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The frequency of recombination and the patterns of 
crossover site distribution along the chromosomes 
vary considerably among animal species, including 
closely related species. Several hypotheses concerning 
the adaptive value and evolution of these variations 
were proposed. It was supposed that the recombina-
tion patterns of the species’ genomes are influenced 
by their phylogenetic history and ecology. However, 
most original data were obtained from mammals. The 
mammals show high karyological variability, which 
strongly influences the recombination patterns. There-
fore it is important to study recombination rate and 
distribution in more karyologically stable taxa, such 
as reptiles and birds. We used immunolocalization 
of SYCP3, the protein of the lateral element of the 
synaptonemal complex (SC), centromere proteins and 
the mismatch-repair protein MLH1, which is associated 
with the recombination nodules, at the synaptonemal 
complex spreads of prophase oocytes of two tern 
species, black tern (Chlidonias niger) and common tern 
(Sterna hirundo). We first described the karyotype of 
Ch. niger (2n = 74, FN= 94) and identified suggestive 
rearrangements by which its karyotype differs from 
that of S. hirundo (2n = 68, FN = 90). We found that 
these species significantly differed by the numbers of 
the MLH1 foci per cell (Ch. niger: 53.0 ± 4.2; S. hirundo: 
44.1 ± 5.0). We showed that the difference in the cross-
over numbers per cell was determined by the differ-
ence in the SC length (total and of individual bivalents) 
and by chromosomal rearrangements, which also 
influenced the distributions of crossover sites along 
the chromosomes. The difference in recombination 
patterns was higher between the rearranged homeo-
logues than between the non-rearranged ones. We 
investigated the synaptic patterns of the heteromor-

Интенсивность мейотической рекомбинации и закономерности 
распределения точек кроссинговера вдоль хромосом значительно 
варьируют между видами животных, в том числе близкородствен-
ными. Предложено несколько гипотез об адаптивном значении 
этих различий и их эволюции. Высказаны предположения о том, 
что рекомбинационные характеристики видов обусловлены фило-
генетической историей видов и их экологией. Однако большая 
часть исходных данных получена на млекопитающих, у которых 
характеристики рекомбинации находятся под влиянием значи-
тельной кариологической изменчивости. В этой связи изучение 
характеристик рекомбинации у таксонов с более стабильными 
карио типами, таких как рептилии и птицы, представляется акту-
альным. В данной работе использовали метод флуоресцентной 
иммунолокализации белка бокового элемента синаптонемного 
комплекса (SYCP3), белков центромеры и белка мисматч-репара-
ции MLH1, маркирующего сайты кроссинговера, на препаратах 
распластанных профазных ооцитов для изучения особенностей 
синапсиса и рекомбинации у двух видов птиц – черной крачки 
(Chlidonias niger) и речной крачки (Sterna hirundo). Мы впервые 
охарактеризовали кариотип Ch. niger (2n = 74, FN = 94), уточнили 
описание кариотипа S. hirundo (2n = 68, FN = 90) и идентифициро-
вали предположитель ные перестройки, отличающие кариотипы 
данных видов друг от друга. Обнаружено, что черная и речная 
крачки достоверно отличаются по среднему числу кроссоверов 
на клетку (53.0 ± 4.2 у черной и 44.1 ± 5.0 у речной крачек) и по рас-
пределению кроссоверов на гомологичных хромосомах. Показа-
но, что различия по числу кроссоверов обусловлены различиями 
в длине синаптонем ных комплексов – суммарной длине аутосом-
ных комплексов и длине индивидуальных бивалентов. Было уста-
новлено, что на число обменов и различия в их распределении 
влияют хромосомные перестройки: различие рекомбинационных 
характеристик между перестроенными гомеологами было выше, 
чем между неперестроенными. Мы описали особенности синап-
сиса гетероморфных Z- и W-хромосом, локализовали псевдоауто-
сомный район и оценили его физический размер. Выяснено, что 
несмотря на перестройки аутосом, отличающие друг от друга ука-
занные виды, строение и синаптические характеристики половых 
хромосом не изменились за 9 млн лет, прошедших со времени 
дивергенции родов Sterna и Chlidonias. 
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синаптонемные комплексы; хромосомные перестройки; половые 
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phic Z and W chromosomes, localized the pseudoauto-
somal regions and estimated their lengths. In spite of 
several autosomal rearrangements, which differentiate 
these species, the structure and synaptic patterns of 
the sex chromosomes have not changed over 9 MY, 
which have passed since the moment of divergence 
between the genera Sterna and Chlidonias.  

