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Методами биоинформатики проведен поиск в протеомах водорослей, мхов, низших грибов и про-
стейших животных белков, сходных с известными белками синаптонемных комплексов (СК) 7 видов 
высших эукариот от почкующихся дрожжей до мыши, которые широко используются как модели 
для изучения мейоза. Установлено, что в протеомах зеленых и бурых водорослей, мхов, ряда низших 
грибов, а также эвгленовых простейших, споровиков и некоторых других одноклеточных эукариот 
наибольшее сходство с белками СК модельных организмов имеют те белки, которые содержат домен 
HORMA. Они близки к белкам латеральных элементов СК высших эукариот, также несущим домен 
HORMA. Этот домен узнает состояние хроматина и рекрутирует другие белки для построения СК.
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УДК 575.852 

ВВЕДЕНИЕ

Вопрос о происхождении и эволюции ме-
ханизмов мейоза, в том числе у белков, участ-
вующих в мейотических процессах, важен для  
теории эволюции генетических систем и, кроме 
того, является в настоящее время одним из акту-
альных в клеточной биологии (Maguire, 1992; �i,�i,, 
Zheng, 2002; �огданов, 2003, 2008; �gel, �enn�,, 2002; �огданов, 2003, 2008; �gel, �enn�,�gel, �enn�,, �enn�,�enn�,, 
2007). Принципиальным отличием хромосом в 
клетках, делящихся путем мейоза, от хромосом 
в соматическом митозе является формирование 
в мейозе синаптонемных комплексов. Синапто-
немный комплекс (СК) – это белковая структура, 
формирующаяся в профазе �� деления мейоза�� деления мейоза деления мейоза 
между синаптирующими гомологичными хро-
мосомами (и только на время их синапсиса) у 
подавляющего большинства эукариот (He�ting,He�ting,, 
1996; Пенкина и др., 2002; �age, Ha�le�, 200�;�age, Ha�le�, 200�;, Ha�le�, 200�;Ha�le�, 200�;, 200�; 
Anuradha, Muni�a��a, 2005). На основе осевых, Muni�a��a, 2005). На основе осевыхMuni�a��a, 2005). На основе осевых, 2005). На основе осевых 

элементов хромосом, соединяющих сестрин-
ские хроматиды и состоящих в основном из 
когезиновых белков, в профазе �� мейоза стро-�� мейоза стро- мейоза стро-
ятся латеральные элементы СК, которые затем 
соединяются в единую структуру с помощью 
застежки-молнии из поперечных фибрилл, про-
низывающих центральное пространство СК. 
В середине центрального пространства пере-
крывающиеся «головки» поперечных фибрилл 
формируют центральный элемент СК.

Структурные элементы синаптонемных ком-
плексов состоят из мейоз-специфичных белков. 
Мажорные белки латеральных элементов синап-
тонемных комплексов (ЛЭ СК) у позвоночных 
(����2, ����3) не имеют гомологии �� белками����2, ����3) не имеют гомологии �� белками2, ����3) не имеют гомологии �� белками����3) не имеют гомологии �� белками3) не имеют гомологии �� белками�� белками белками 
ЛЭ СК дрожжей Saccharomyces cere�isiae cere�isiaecere�isiae (H��1H��11 
и Red1), растенияRed1), растения1), растения Arabidopsis �haliana �haliana�haliana (A��1A��11 
и A��2) и нематодыA��2) и нематоды2) и нематоды Caenorhabdi�is elegans 
(H��M-3)H��M-3)-3). Но эти компоненты СК у дрожжей, 
арабидопсиса и нематоды несут общий функцио-



336 т.м. гришаева, Ю.Ф. Богданов

нальный домен (табл. 1). �елки центральных 
элементов СК у разных организмов также не 
гомологичны между собой, однако имеют сход-
ную вторичную структуру (He�ting, 1996; Пен-He�ting, 1996; Пен-, 1996; Пен-
кина и др., 2002; �age, Ha�le�, 200�; Anuradha,�age, Ha�le�, 200�; Anuradha,, Ha�le�, 200�; Anuradha,Ha�le�, 200�; Anuradha,, 200�; Anuradha,Anuradha,, 
Muni�a��a, 2005; ��gdan�v, 2005; ��gdan�v��gdan�v e� al alal., 2007).

Ранее мы показали, что некоторые структур-
ные белки мейоза по своему происхождению 
тяготеют к бактериальным белкам, тогда как 
другие – к архейным. Однако в целом сходство 
белков СК с прокариотическими белками весьма 
низкое, часто на уровне такового для случайных 
аминокислотных последовательностей (Захаров 
и др., 2010). На основании этих данных нами был 
сделан вывод о том, что белки СК появились в 
ходе эволюции относительно поздно, лишь в 
процессе развития первичных эукариот.

Задачей настоящего исследования явился 
поиск в протеомах водорослей, мхов, грибов и 
�r�t�z�a белков, сходных с известными белками белков, сходных с известными белками 
синаптонемных комплексов высших эукариот.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Всего нами было исследовано компьютерны-
ми методами около 1,5 млн белков из протеомов 
водорослей, мхов, низших грибов, простейших 
животных и некоторых других групп эукариот. 
Мы использовали тот вариант таксономии 
объектов исследования, который содержится в 
базе данных �����. Объектами для сравнения с�����. Объектами для сравнения с. Объектами для сравнения с 
указанными выше белками были белки синап-
тонемных комплексов (СК) 7 модельных видов 
эукариот от дрожжей до мыши (табл. 1). �елки 
человека в анализ не брали, так как они очень 
похожи на соответствующие белки мыши. 

