру-
ющей популяции F2, полученной от скрещивания сортов 
мягкой пшеницы Чайниз Спринг и Ренан (Dobrovolskaya 
et al., 2009; 2015) согласно протоколу Nicot c соавт. (Nicot 
et al., 2004). Разделение фрагментов ПЦР выполняли 
на автоматическом секвенаторе ABI PRISM 3100 Genetic 
Analyser (Applied Biosystems, Foster City, CA, USA). Раз-
мер фрагментов рассчитывали с помощью компьютерной 
программы ABI GeneScan, version 2.1, разработанной 
компанией Applied Biosystems. Новые микросателлитные 
маркеры интегрировали в ранее сконструированные гене-
тические карты хромосом 2A, 2B и 2D мягкой пшеницы 
(Dobrovoskaya et al., 2015) c помощью компьютерной 
программы MAPMAKER/EXP ver. 3.0b (Lander et al. 1987), 
используя картирующую функцию Косамби (Kosambi, 
1943) при LOD ≥ 3,00.

Результаты и обсуждение
В ходе выполнения работ по определению первичной 
структуры генов-гомеологов WFZP-A-B-D, регулирую-
щих развитие колоса пшеницы и определяющих судьбу 
колосковых меристем, было проведено секвенировние 
трех BAC-клонов (CS248B13, CS184F24 и CS305H5), 
несущих целевые гены, и получены данные о структурной 
организации областей гомеологичных хромосом 2AS, 
2BS и 2DS; аннотированы гены и мобильные элементы, 
входящие в состав данных последовательностей, опреде-
лен порядок их взаимного расположения (Dobrovolskaya 
et al., 2015).

Таблица 1. Микросателлитные маркеры

Маркер Мотив Праймеры Полиморфизм (аллели, п. н.)

CS248B13-1 (AG)16 F: 5’-CTCCAAGAAGATCGAGGTGAACAT-3’
R: 5’-TTGTTACCCTACCGATGATGTGTG-3’

1638, 1671, 2, 3, 7  
1715, 6, 1759

CS248B13-2 (AT)11 F: 5’-GTGCACTTTTGACCTCCCTACACT-3’
R: 5’-ATTTTGGGTTAAGTGGACGTAGCA-3’

432 NP

CS248B13-4 (AGCC)4 F: 5’-CGCTGACTCTACACCTTACCTCGT-3’
R: 5’-ACTTTTAATCGAATCGCACACG-3’

406 NP

CS248B13-3 (GCC)4(GCG)4 F: 5’-CGAGCTACATTTAGTGCATCTGGA-3’
R: 5’-TGACCGCTTTAGAGCCTTG-3’

427 NP

CS184F24-1 (TC)15 F: 5’-CCATGGTGATGTGTGAGTAGTTCC-3’
R: 5’-GTCGTAGAGTAAGGACACCGCAAT-3’

3672, 6, 7, 9  
3711, 3, 4, 5, 8 

CS305H5-1 (TA)20 F: 5’-AACAATGATGCAATGAAGGAACAA-3’
R: 5’-CGGGTTTGATTCCTGATGAGTTAG-3’

3011, 2, 3, 3256, 7, 9  
3348, null4, 5

CS305H5-2 (GAG)8 F: 5’-ACTACACCGACACCAACGTCTTC-3’
R: 5’-GAAGACTAAGGCATGACTTGGAGG-3’