Key words: Sternidae; meiosis; immunostaining; synap-
tonemal complex; chromosomal rearrangements; sex 
chromosomes.

Мейотическая рекомбинация, или кроссинговер, 
играет две основные роли в половом размножении. 
Во­первых, для правильной сегрегации гомоло­

гичных хромосом в первом делении мейоза необходимо 
наличие как минимум одного кроссовера на хромосому. 
Во­вторых, рекомбинация перестраивает сочетания алле­
лей на гомологичных хромосомах, увеличивая генетиче­
ское разнообразие потомства (Eyre­Walker, Hurst, 2001). 
Число и распределение кроссоверов вдоль хромосомы 
зависят от ее длины, структуры хроматина и интерферен­
ции (Pardo­Manuel de Villena, Sapienza, 2001; Lynn et al., 
2002). Чем длиннее хромосома, тем больше кроссоверов 
на ней образуется. В эухроматине рекомбинация выше, 
чем в гетерохроматине (McKee, Handel, 1993). Явление 
интерференции заключается в том, что возникновение 
кроссоверного обмена понижает вероятность возникно­
вения другого обмена рядом с ним (Kleckner et al., 2004). 
Рекомбинация обычно подавляется в районе, прилега­
ющем к центромере (Youds, Boulton, 2011).

Характеристики уровня рекомбинации и распределе­
ния кроссоверов на хромосомах изучены у многих видов 
млекопитающих (Segura et al., 2013; Dumont, 2017). Обна­
ружено, что у них количество обменов на клетку и их рас­
пределение по длине хромосом значительно варьируют. 
Существует ряд объяснений такой вариации, связанных с 
филогенией (Segura et al., 2013), экологией (Otto, Micha­
lakis, 1998), динамикой популяций (Barton, Otto, 2005). 
Однако млекопитающие характеризуются большим раз­
нообразием кариотипов, а различия в числе и строении 
хромосом оказывают значительное влияние на рекомбина­
цию (Pardo Manuel de Villena, Sapienza, 2001). Поэтому для 
лучшего понимания эволюционной роли интенсивности 
рекомбинации и распределения рекомбинационных со­
бытий на хромосомах актуально изучение других групп 
позвоночных, в частности птиц. Птицы имеют крайне 
стабильные кариотипы по сравнению с млекопитающими 
(Ellegren, 2010), следовательно, в вариацию между видами 
птиц по характеристикам рекомбинации кариологические 
различия вносят намного меньший вклад.

Для некоторых видов птиц характеристики рекомби­
нации уже описаны (Pigozzi, Solari, 1999; Pigozzi, 2001; 
Calderon, Pigozzi, 2006; del Priore, Pigozzi, 2016). Обна­
ружено, что частота рекомбинации у них, как правило, 

значительно выше, чем у млекопитающих. Однако число 
исследованных видов птиц на настоящий момент невелико 
и составляет около полутора десятков. Особенный интерес 
представляет сравнение рекомбинации у родственных 
видов птиц. Оно позволит выявить изменения харак­
теристик рекомбинации на небольших эволюционных 
промежутках.