Аминокислотные последовательности 
белков СК искали в базах данных ����� (htt�:������� (htt�:�� (htt�:��htt�:��:��
���.n��bi.nlm.nih.g�v�) и �ni�r�t����r�M��.n��bi.nlm.nih.g�v�) и �ni�r�t����r�M��n��bi.nlm.nih.g�v�) и �ni�r�t����r�M��.nlm.nih.g�v�) и �ni�r�t����r�M��nlm.nih.g�v�) и �ni�r�t����r�M��.nih.g�v�) и �ni�r�t����r�M��nih.g�v�) и �ni�r�t����r�M��.g�v�) и �ni�r�t����r�M��g�v�) и �ni�r�t����r�M���) и �ni�r�t����r�M���ni�r�t����r�M����r�M���r�M�� 
(htt�:�����.uni�r�t.�rg�uni�r�t�). Функцио-htt�:�����.uni�r�t.�rg�uni�r�t�). Функцио-:�����.uni�r�t.�rg�uni�r�t�). Функцио-���.uni�r�t.�rg�uni�r�t�). Функцио-.uni�r�t.�rg�uni�r�t�). Функцио-uni�r�t.�rg�uni�r�t�). Функцио-.�rg�uni�r�t�). Функцио-�rg�uni�r�t�). Функцио-�uni�r�t�). Функцио-uni�r�t�). Функцио-�). Функцио-
нальные домены этих белков  определяли с 
помощью программы ��AR� (htt�:�����.��AR� (htt�:�����. (htt�:�����.htt�:�����.:�����.���..
n��bi.nlm.nih.g�v��tru��ture���dd��r�sb.��gi�). В.nlm.nih.g�v��tru��ture���dd��r�sb.��gi�). Вnlm.nih.g�v��tru��ture���dd��r�sb.��gi�). В.nih.g�v��tru��ture���dd��r�sb.��gi�). Вnih.g�v��tru��ture���dd��r�sb.��gi�). В.g�v��tru��ture���dd��r�sb.��gi�). Вg�v��tru��ture���dd��r�sb.��gi�). В��tru��ture���dd��r�sb.��gi�). В�tru��ture���dd��r�sb.��gi�). В���dd��r�sb.��gi�). В��dd��r�sb.��gi�). В��r�sb.��gi�). В�r�sb.��gi�). В.��gi�). В��gi�). В�). В 

Таблица 1 
�елки синаптонемного комплекса (СК), их функциональные домены

�елки центрального пространства СК  
(в скобках – функциональные домены)

�елки латеральных элементов СК и другие белки  
(в скобках – функциональные домены)

Zi�1 ���* (�M� бактериальный, �m��, AAA_13)
�(3)G �m (2 бактериальных домена �M�)
�ORO�A �m
���-1 �e (�m��)
���-2 �e
���-3 �e (�G�H_�lant_li�ase_like)
���-� �e
Z��1a At (2 бактериальных домена �M�)
Z��1b At (2 бактериальных домена �M�, �R�00�09)
����1 �r (���-1)
����1 Mm (���-1)
����1-like �r
����1 Mm (�M� бактериальный)
����2 �r
����2 Mm
����3 Mm
��X12 Af
��X12 Mm

H��1 ��� (HORMA)
H��1 �� – белок линейного элемента хромосом 
(R���G-finger)
Red1 ��� (Re��10�Red1)
Re��10 �� – белок мейотической рекомбинации 
(Re��10�Red1)
�(2)M �m (Rad21_Re��8_� – когезиновый)
H��M-3 �e (HORMA)
A��1 At (HORMA, �W��RM)
A��2 At (HORMA)
����2 �r
����2 Mm (бактериальный �OG�399)
����3-like �r (��r1)
����3 Mm (��r1)
��65 �r – белок синаптонемного комплекса 
(r���2_���an, бактериальный)
��65 Mm
F���6 Mm – пептидилпролил цистрансизомераза 
(F���_�, ��R)

