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Формирование синаптонемного комплекса между гомологичными хромосомами во время профазы I
мейоза имеет первоочередное значение для нормального протекания процесса рекомбинации. На-
рушения в образовании синаптонемного комплекса могут приводить как к асинапсису (при этом на
стадии метафазы I будут присутствовать униваленты), так и гетерологичному синапсису (на стадии
метафазы I будут выявляться как униваленты, так и мультиваленты). Ранее нами были получены му-
танты ржи, у которых не наблюдалось образования синаптонемных комплексов (sy1 и sy9) или си-
напсис был гетерологичным (sy10, sy18 и sy19). Мы провели биоинформатический анализ анноти-
рованного генома ржи и выявили потенциальные гены-кандидаты для каждого из этих мутантов.
Выбор генов-кандидатов осуществляли на основе данных микросателлитного картирования и со-
поставления их с аннотированными последовательностями генома ржи. В результате были выбра-
ны следующие гены: Mei2-like для мутанта sy1, MAD2 для мутанта sy9, BUB3.3 и BUB3.1 для sy10 и sy18
соответственно, а также Meiosis 5 для sy19.
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В 2021 г. были опубликованы результаты пол-
ного секвенирования генома Secale cereale [1, 2].
Доступность аннотированного генома ржи поз-
волила провести биоинформатический анализ и
выявить потенциальные гены-кандидаты, мута-
ции в которых в гомозиготном состоянии, как
было показано ранее [3–5], приводят к наруше-
нию процессов синапсиса гомологичных хромо-
сом. Для анализа были взяты гены, мутации в ко-
торых были ранее обозначены как sy1, sy9, sy10,
sy18 и sy19.

Выбор генов-кандидатов осуществляли на ос-
нове данных микросателлитного картирования
[3–6] и сопоставления их с аннотированными по-
следовательностями генома ржи. Гены Sy9 и Sy18
ранее были картированы на длинном плече 2R-
хромосомы ржи вблизи центромеры. Sy9 был кар-
тирован в непосредственной близости от микро-
сателлитных локусов Xscm43 и Xrems1230 ржи и
локуса Xgwm132 пшеницы, тогда как Sy18 был
картирован относительно локусов Xrems1130 и
Xrems1203 ржи. Sy10 был локализован на длинном
плече хромосомы 5R ржи вблизи микросателлит-

ных локусов Xgwm126, Xgwm6 и Xgwm538 пшени-
цы и Xscm179 ржи. Мутации sy1 и sy19 были лока-
лизованы на длинном плече хромосомы 7R ржи
рядом с локусами Xrems1187, Xrems1135 и
Xrems1188 ржи (sy1) и локусом Xrems1234 ржи
(sy10). Биоинформатический анализ положения
маркеров на хромосомах ржи (номер сборки ге-
нома в базе GenBank – GCA_902687465.1) произ-
водился с использованием программ: Ipcress (из
пакета Exonerate версии 2.4.0) и Blastn версии
2.12.0. Расположение мутаций sy1, sy9, sy10, sy18 и
sy19 на хромосомах ржи и наиболее вероятные ге-
ны-кандидаты приведены на рис. 1.

Ранее было показано, что у гомозигот по мута-
ции sy1 наблюдается комплекс нарушений в ходе
мейоза, в частности: в профазе I формируются
только осевые элементы хромосом, отсутствует
синаптонемный комплекс (СК), на стадии мета-
фазы I мейоза в 96.8% случаев наблюдаются толь-
ко униваленты, белок Asy1 выявлялся в виде не-
прерывных линейных сигналов вдоль каждой
хромосомы [7].
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Результаты хромосомного картирования му-
танта sy1 показали, что наиболее вероятным ге-
ном-кандидатом в этом случае является ген, ко-
дирующий Mei2-подобный белок (Mei2-like pro-
tein 6). Ранее у арабидопсиса было выявлено пять
генов, относящихся к семейству Arabidopsis-
mei2-Like (AML), мутации в которых приводят к
нарушениям синапсиса, образованию унивален-
тов, фрагментации хромосом и формированию
ацентриков [8]. Mei2-подобные белки содержат
уникальный домен RRM, который отвечает за
связывание с РНК [9], предполагается, что они
могут как напрямую посттранскрипционно регу-
лировать активность генов, так и быть вовлечен-
ными в организацию и ремоделинг хроматина.
Это согласуется с раннее полученными данными
о том, что у мутанта sy1 отсутствуют ранние фер-
менты рекомбинации Rad51/Dmc1 [10], что мо-
жет быть связано с нарушениями на уровне пост-
транскрипционной регуляции соответствующих
генов. Было показано, что белок Mei2 является
главным регулятором мейоза у Schizosaccharomy-
ces pombe, а гены, кодирующие его ортологи, были
обнаружены у разных групп эукариот, поэтому
считается, что MEI2-подобные гены возникли на
ранних этапах эволюции эукариот [9]. Сравнение
аминокислотных последовательностей белков
Mei2-like protein 6 риса, кукурузы, пшеницы и
ржи показывает, что наибольшая степень сход-
ства между белками наблюдается именно в обла-
сти С-терминального домена RRM, специфично-
го для Mei2-подобных белков (166–274 а.к. белка
Mei2-like protein 6 ржи).