351 NP

NP – неполиморфный фрагмент указанного размера; цифры верхнего индекса обозначают линии и сорта мягкой пшеницы, у которых данные аллели 
обнаружены: 1, 2, 3, 4, 5 – линии Ruc163, Ruc167, So149, Ruc204, Skle128 (Dobrovolskaya et al., 2009, 2015); 6, 7, 8, 9 – сорта Саратовская 29, Скала, Чайниз 
Спринг и Ренан соответственно.
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Ген mrs1/WFZP-D был локализован в богатом генами 
районе ‘2S0.8’ 2-й гомеологической группы хромосом 
(Dobrovolskaya et al., 2009). Богатые генами районы 
хромосом были определены при изучении локализации 
фрагментов экспрессируемых последовательностей ДНК 
или EST-последовательностей (EST, expressed sequence 
tags) в делеционных бинах хромосом мягкой пшеницы 
(Erayman et al., 2004). Неравномерное распределение 
генов в хромосомах было подтверждено результатами 
секвенирования протяженных участков ДНК хромосомы 
пшеницы 3В, однако четкого разделения на крупные 
блоки ген-богатых и ген-бедных районов в хромосоме 
3B обнаружено не было. Показано, что большая часть 
генов (75 %) образуют небольшие генные островки, со-
стоящие в среднем из трех генов, разделенные блоками 
из мобильных элементов, а участки, не содержащие гены, 
протяженностью более 800 тыс. п. н. встречаются очень 
редко (Choulet et al., 2010, 2014). 

В настоящем исследовании последовательности 
BAC-клонов, содержащих гомеологичные гены WFZP, 
послужили основой для идентификации и локализации 
микросателлитных локусов в богатых генами районах хро-
мосом 2AS, 2BS и 2DS. Было обнаружено, что среди ди-
нуклеотидных повторов преобладают AG, GA/TC (61,5 %) 
и ТА/AT (27 %) (табл. 2). Ранее было показано, что те же 
классы динуклеотидных повторов (AG/CT и AT/TA) яв-
ляются преобладающими динуклеотидными повторами 
в геноме риса (Grover et al., 2007), геномах девяти видов 
злаковых, включая виды Triticum urartu (донор генома A 
пшеницы) и Aegilops taushii (донор генома D пшеницы) 
(Wang et al., 2015), и в целом характерны для геномов 
растений (Lagercrantz et al., 1993). Идентифицированные 
нами динуклеотидные микросателлиты локализованы как 
в генных локусах, так и в локусах мобильных элементов 
(transposable elements, TE) и неаннотированных последо-
вательностях ДНК. Тринуклеотидные микросателлитные 
повторы встречались реже, чем динуклеотидные, преоб-
ладающие мотив/мотивы обнаружены не были. Большая 
часть тринуклеотидных микросателлитов была пред-
ставлена короткими SSR-повторами класса II (≤ 19 п. н.), 
ассоциированными с ТЕ (табл. 2).

В целом большая часть обнаруженных нами микро-
сателлитных локусов была ассоциирована с TE класса I 
(ретротранспозоны) и располагалась непосредственно во 
внутренних областях TE. Нами не было обнаружено ни 
одной серии гомеологичных микросателлитных локусов, 
ассоциированных с TE (гомеологичные микросателлит-
ные локусы – микросателлитные локусы одного типа с го-
мологичными фланкирующими последовательностями, 
локализованные в гомеологичных хромосомах разных 
субгеномов пшеницы). Это связано, по-видимому, с тем, 
что TE являются быстро эволюционирующей фракцией 
геномов, которая вносит основной вклад в межвидо-
вую дивергенцию. Высокий процент ассоциированных 
с ретротранспозонами микросателлитных повторов был 
обнаружен ранее при получении насыщенной микро-
сателлитными повторами геномной библиотеки ячменя 
(Ramsay et al., 1999).

Тетра- (три локуса) и пентануклеотидные (один локус) 
микросателлиты были обнаружены только в неанноти-

рованных последовательностях ДНК (табл. 2). Из девяти 
микросателлитов, обнаруженных в генных локусах, 
пять находились в 5′-некодирующих областях генов, 
два – в кодирующей области и по одному – в 3′-области 
и интроне, при этом в кодирующей области локализован 
тринуклеотидный повтор, в остальных – динуклеотидные 
микросателлиты. Результаты многих исследований свиде-
тельствуют о том, что различные типы микросателлитных 
локусов распределены в геноме растений неравномерно. 
Так, было обнаружено, что в кодирующих последователь-
ностях арабидопсиса, риса, кукурузы и пшеницы наиболее 
часто встречаются три- и гексануклеотидные повторы, 
в то время как некодирующая фракция содержит осталь-
ные типы микросателлитов (Morgante et al., 2002). Высо-
кую плотность микросателлитов в последовательностях, 
примыкающих к стартовому кодону, включая 5′-UTR 
(5′-untranslated region, 5′-нетранслируемый район), обна-
ружили у риса, при этом наиболее представленными ока-
зались динуклеотидные микросателлиты (AG)n и (СТ)n, 
в то время как преобладающим динуклеотидом в геноме 
риса является (AT)n (Grover et al., 2007). Высокая частота 
микросателлитов в областях, примыкающих к стартовому 
кодону, может предполагать их функциональную роль. 
Микросателлитные маркеры, полученные на основе таких 
локусов, представляют интерес для разработки функцио-
нальных генетических маркеров с целью использования 
их в фундаментальных исследованиях и cелекции.