* ��� – дрожжи Saccharomyces cere�isiae, �� – дрожжи Schizosaccharomyces pombe, �m – насекомое Drosophila melanogas�er,  
At – растение Arabidopsis �haliana, �e – нематода Caenorhabdi�is elegans, �r, Af – рыбы Danio rerio и Anoplopoma fimbria, 
Mm – млекопитающее Mus musculus. Домен HORMA узнает состояние хроматина и способствует взаимодействию 
разных белков. Домены �M�, �m��, ���-1, ��r1, Rad21�Re��8 характерны для белков, структурирующих хромосомы. 
�R�00�09 участвует в рекомбинации. Цистрансизомеразы катализируют изомеризацию молекул при наличии в них 
двойных связей. Остальные домены не имеют отношения к мейозу.
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качестве контроля (для оценки степени сходства 
белков) использовали случайные аминокис-
лотные последовательности, генерированные 
из оригинальных белков программой Rand�e��Rand�e�� 
(�x�A�� �r�te�mi��s �erver, htt�:��au.ex�as�.�rg� 
t��ls�randse��.htm). С помощью программы 
����� �r�tein ��A�� (htt�:�����.n��bi.nlm.nih. �r�tein ��A�� (htt�:�����.n��bi.nlm.nih.�r�tein ��A�� (htt�:�����.n��bi.nlm.nih. ��A�� (htt�:�����.n��bi.nlm.nih.��A�� (htt�:�����.n��bi.nlm.nih. (htt�:�����.n��bi.nlm.nih.htt�:�����.n��bi.nlm.nih.:�����.n��bi.nlm.nih.���.n��bi.nlm.nih..n��bi.nlm.nih.n��bi.nlm.nih..nlm.nih.nlm.nih..nih.nih..
g�v�blast��last.��gi��ROGRAM�blast����A��_�blast��last.��gi��ROGRAM�blast����A��_blast��last.��gi��ROGRAM�blast����A��_��last.��gi��ROGRAM�blast����A��_�last.��gi��ROGRAM�blast����A��_.��gi��ROGRAM�blast����A��_��gi��ROGRAM�blast����A��_��ROGRAM�blast����A��_�ROGRAM�blast����A��_�blast����A��_blast����A��_���A��_��A��__
�ROGRAM��blast���AG�_������last�blast���AG�_������lastblast���AG�_������last��AG�_������last�AG�_������last_������last������last��last�last 
�ear��h��HOW_��FA������n������_�O����HOW_��FA������n������_�O���HOW_��FA������n������_�O��_��FA������n������_�O����FA������n������_�O����n������_�O���n������_�O��������_�O�������_�O��_�O���O��� 
blasth�me�) вели поиск сходных последователь-�) вели поиск сходных последователь-
ностей в протеомах водорослей, мхов, грибов, 

простейших животных и некоторых других 
групп эукариот (изученные таксоны указаны 
в табл. 2, 3). Некоторые таксоны, для которых 
в базе данных имелось малое количество бел-
ков, были объединены в группы. Из таксонов, 
указанных в табл. 3, многоклеточными на 
некоторых стадиях развития являются только 
M�x�s��rea и �elag��h���eae. и �elag��h���eae.�elag��h���eae.. 

Параметры поиска программы �RO������RO����� 
��A��: Max. target se��uen��es – 1000 или 5000,: Max. target se��uen��es – 1000 или 5000,Max. target se��uen��es – 1000 или 5000,. target se��uen��es – 1000 или 5000,target se��uen��es – 1000 или 5000, se��uen��es – 1000 или 5000,se��uen��es – 1000 или 5000, – 1000 или 5000, 
�x�e��t thresh�ld – 100, остальные – по умолча- thresh�ld – 100, остальные – по умолча-thresh�ld – 100, остальные – по умолча- – 100, остальные – по умолча-
нию. Достоверность сходства характеризуется 

Таблица 2 
�елки синаптонемных комплексов (СК), показавшие максимальное сходство  

с белками из протеомов водорослей, мхов и низших грибов 

Таксоны эукариот

Количество 
белков  

в базе дан-
ных �����  

a

�елки центрального 
пространства СК

�елки латеральных элементов  
и другие белки СК

�hl�r��h�ta (зеленые водоросли) 156803 ����1 Mm (50) H��M-3 �e (5�), FKBP6 Mm (87), 
Hop1 Sc (99), ASY2 At (117), 
ASY1 At (163)

�hae��h���eae (бурые водоросли) 27�35 ����1 Mm (53) ASY2 A� (65), Hop1 Sc (71), 
FKBP6 Mm (85),  
ASY1 At (124);
найден гомолог H��1  
у Ec�ocarpus siliculosus

�r��t��h�ta (криптофитовые  
водоросли)

�591 Очень низкое сходство FKBP6 Mm (97)

�iat�ms (диатомовые водоросли, 
они же �a��illari��h�ta)

�8555 Очень низкое сходство FKBP6 Mm (97)

Rh�d��h�ta (красные водоросли) 21815 Очень низкое сходство Очень низкое сходство
�uglen��h�tes (эвгленовые),  
�hr�s��h�tes (золотистые),  
�har��h�tes (харовые), 
Xant��h���eae (желто-зеленые), 
�in�flagellates (динофлагелляты)

7517 Очень низкое сходство Очень низкое сходство

Mi��r�s��ridia (одноклеточные 
низшие грибы)

20596 Очень низкое сходство H��1 �� (50), A��1 At (52), 
H��1 ��� (55)

�last���ladi�m����ta, 
�h�tridi�m����ta, Gl�mer�m����ta, 
Fungi insertae sedis (Z�g�m����ta) 
(низшие грибы)

12709 Очень низкое сходство ASY2 A� (87), FKBP6 Mm (102), 
Hop1 Sc (106), ASY1 At (126) 

�r���h�ta, Anth���er�t��h�ta, 
Mar��hanti��h�ta (мхи)

95921 Очень низкое сходство Hop1 Sc (86), FKBP6 (104), 
ASY2 At (183), ASY1 At (278)