Асинаптический мутант sy9 был схож с мутан-
том sy1 по цитологической картине нарушений в
мейозе, однако у мутанта sy9 в 90% клеток белок
Asy1 отсутствовал, в отличие от мутанта sy1 [11].
Анализ генов-кандидатов для мутанта sy9 выявил
ген MAD2, продукт которого участвует в контроле

клеточного цикла. У кукурузы белок MAD2 лока-
лизуется во внешней части мейотического кине-
тохора [12], для его гомолога у нематоды С. elegans
была показана роль в регуляции мейотического
синапсиса [13]. Белок MAD2 вместе с белками
Bub1, Bub3, Cdc20 образует комплекс, контроли-
рующий соединение кинетохор с микротрубочками
веретена деления. MAD2 играет ключевую роль в
сборке этого комплекса благодаря домену HORMA,
впервые обнаруженному у белков HOP1, REV7 и
MAD2. Домен HORMA взаимодействует с осевы-
ми элементами хромосом, а также участвует в об-
разовании белковых гомо- и гетеродимеров [14].
Белок Asy1 относится к тому же семейству бел-
ков, содержащих HORMA-домен, что и MAD2
[15]. Сравнение аминокислотных последователь-
ностей белков MAD2 риса, кукурузы, пшеницы и
ржи показало практически полную их идентич-
ность, что говорит о принципиальной важности
этого белка для функционирования мейоцитов
растений.

Предшествующий анализ показал, что мута-
ции sy10, sy18 и sy19 вызывают частично негомо-
логичный синапсис и варьирующее число унива-
лентов в метафазе I. У мутанта sy10 белки Asy1 и
Zyp1 образуют линейные треки, однако трехслой-
ная структура СК не образуется, и синапсис про-
ходит гетерологично [11]. У мутанта sy19 вдоль
хромосом наблюдается прерывистый сигнал бел-
ка Asy1 [16]. Мутанты sy10 и sy18, как мы предпо-
лагаем, несут мутации в генах BUB3.3 и BUB3.1
соответственно. Белки BUB3.3 и BUB3.1 араби-
допсиса взаимодействуют с белком MAD2 [17], у
нематоды С. elegans была показана их роль в ком-
плексе с белком МAD2 в регуляции синапсиса
[18]. Эти белки содержат мотивы WD40, принци-
пиальные для белок-белковых взаимодействий.
Точковые мутации в консервативном мотиве

Рис. 1. Локализация мутаций sy1, sy9, sy10, sy18 и sy19 на хромосомах ржи. В прямоугольных рамках – предполагаемые
гены-кандидаты для этих мутаций.
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WD40 дрожжевого Bub3 нарушают его ассоциа-
цию с Mad2, Mad3 и Cdc20 [19].

В качестве гена-кандидата для мутанта sy19 на-
ми был выбран ген Meiosis 5, продукт которого го-
мологичен белкам WM5 пшеницы и PDF1 араби-
допсиса. У пшеницы этот ген экспрессируется на
ранних стадиях мейоза, однако его роль в форми-
ровании синапсиса пока не изучена. Делеция одной
из копий этого гена у пшеницы приводит к повы-
шенному гомеологическому спариванию хромосом
при межвидовом скрещивании [20]. Анализ амино-
кислотных последовательностей белков Mei5 из
разных видов злаков выявил характерную последо-
вательность, состоящую из остатков глицина, од-
нако ее функциональная роль в настоящее время
остается неизвестной.

Синапсис гомологичных хромосом в процессе
мейотического деления является основой для ге-
нетической рекомбинации и сбалансированного
расхождения хромосом в анафазе I. Нормальное
протекание этих процессов зависит, в том числе,
от правильного взаимодействия центромерных и
теломерных областей хромосом. Изучение мутан-
тов ржи, у которых в ходе мейоза наблюдаются
различные нарушения, выявило ряд генов, про-
дукты которых могут как посттранскрипционно
регулировать активность генов, так и быть вовле-
ченными в организацию и ремоделинг хромати-
на, а также контролировать соединение кинето-
хор с микротрубочками веретена деления.

Работа выполнена в рамках госзадания ИОГен
РАН (тема № 0092-2022-0002).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
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Search for Candidate Genes for Mutations Disrupting Synaptonemal Complex 
Formation in the Sequenced Genome of Rye Secale cereale

J. V. Sopovaa, b, *, P. A. Zykinb, T. V. Dolmatovichc, and S. P. Sosnikhinab

aVavilov Institute of General Genetics, Saint-Petersburg Branch, Saint-Petersburg, 199034 Russia
bSaint-Petersburg State University, Saint-Petersburg, 199034 Russia

cInstitute of Genetics and Cytology of the National Academy of Sciences of Belarus, Minsk, 220072 Republic of Belarus
*e-mail: y.sopova@spbu.ru

The formation of a synaptonemal complex between homologous chromosomes during prophase I of meiosis
is of great importance for the normal course of the recombination process. Disturbances in the formation of
the synaptonemal complex can lead to both asynapsis (in this case, univalents will be present at the metaphase
I stage) and heterologous synapsis (both univalents and multivalents will be detected at the metaphase I
stage). Previously, we obtained rye mutants in which no formation of synaptonemal complexes (sy1 and sy9)
was observed or the synapsis was heterologous (sy10, sy18 and sy19). We performed a bioinformatics analysis
of the annotated rye genome and identified potential candidate genes for each of these mutants. The choice
of candidate genes was carried out on the basis of microsatellite mapping data and their comparison with an-
notated sequences of the rye genome. As a result, the following genes were selected: Mei2-like for the sy1 mu-
tant, MAD2 for the sy9 mutant, BUB3.3 and BUB3.1 for sy10 and sy18, respectively, and Meiosis 5 for sy19.

Кeywords: rye, meiosis, synaptonemal complex, mutation mapping.
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