Важное отличие птиц от млекопитающих – наличие 
ZW­системы половых хромосом (Graves, 2014). Z­хромо­
сома курицы, модельного вида птиц, – макрохромосома, 
шестая по порядку длины; W­хромосома курицы меньше и 
содержит большое количество гетерохроматина. У других 
видов птиц ZW­хромосомы гомологичны половым хромо­
сомам курицы. Это показано хромосомным пейнтингом 
и генетическим картированием (Nanda et al., 1999, 2008; 
Shetty et al., 1999).

Относительная длина псевдоаутосомного и дифферен­
цированного районов варьирует в разных группах птиц. 
У более древних бескилевых птиц, таких как страус нанду 
(Rhea americana), псевдоаутосомный район может зани­
мать до 80 % длины половых хромосом (Pigozzi, Solari, 
1997). У новонёбных птиц его длина обычно намного 
меньше, он занимает лишь концевой район одного из плеч 
Z­ и W­хромосом (Zhou et al., 2014).

В мейозе у самок птиц половые хромосомы синапти­
руют по всей длине, несмотря на отсутствие гомологии 
и разницу в размерах, в отличие от XY­хромосом млеко­
питающих, которые синаптируют не полностью (Turner, 
2007). Длинная Z­ и короткая W­хромосомы начинают 
спариваться в гомологичном псевдоаутосомном районе. 
Затем Z­хромосома укорачивается и оборачивается вокруг 
W­хромосомы, после этого происходит полное спарива­
ние. В конце пахитены и в диплотене десинапсис половых 
хромосом происходит в обратном порядке: сначала рас­
плетаются негомологичные участки, а затем псевдоауто­
сомный район (Solari, 1992; Solari, Pigozzi, 1993). 

В отличие от XY­хромосом млекопитающих, которые 
могут подвергаться значительным модификациям (утрата 
рекомбинации и полный асинапсис в мейозе (Borodin et 
al., 2012), добавление новых фрагментов аутосом (Zhou et 
al., 2008), утеря Y­хромосомы (Kolomiets et al., 1991; Ma t­
veevsky et al., 2016)), ZW­хромосомы птиц более консер­
вативны. Известен лишь один пример транслокации на 
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них аутосомного материала (Pala et al., 2012). Однако от­
носительно малое число видов птиц, у которых строение 
Z­ и W­хромосом изучено современными методами, не 
позволяет детально описать разнообразие и эволюцию 
половых хромосом в различных отрядах и семействах. 
Анализ синапсиса и рекомбинации в мейозе – один из 
лучших методов исследования половых хромосом, так как 
выявляет локализацию и границы псевдоаутосомных и 
дифференцированных районов. Таким образом, изучение 
мейотического поведения половых хромосом у неиссле­
дованных в этом отношении видов птиц представляет 
значительный интерес. 

В качестве модельных видов для изучения рекомби­
нации у родственных видов птиц и строения половых 
хромосом мы выбрали два вида крачек (Sternidae, Cha­
radriiformes) – речную (Sterna hirundo) и черную (Chli-
donias niger). По данным секвенирования генов мтДНК, 
время дивергенции между ними составляет 8–9 млн лет 
(Bridge et al., 2005). Эти птицы широко распространены и 
многочисленны, хорошо известны их биология и экология. 
У данных видов различаются составы употребляемых 
кормов, генетическая и пространственная структуры 
популяций (Szczys et al., 2012, 2016). Однако кариотип 
S. hirundo ранее был исследован лишь при помощи ру­
тинной окраски (Hammar, 1970), а кариотип Ch. niger не 
был охарактеризован, аутосомы и половые хромосомы 
не описаны.

Для анализа характеристик рекомбинации аутосом и по­
ловых хромосом у крачек использовали иммунолокализа­
цию белка бокового элемента синаптонемного комплекса 
(СК) SYCP3, белков центромеры и белка мисматч­репа­
рации MLH1, маркирующего зрелые рекомбинационные 
узелки (Anderson et al., 1999). 

Материалы и методы
В качестве материала для исследования использованы 
самки в возрасте 1–3 суток, отловленные на Карасукской 
биостанции Института систематики и экологии животных 
СО РАН (окрестности г. Карасук, Новосибирская область). 
Отлов, содержание и эвтаназию проводили в соответствии 
с протоколами, одобренными Комиссией по биоэтике 
ИЦиГ СО РАН.