П р и м е ч а н и е .  Максимальные показатели сходства даны в скобках. Обозначения модельных организмов (At, Mm, 
���, �e) те же, что в табл. 1
a На момент начала исследования. Жирным шрифтом выделены белки с высокими показателями сходства – более 100, 
курсивом – с показателем от 60 до100.
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показателем �-value, означающим количество�-value, означающим количество-value, означающим количествоvalue, означающим количество, означающим количество 
сходных белков, которые могут быть подобра-
ны программой ��A����A�� случайно. Показатель 
сходства ����re (результат работы программы����re (результат работы программы (результат работы программы 
��A��) учитывает три параметра: число) учитывает три параметра: число 
совпадений аминокислот, число аминокислот 
одного типа и число так называемых ga�s, т. е.ga�s, т. е., т. е.  
тех случаев, когда в одном белке на данном месте 
есть аминокислота, а в другом она отсутствует. 
При анализе каждого белка СК сравнивали 
показатели сходства (����re) этого белка и его����re) этого белка и его) этого белка и его 
«случайного» аналога с  белками из протеомов 
изучаемой группы эукариот. В таблицах указа-

ны максимальные значения ����re. �елки СК,����re. �елки СК,. �елки СК, 
имеющие ����re менее 50, в таблицу не заноси-����re менее 50, в таблицу не заноси- менее 50, в таблицу не заноси-
ли. В случае близких показателей сходства для 
оригинального и «случайного» белков сравни-
вали средние значения их ����re, для чего брали����re, для чего брали, для чего брали 
по 10 лучших результатов поиска. Сравнение 
проводили с помощью t-теста Стьюдента (t-testt-теста Стьюдента (t-test-теста Стьюдента (t-testt-test-testtest 
inde�endent b� variables) программы ��A��������A b� variables) программы ��A��������Ab� variables) программы ��A��������A variables) программы ��A��������Avariables) программы ��A��������A) программы ��A��������A��A��������A 
(��A��������A s�ft�are v.7, ���.stats�ft.���m).��A��������A s�ft�are v.7, ���.stats�ft.���m). s�ft�are v.7, ���.stats�ft.���m).s�ft�are v.7, ���.stats�ft.���m). v.7, ���.stats�ft.���m).v.7, ���.stats�ft.���m)..7, ���.stats�ft.���m).���.stats�ft.���m)..stats�ft.���m).stats�ft.���m)..���m).���m).). 

Значения ����re зависят от длины молекулы,����re зависят от длины молекулы, зависят от длины молекулы, 
поэтому сравнивать эти показатели для белков 
разной величины не очень корректно. Однако 
сравнение их «по вертикали», т. е. для разных 

Таблица 3 
�елки синаптонемных комплексов (СК), показавшие максимальное сходство  

с белками из протеомов разных групп одноклеточных и примитивных  
многоклеточных эукариот  (в скобках даны максимальные показатели сходства)

Таксоны эукариот

Количество 
белков  

в базе дан-
ных ����� a

�елки центрального  
пространства СК

�елки латеральных элементов 
и другие белки СК

O�m���etes (оомицеты), 
�ab�rinthulida (сетчатые  
слизевики) одноклеточные

96280 ����1 Mm (57) FKBP6 Mm (120)

Rhizaria (лучевики, солнеч-
ники и др.), M�x�s��rea  
(слизистые споровики)

3�69 Очень низкое сходство FKBP6 Mm (60)

�arabasalia+F�rni��ata+ 
Heter�l�b�sea (примитивные 
одноклеточные эукариоты)

17�018 Z��1a At (50) ����2 Mm (51), H��M-3 �e (55), 
Hop1 Sc (104), ASY2 At (107), 
ASY1 At (194)

�elag��h���eae (водоросли) 
+ �erkinsea (Alve�lata)

596�5 Низкое сходство FKBP6 Mm (115)

A�i���m�lexa (споровики  
из группы Alve�lata)

2�1035 ���-1 �e (57), ����1 �r (�9), 
Z��1b At (59), Z��1a At (60), 
����1 Mm (67) b

Hop1 Sc (99), 
ASY2 At (107), FKBP6 Mm 
(133), ASY1 At (148)

�ili��h�ra  
(Инфузории, Alve�lata)

1��165 Z��1b At (51), SYCP1 Dr (60) FKBP6 Mm (114)

Am�eb�z�a  
(амебоидные простейшие)

119387 Очень низкое сходство FKBP6 Mm (122)

�uglen�z�a  
(эвгленовые простейшие)

187312 ����1 Mm (56) H��M-3 �e (52), FKBP6 Mm (78), 
ASY2 A� (91), Hop1 Sc (94), 
ASY1 At (115)

�h�an�flagellata  
(хоанофлагелляты)

30�01 Zi�1 ��� (52), Z��1a At (52), 
�(3)G �m (57), ZYP1b A� (61), 
SYCP1 Mm (65)

����2 Mm (53), H��1 ��� (56), 
FKBP6 Mm (76), ASY1 A� (78)