Отметим, что обнаруженные нами гомеологичные 
микросателлитные локусы располагались либо в генах, 
включая 5′-районы, примыкающие к стартовому кодону, 
либо в неаннотированных последовательностях (табл. 2), 
что отражает консервативность этих областей. Сравнение 
структуры данных локусов показало, что дивергенция 
в них связана как с изменением числа повторов, так 
и с нуклеотидными заменами (рис. 1); наличие инсерци-
онно-делеционного полиморфизма и однонуклеотидных 
замен в областях, фланкирующих микросателлитные 
повторы, позволяет разрабатывать локус-специфичные 
SSR-маркеры (табл. 1, 2). 

С. Темных с соавт. (Temnykh et al., 2001) предложили 
разделить микросателлитные локусы на два класса в зави-
симости от длины – класс I (≥ 20 п. н.) и класс II (≤ 19 п. н.). 
Такое разделение на классы отражает потенциал микро-
сателлитов в качестве молекулярных маркеров, так как 
класс I высокополиморфен, а класс II по частоте мутаций 
не отличается от уникальных последовательностей ДНК 
(Temnykh et al., 2001). Среди идентифицированных нами 
микросателлитов 14 локусов принадлежали к классу I 
(табл. 2), пять из них были ассоциированы с TE (табл. 2) 
и непригодны для разработки маркеров, так как неконсер-
вативные фланкирующие последовательности не позво-
ляют разрабатывать локус-специфичные SSR-маркеры. 
Для нескольких локусов класса I, расположенных на 
границе контигов, было невозможно разработать один из 
праймеров (табл. 2). Пары праймеров были разработаны 
к семи микросателлитным локусам и протестированы 
на девяти линиях и сортах мягкой пшеницы. Информация 
о разработанных маркерах представлена в табл. 1.

Полиморфные маркеры были использованы для гено-
типирования индивидуальных растений популяции F2, 
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Таблица 2. Тип и локализация микросателлитных локусов

Мотив SSR-локус Локализация SRR-маркер

2AS (���������CS248B13)
AG/GA/CT (GA)6 na

(GA)20a G (5‘-район) *
(GA)4(GA)6b na
(AG)6 TE (I)
(AG)16c na CS248B13-1
(CT)6 G (3‘-район)

AT/TA (AT)11 na CS248B13-2
(AT)7 na
(TA)8 TE (II)
(TA)19 TE (I)
(TA)61 G (интрон)

TG/GT (TG)6 TE (I)
AGG/GGA (AGG)6 TE (I)

(GGA)5 TE (II)
TGA (TGA)7 TE (I)

(TGA)2(TGA)4 TE (I)
CTT (CTT)5 TE (I)
ACA (ACA)5 TE (I)
GCC, GCG (GCC)4(GCG)4d G (CDS) CS248B13-3
AGCC (AGCC)41 na
AAGAA (AAGAA)4 na
2BS (CS184F24�)
AG/GA/TC (AG)7 na

(AG)7 TE (I)
(GA)7 TE (I)
(GA)10 TE (I)
(GA)34 na *
(TC)6a G (5‘-район) *

(ТС)5-CA-(TC)10b na CS184F24-1
GGC/CGG/GCG (GGC)5 TE (I)

(GGC)19 imp TE (I)
(CGG)5 TE (I)
(CGG)5(CGG)4 TE (I)
(GCG)4(GCG)4 TE (I)