Препараты СК готовили по методике A.H. Peters с кол­
легами (1997). Выделенные яичники помещали в гипо­
тонический экстракционный буфер (30 мМ Трис, 50 мМ 
сахарозы, 17 мМ цитрата натрия, 5 мМ ЭДТА, pH = 8.2) 
на 30–60 мин. Затем фрагменты яичника мацерировали в 
40 мкл раствора 100 мМ сахарозы при рН = 8.2. Остатки 
стромы яичника удаляли, а суспензию наносили порциями 
по 20 мкл на предметные стекла, смоченные в 1 % раство­
ре параформальдегида, и распределяли наклоном стекла. 
Затем препарат оставляли сушиться во влажной камере 
в течение 1–2 ч. Высушенные препараты промывали в 
0.4 % Kodak PhotoFlo.

Иммуноокрашивание проводили по методике L.K. An­
derson с коллегами (1999) с небольшими модификациями. 
На препараты наносили 500 мкл 10 % PBT (PBS (фосфат­
но­солевой буфер), 0.05 % Tween­20, 3 % BSA (Sig ma­
Aldrich, США)) для блокирования неспецифичного свя­
зывания антител и выдерживали в течение 45 мин. Затем 

инкубировали 12 ч при 4 или 37 °C с поликлональными 
антителами кролика к SYCP3 человека (Abcam, Велико­
британия) при разведении 1 : 1 000, моноклональными 
антителами мыши к белку MLH1 человека (Pharmingen, 
США) при разведении 1 : 50, антителами человека к бел­
кам центромеры человека (Sigma­Aldrich) при разведении 
1 : 100 в PBT. Препараты отмывали три раза по 15 мин в 
PBS с 0.1 % Tween­20 и инкубировали 60 мин при 37 °C 
с антителами осла к иммуноглобулинам кролика, конъ­
югированными с флуоресцентной меткой Cy3 (Jackson 
Laboratories, США) в разведении 1 : 200, антителами козы 
к иммуноглобулинам мыши, конъюгированными с флуо­
ресцентной меткой FITC (Jackson Laboratories, США) в 
разведении 1 : 400, антителами козы к иммуноглобулинам 
человека, конъюгированными с флуоресцентной меткой 
AMCA (Vector Laboratories, США) в разведении 1 : 100, 
согласно стандартному протоколу. Препараты отмывали 
в PBS, высушивали, наносили 15 мкл раствора антифэйда 
(Vectashield; Vector Laboratories, США) для предотвра­
щения гашения флуоресценции и накрывали покровным 
стеклом.

Микроскопический анализ проводили в Центре кол­
лективного пользования микроскопического анализа био­
логических объектов СО РАН. Препараты анализировали 
на микроскопе Axioplan 2 (ZEISS, Германия) снабженном 
CCD­видеокамерой (CV M300, JAI Corporation, Япония), 
набором комплектов фильтров CHROMA и программ­
ным обеспечением для обработки изображений ISIS4 
(MetaSystems GmbH, Германия). Яркость и контраст изо­
бражений редактировали с использованием пакета Corel 
PaintShop Photo Pro X3. 

Длины хромосом и относительного положения точек 
рекомбинации измеряли при помощи программы Micro­
Measure 3.3 (Reeves, 2001). Статистические тесты прово­
дили с использованием программы Statistica 6.0 (StatSoft). 
Средние значения длин СК и числа сайтов MLH1 приве­
дены со стандартными отклонениями (± S.D.).

Результаты и обсуждение
Кариотипы исследованных видов. Ранее кариотип чер­
ной крачки не был описан. В ооцитах черной крачки 
при сутствовали 37 бивалентов (36 аутосомных и ZW­би­
ва лент, 2n = 74, FN = 94). Среди аутосомных бивалентов 
отмечено 14 макрохромосом и 22 микрохромосомы. 
Суммарная длина аутосом составила 288.3 ± 47.5 мкм 
(рис. 1, а, б). Длины, морфология и условные обозначения 
макробивалентов черной крачки представлены в табл. 1.