П р и м е ч а н и е .  В скобках даны максимальные показатели сходства.
a На момент начала исследования; b эти значения ����re для белков СК мало отличаются от ����re для контрольных 
последовательностей – случайных аналогов белков СК. Остальные обозначения см. в табл. 2. 
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групп эукариот, вполне уместно. Понятно так-
же, что если показатели сходства низкие, на 
уровне таковых для «случайных» последова-
тельностей, то абсолютные значения ����re не����re не не 
так важны.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В протеомах большинства водорослей (табл. 2)  
не были выявлены белки, обладающие сколь-
ко-нибудь заметным сходством с известными 
белками СК (показатели сходства были либо 
на уровне таковых для случайных последо-
вательностей, либо слегка превышали их). 
Исключение составляет лишь фермент F���6F���66 
мыши. Это касается криптофитовых водорослей 
(�r��t��h�ta), диатомовых (�iat�ms или �a��il-�r��t��h�ta), диатомовых (�iat�ms или �a��il-), диатомовых (�iat�ms или �a��il-�iat�ms или �a��il- или �a��il-�a��il-
lari��h�ta), красных водорослей (Rh�d��h�ta), а), красных водорослей (Rh�d��h�ta), аRh�d��h�ta), а), а 
также группы из 5 таксонов, объединенных по 
причине малого количества секвенированных 
геномов и, соответственно, малого количест-
ва белков в базе данных. Эта группа состоит 
из �uglen��h�tes, �hr�s��h�tes, �har��h�tes,�uglen��h�tes, �hr�s��h�tes, �har��h�tes,, �hr�s��h�tes, �har��h�tes,�hr�s��h�tes, �har��h�tes,, �har��h�tes,�har��h�tes,, 
Xant��h���eae, ��rr��h�ta (или �in���agellates)., ��rr��h�ta (или �in���agellates).��rr��h�ta (или �in���agellates). (или �in���agellates).�in���agellates).). 
Лишь у двух групп водорослей – зеленых (�hl�-�hl�-
r��h�ta) и бурых (�hae��h���eae) – выявлены) и бурых (�hae��h���eae) – выявлены�hae��h���eae) – выявлены) – выявлены 
белки, обладающие существенным сходством 
с белками СК, а именно: с H��1 дрожжей,H��1 дрожжей,1 дрожжей, 
H��M-3 нематоды, A��1 и A��2 арабидопсиса.-3 нематоды, A��1 и A��2 арабидопсиса.A��1 и A��2 арабидопсиса.1 и A��2 арабидопсиса.A��2 арабидопсиса.2 арабидопсиса. 
Максимальный показатель сходства составлял 
163 (табл. 2). Найденные белки из протеомов 
водорослей и белки СК имеют домен HORMA.HORMA.. 
У зеленой водоросли Ec�ocarpus siliculosus siliculosussiliculosus мы 
обнаружили белок, аннотированный как гомо-
лог белка HO�1.HO�1.1.

При анализе белков центрального про-
странства СК показатели сходства,  превыша-
ющие таковые для «случайных» аналогов этих 
белков, получены только для компонентов 
центрального элемента СК – белков �(3)G�(3)G(3)GG 
дрозофилы, Z��1a арабидопсиса (эти белкиZ��1a арабидопсиса (эти белки1a арабидопсиса (эти белкиa арабидопсиса (эти белки арабидопсиса (эти белки 
несут прокариотические домены �M�), ����1�M�), ����1), ����1����11 
мыши и рыбы (домен ���-1). Максимальные���-1). Максимальные-1). Максимальные 
показатели сходства равны 50 (для зеленых во-
дорослей) и 53 (для бурых), у остальных менее 
50, поэтому в таблицу не внесены.

�ыли исследованы также протеомы двух 
групп низших грибов (табл. 2). Для �last���ladi�-�last���ladi�-
m����ta, �h�tridi�m����ta, Gl�mer�m����ta, �i��kx-, �h�tridi�m����ta, Gl�mer�m����ta, �i��kx-�h�tridi�m����ta, Gl�mer�m����ta, �i��kx-, Gl�mer�m����ta, �i��kx-Gl�mer�m����ta, �i��kx-, �i��kx-�i��kx-
ell�m����tina, Z���ag�m����tina, �nt�m��hth�r�-, Z���ag�m����tina, �nt�m��hth�r�-Z���ag�m����tina, �nt�m��hth�r�-, �nt�m��hth�r�-�nt�m��hth�r�-

m����tina, Mu���r�m����tina, �e�hridi��hagidae и, Mu���r�m����tina, �e�hridi��hagidae иMu���r�m����tina, �e�hridi��hagidae и, �e�hridi��hagidae и�e�hridi��hagidae и и 
Ol�idia��eae найдены белки с доменом HORMA, найдены белки с доменом HORMA,HORMA,, 
сходные с компонентами СК – H��1, A��1 иH��1, A��1 и1, A��1 иA��1 и1 и 
A��2 (максимальные показатели сходства от2 (максимальные показатели сходства от 
87 до 126). В протеомах низших грибов Mi��r�-Mi��r�-
s��ridia также обнаружены белки с доменом также обнаружены белки с доменом 
HORMA, сходные с H��1,A��1 иA��2, однако, сходные с H��1,A��1 иA��2, однакоH��1,A��1 иA��2, однако1, A��1 иA��2, однакоA��1 иA��2, однако1 и A��2, однакоA��2, однако2, однако 
максимальные показатели ����re в этом случае����re в этом случае в этом случае 
невысоки (от 50 до 55). В протеомах разных 
групп мхов (табл. 2) выявлены белки, родствен-
ные белкам ЛЭ СК с доменом HORMA с оченьHORMA с очень с очень 
высокими для неконсервативных белков пока-
зателями сходства (278 для A��1 арабидопсисаA��1 арабидопсиса1 арабидопсиса 
при длине белка 596 аминокислотных остатков, 
а.к.). Сравнительно высокое сходство с белками 
ряда низших грибов и мхов выявлено нами для 
фермента F���6, который входит в состав ла-F���6, который входит в состав ла-6, который входит в состав ла-
терального элемента СК мыши. Максимальный 
показатель достигал 10� при длине молекулы 
этого белка 327 а.к.