GTG (GTG)5 TE (I)
TTTA (TTTA)4(TTTA)2
2DS (CS305H5)
AG/GA/TC (GA)9c na

(GA)7(GA)3b na
(AG)8-G-(GA)12 TE (I)

GC (GC)6 G (5‘-район)
ТСС (ТСС)5 TE (II)
GAG (GAG)8 na CS305H5-2
GCC, GCG (GCC)5, (GCG)4d G (CDS)
TTAT (TTAT)4 na

(TC)12a G (5‘-район) *
AT/TA (TA)20 G (5‘-район) CS305H5-1

(TA)7 TE (II)

Выделены микросателлитные локусы класса I (длина ≥ 20 п. н.). Буква в верхнем индексе (a, b, c или d) обозначает гомеологичные микросателлитные 
локусы. 1 – для данного локуса идентифицирован гомеологичный локус с числом повторов меньшим, чем в заданных критериях поиска; G – ген, 
TE – мобильный элемент класса I или II, na – неаннотированные последовательности ДНК; 5‘- и 3‘-районы – некодирующие районы ДНК протяженно
стью до 1800 п. н. (в данном исследовании), примыкающие к стартовому и терминальному кодонам гена, соответственно; CDS – кодирующая область 
гена; imp – несовершенный повтор; * – локус расположен на границе контига.
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полученной от скрещивания сортов мягкой пшеницы 
Чайниз Спринг и Ренан, и интегрированы в построенные 
ранее генетические карты хромосом 2AS, 2BS и 2DS 
(Dobrovolskya et al., 2015). Обнаружено, что они колока-
лизуются с генами WFZP-A, WFZP-B и WFZP‑D (рис. 2). 
Микросателлитные маркеры CS248B13-1 и CS305H5-1 
могут быть использованы в дальнейшем для маркиро-
вания локусов генов WFZP-A и WFZP-D в генотипи-
ческой среде разных сортов пшеницы, в том числе при 
маркер-контролируемом переносе данных генов наряду 
с разработанными ранее аллель-специфичными мар-
керами (Dobrovolskaya et al., 2015). Кроме того, новые 
микросателлитные маркеры представляют интерес для 
маркирования BAC-клонов и генетического картирования 
генов, локализованных в богатом генами районе ‘2S0.8’ 
2-й гомеологической группы хромосом.
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Рис. 2. Микросателлитные карты хромосом 2AS, 2BS и 2DS, включающие гены WFZP-A-B-D.
С – центромера, слева от каждой карты – генетические расстояния в сМ, справа – названия микросателлиных маркеров и генов.

                10        20       30        40        50        60        70  
      ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....
2A   CCATTGGGGAGAAAATGTTCATCGATCTTGCTGCCTCCATG---ATGTGTGAGTAGT-CCTTCAGGACCTACGAG
2B   CCAGTGGGGAGACAATCTTCATCGAGCTTGCTGTCTCCATGGTGATGTGTGAGTAGTTCCTTCAGGACCTACGGG
2D   CCATTGGGGAGACAATCTTCATCGACCTTGCTGCCTCCATG---ATGTGTGAGTAGTTCCTTCAGGACCTACGAG

         80        90        100      110        120       130       140        
     |....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....
2A   TCCATAGCAGTAGCTAGACGTCTCTCTCTCTCTCCCTCCCTCTCTCTC--------CAATACAATGATCTCCTCT
2B   TCCATAGCAGTAGCTACATCTCTCTCTCCATCTCTCTCTCTCTCTCTCTCGATCTTCAACACAATGATCTCCGCT
2D   TCCATAGCAGTAGCTAGACGTTTCTCTCTCCCTC------TCTCTCTCTCTC----CAATACAATGATCTCCTCT

Рис. 1. Структура гомеологичных микросателлитных локусов.
Подчеркнуты области праймеров микросателлитного маркера CS184F24-1. Для выравнивания использованы комплементарные последовательности 
контигов BAC-клонов CS248B13 (2A) и CS305H5 (2D), содержащих микросателлитные локусы.
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