Для других групп исследованных эукариот 
(табл. 3) в первую очередь отметим высокое 
сходство их белков с ферментом F���6 мышиF���6 мыши6 мыши 
(����re до 133 у споровиков). Для белков цен-����re до 133 у споровиков). Для белков цен- до 133 у споровиков). Для белков цен-
трального пространства СК показатели сход-
ства чуть выше, чем у водорослей и низших 
грибов, однако все равно невелики (до 65 у 
хоанофлагеллят). Компоненты латеральных 
элементов СК (H��1 дрожжей, A��1 и A��2H��1 дрожжей, A��1 и A��21 дрожжей, A��1 и A��2A��1 и A��21 и A��2A��22 
арабидопсиса) наиболее близки белкам из 
протеомов споровиков и группы парабазалии-
форникаты-гетеролобозеа (максимальный  
����re � 19� для белка A��1 арабидопсиса, � 19� для белка A��1 арабидопсиса,A��1 арабидопсиса,1 арабидопсиса, 
имеющего длину 596 а.к.).

При анализе сходства компонентов цент-
рального пространства СК (ЦП СК) с белками 
споровиков обнаружены высокие показатели 
сходства не только для оригинальных белков, 
но и для полученных на их основе специальной 
программой случайных аминокислотных по-
следовательностей, содержащих аминокислоты 
в тех же пропорциях, что и оригинальные бел-
ки, и имеющих ту же длину, хотя «случайный» 
����re обычно не превышает �0, а во многих обычно не превышает �0, а во многих 
случаях и 30. �елки ����1 и Z��1 формируют����1 и Z��1 формируют1 и Z��1 формируютZ��1 формируют1 формируют 
центральный элемент СК. Не имея гомологии 
первичной структуры, они имеют сходство вто-
ричной структуры, т. е. образуют протяженную 
альфа-спираль в центральной части молекулы 
(Heiting, 1996; �age, Ha�le�, 200�). Этой жеHeiting, 1996; �age, Ha�le�, 200�). Этой же, 1996; �age, Ha�le�, 200�). Этой же�age, Ha�le�, 200�). Этой же, Ha�le�, 200�). Этой жеHa�le�, 200�). Этой же, 200�). Этой же 
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особенностью обладают и сходные белки из 
протеомов споровиков. Они имеют длину свы-
ше 5000 аминокислотных остатков, а сходный с 
белками СК С-концевой фрагмент также образу-
ет альфа-спираль (данные получены с помощью 
программы ��AR�, а также «�O���� – �redi��ti�n��AR�, а также «�O���� – �redi��ti�n, а также «�O���� – �redi��ti�n�O���� – �redi��ti�n – �redi��ti�n�redi��ti�n 
�f ��iled ��il Regi�ns in �r�teins», htt�:�����. ��iled ��il Regi�ns in �r�teins», htt�:�����.��iled ��il Regi�ns in �r�teins», htt�:�����. ��il Regi�ns in �r�teins», htt�:�����.��il Regi�ns in �r�teins», htt�:�����. Regi�ns in �r�teins», htt�:�����.Regi�ns in �r�teins», htt�:�����. in �r�teins», htt�:�����.in �r�teins», htt�:�����. �r�teins», htt�:�����.�r�teins», htt�:�����.», htt�:�����.
��h.embnet.�rg�s�ft�are��O����_f�rm.html). 

ОБСУЖДЕНИЕ

Многие консервативные ферменты мейоти-
ческой рекомбинации достались эукариотам 
от прокариот, причем как от архей, так и от 
бактерий (Захаров и др., 2010). Происхождение 
белков СК загадочно, ибо эти белки не имеют 
гомологии при сравнении их у представителей 
цветковых растений, дрожжей, нематод, насеко-
мых и млекопитающих (��gdan�v��gdan�v e� al alal., 2007). 
Мы предприняли попытку найти методами 
компьютерной биологии возможных пред-
шественников ключевых структурных белков 
мейоза – белков синаптонемных комплексов –  
в протеомах мало изученных в плане мейоза 
низших растений, низших грибов и простей-
ших. Предварительные исследования показали, 
что белки СК не были унаследованы высшими 
растениями и животными от прокариот, а воз-
никли de no�o no�ono�o уже в процессе развития первых 
эукариот, скорее всего, вместе с механизмом 
мейоза (Захаров и др., 2010). Но механизм 
мейоза более или менее консервативен, тогда 
как белки СК – нет (��idl, 2006; ��gdan�v��idl, 2006; ��gdan�v, 2006; ��gdan�v��gdan�v e� 
al., 2007). В лучшем случае они имеют общие 
домены (He�ting, 1996; Пенкина и др., 2002;He�ting, 1996; Пенкина и др., 2002;, 1996; Пенкина и др., 2002; 
�age, Ha�le�, 200�; Anuradha, Muni�a��a, 2005;, Ha�le�, 200�; Anuradha, Muni�a��a, 2005;Ha�le�, 200�; Anuradha, Muni�a��a, 2005;, 200�; Anuradha, Muni�a��a, 2005;Anuradha, Muni�a��a, 2005;, Muni�a��a, 2005;Muni�a��a, 2005;, 2005; 
��gdan�v e� al alal., 2007).

Откуда пришли структурные белки синап-
тонемного комплекса� Для выяснения этого 
вопроса мы разбили наши исследования на 
несколько этапов. На первом этапе были про-
анализированы протеомы водорослей, мхов, 
низших грибов, простейших животных и не-
которых других групп эукариот (табл. 2, 3). 
Результаты этого анализа изложены в данной 
статье.

Прежде всего, обращает на себя внимание 
тот факт, что почти во всех исследованных про-
теомах имеются белки, в той или иной степени 
схожие с белками СК, несущими домен HORMAHORMA�  

(табл. 2, 3). Этот функциональный домен 
встречается в белках, принимающих участие в 
формировании структуры хромосомы и рекру-
тирующих другие белки (данные программы 
��AR�). �елки, родственные белкам СК, также). �елки, родственные белкам СК, также 
несут этот домен. �олее того, у представите-
ля бурых водорослей Ec�ocarpus siliculosus siliculosussiliculosus 
найден белок ���75586.1, аннотированный в���75586.1, аннотированный в75586.1, аннотированный в 
базе данных ����� как гомолог H��1 дрожжей����� как гомолог H��1 дрожжей как гомолог H��1 дрожжейH��1 дрожжей1 дрожжей 
S. cere�isiae. cere�isiaecere�isiae (табл. 2). Степень его сходства 
с известными белками СК такова: с H��1H��11  
����re � 72 (при длине молекулы H��1 605 а.к.), � 72 (при длине молекулы H��1 605 а.к.),H��1 605 а.к.),1 605 а.к.), 
при сравнении с белками растения A. �haliana. �haliana�haliana  
A��2 (1399 а.к.) и A��1 (605 а.к.) ����re состав-2 (1399 а.к.) и  A��1 (605 а.к.) ����re состав-A��1 (605 а.к.) ����re состав-1 (605 а.к.) ����re состав-����re состав-  состав-
ляет 66 и 12� соответственно. Для первых двух 
белков сходство можно считать невысоким. Тем 
не менее его оказалось достаточно, чтобы в базе 
данных ����� белок ���75586.1 был аннотиро-����� белок ���75586.1 был аннотиро- белок ���75586.1 был аннотиро-���75586.1 был аннотиро-75586.1 был аннотиро-
ван в качестве гомолога белка H��1.H��1.1.

Для сравнения приведем некоторые другие 
показатели из этого ряда. Высоко консерва-
тивный фермент мейотической рекомбинации 
�M�1 мыши (длина 3�0 а.к.) дает следующие1 мыши (длина 3�0 а.к.) дает следующие 
максимальные показатели сходства: при сравне-
нии с белками Danio rerio reriorerio – 622, Caenorhabdi�is 
elegans – 307, Arabidopsis �haliana �haliana�haliana – 391, Dro�
sophila melanogas�er melanogas�ermelanogas�er – 310, Saccharomyces cere�i� cere�i�cere�i�
siae – 372. Аналогичные показатели для гораздо 
менее консервативного структурного белка СК –  
����1 мыши (длина 993 а.к.) – следующие:1 мыши (длина 993 а.к.) – следующие: 
320, �9, 38, �2, 33. Поэтому полученные нами 
показатели сходства для многих белков из про-
теомов ряда исследованных таксонов эукариот 
можно считать достаточным основанием, чтобы 
говорить об их родстве с белками СК, хотя мы 
не можем говорить об их гомологии.

�елки СК, несущие домен HORMA, входятHORMA, входят, входят 
в состав латеральных элементов СК. Поскольку 
последние формируются на основе когезиновых 
осей хромосом (Revenk�va, �essberger, 2006),Revenk�va, �essberger, 2006),, �essberger, 2006),�essberger, 2006),, 2006), 
а когезины присутствуют даже у прокариот 
(Hiran�, 2005; Grishaeva, Zakhar�v, 2012), мыHiran�, 2005; Grishaeva, Zakhar�v, 2012), мы, 2005; Grishaeva, Zakhar�v, 2012), мыGrishaeva, Zakhar�v, 2012), мы, Zakhar�v, 2012), мыZakhar�v, 2012), мы, 2012), мы 
можем предположить, что хромосомные оси 
появились раньше синаптонемного комплекса. 
Поэтому не вызывает удивления появление и 
широкое распространение именно белков с до-
меном HORMA у водорослей и низших грибов,HORMA у водорослей и низших грибов, у водорослей и низших грибов, 
а тем более у �r�t�z�a.�r�t�z�a..

Что касается других белков СК, как несущих 
какие-либо функциональные домены, так и ли-
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шенных их, то их сходство с белками из протео-
мов изученных в этой работе эукариот можно 
считать невысоким либо вообще отсутствую-
щим. Однако необходимо отметить некоторые 
интересные результаты. Так, выявлено невы-
сокое, но достоверное сходство белка ����2����22 
мыши с белками из протеомов хоанофлагеллят 
(�-value � e�-value � e-value � evalue � e � ee–07) и ряда других одноклеточных 
эукариот (�-value � e�-value � e-value � evalue � e � ee–05) (табл. 3). Интересно 
также, что среди всех белков центрального 
пространства СК ощутимым сходством с 
белками изученных нами эукариот обладают 
только белки, формирующие центральный 
элемент СК и отличающиеся специфической 
вторичной структурой – протяженным участком 
альфа-спирали. Это белки ����1 белки ����1белки ����1 ����1 Mus muscu�
lus ии Danio rerio, Z��1a и Z��1bи Z��1b Z��1b Arabidopsis 
�haliana, ���-1 Caenorhabdi�is elegans, �(3)G 
Drosophila melanogas�er и Zi�1и Zi�1 Zi�1 Saccharomyces 
cere�isiae. Максимальные показатели сходстваМаксимальные показатели сходства 
не превышают 65, но они достоверно выше та-
ковых, полученных для «случайных» аналогов 
известных белков СК.

При анализе сходства компонентов цент-
рального пространства СК (ЦП СК) с белками 
споровиков (A�i���m�lexa) обнаружены высокиеA�i���m�lexa) обнаружены высокие) обнаружены высокие 
показатели сходства не только оригинальных 
белков, но и полученных на их основе специаль-
ной программой случайных аминокислотных 
последовательностей, содержащих аминокис-
лоты в тех же пропорциях, что и оригинальные 
белки, и имеющих ту же длину. Видимо, соче-
тание аминокислот в «случайных» аналогах за 
счет повторов, характерных для альфа-спиралей 
оригинальных белков СК, оказалось похожим 
на сами белки СК. В литературе ранее отмеча-
лось, что все альфа-спирали имеют около 20 % 
сходства между собой за счет повторяющихся 
«реперных» гидрофобных аминокислот (Meu-Meu-
�issen e� al alal., 1992).

Интересен также обнаруженный нами факт, 
что в протеомах �h�an���agellata, считающихся�h�an���agellata, считающихся, считающихся 
среди одноклеточных ближайшими родствен-
никами многоклеточных животных (�ing�ing e� al. al.al.., 
2008), нет белков, имеющих высокую степень 
сходства с каким-либо известным белком СК.

Нам неизвестно, имеют ли СК в своем мейо-
зе все объекты, изученные нами, ибо, например, 
такие низшие грибы, как Aspergillus nidulans nidulansnidulans, 
обходятся в мейозе без СК (Цит. по: Пенкина 

и др., 2002). Но мы констатируем, что в проте-
омах многих низших грибов, бурых и зеленых 
водорослей, простейших животных и мхов есть 
белки, содержащие домен HORMA, которыйHORMA, который, который 
необходим для построения латеральных эле-
ментов СК у таких модельных организмов, как 
цветковое растение  A. �haliana. �haliana�haliana, сумчатый гриб 
S. cere�isiae. cere�isiaecere�isiae, нематода C. elegans.. elegans.elegans. 

В итоге нашего исследования мы конста-
тируем, что получены новые подтверждения 
высказанного ранее предположения о том, что 
для построения синаптонемных комплексов в 
разных таксонах эукариот используются раз-
ные белки, общим свойством которых является 
присутствие доменов с определенной конфор-
мацией (�огданов, 200�; �огданов и др., 2007; 
��gdan�v e� al alal., 2007). 

Работа выполнена при поддержке гранта 
РФФИ № 13-0�-02071а.
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Summary

�r�teins similar t� kn��n �r�teins �f the s�na�t�nemal ���m�lexes (��s) �f seven s�e��ies �f higher 
eukar��tes, fr�m budding �east t� m�use, �hi��h are used as m�dels f�r stud�ing mei�sis, have been s�ught 
b� bi�inf�rmati��al meth�ds. ��n the �r�te�mes �f green and br��n algae, m�sses, a number �f  l��est fungi, 
�uglen�z�a, A�i���m�lexa, and s�me �ther uni��ellular eukar��tes, �r�teins ���ntaining the HORMA d�main 
sh�� the greatest similarit� t� �� �r�teins �f the m�del �rganisms. �he� are ��l�se t� �r�teins �f lateral �� 
elements �f higher eukar��tes, als� bearing the HORMA d�main. �his d�main re���gnizes the ��hr�matin 
state and re��ruits �ther �r�teins f�r �� f�rmati�n.

Key words: algae, l��er fungi, ini��ellular �rganisms, mei�sis, s�na�t�nemal ���m�lex, �r�teins, in silico 
anal�sis.