Наряду с хромосомами, которые можно идентифициро­
вать однозначно, присутствовали три группы хромосом с 
одинаковым размером и морфологией: акроцентрики 5–6, 
метацентрики 7–10 и акроцентрики 11–14. Микрохромо­
сомы имели длину 2–5 мкм, из 22 микрохромосом 3 были 
метацентрическими, остальные – акроцентрическими.

У черной крачки клеток с полным асинапсисом половых 
хромосом не обнаружено, поэтому было невозможно точ­
но измерить свободные Z­ и W­хромосомы. Z­хромосома 
на ранних стадиях синапсиса была близка по размеру хро­
мосоме 2 (максимальная длина 32.4 мкм), ее центромер­
ный индекс (ЦИ) составлял 0.45 ± 0.04.  W­хро мосо ма на 
ранних стадиях синапсиса имела длину примерно 50 % от 
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Fig. 1. Chromosome sets of the black (a, b) and common (c, d) terns. 
(a, c) Pachytene oocytes. Red, SYCP3; green, MLH1; blue, centromere. The arrow shows the sex bivalent. Scale bar 5 μm. (b, d) Idiograms of the autosomal sets. 
Red, short arm; blue, long arm.

таble 1. Macrobivalents in the black and common terns 

Bivalent CI Length Number of MLH1 foci

absolute, μm relative, %*

Chlidonias niger

CNI1 0.34 ± 0.04 47.3 ± 9.7 16.2 5.1 ± 1.3

CNI2 0.08 ± 0.01 27.5 ± 5.3 9.5 3.2 ± 0.9

CNI3 0 22.5 ± 4.1 7.8 2.7 ± 0.8

CNI4 0.04 ± 0.01 19.4 ± 3.6 6.7 2.5 ± 0.7

CNI5-6 0 14.7 ± 2.8 5.1 2.1 ± 0.5

CNI7-10 0.45 ± 0.03 10.9 ± 1.9 3.8 1.8 ± 0.5

CNI11-14 0 8.9 ± 1.8 3.1 1.5 ± 0.4

Sterna hirundo

SHI1 0.35 ± 0.02 36.5 ± 7.6 15.2 4.2 ± 1.2

SHI2 0.36 ± 0.02 28.6 ± 6.0 12.0 3.6 ± 1.1

SHI3 0.09 ± 0.01 22.1 ± 4.6 9.2 2.8 ± 0.9

SHI4 0.15 ± 0.02 14.4 ± 3.0 6.1 1.8 ± 0.7

SHI5-6 0.48 ± 0.02 12.9 ± 2.7 5.4 2.0 ± 0.5

SHI7 0 12.0 ± 2.4 5.0 1.9 ± 0.6

SHI8-11 0.47 ± 0.02 8.2 ± 1.3 3.5 1.5 ± 0.5

* Autosomal SC length basis.

a

c

1    2    3    4    5   6    7   8    9   10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36

1    2    3    4    5   6    7   8    9   10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33

b

d
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Синапсис и рекомбинация аутосом и половых хромосом 
у двух видов крачек (Sternidae, Charadriiformes, Aves) 

длины Z­хромосомы (15.4 ± 2.8 мкм) 
и имела ЦИ 0.35 ± 0.04. 

Кариотип речной крачки включал 
34 бивалента (2n = 68, FN = 90), 
среди которых 33 аутосомных и ZW­
би ва лент. Он соответствовал карио­
ти пу, описанному ранее (Hammar, 
1970). Сре ди аутосомных бивален тов 
11 пред ставляли собой макро хро мо­
сомы, 22 – микрохромосомы. Общая 
длина СК аутосом составила 237.9 ±  
± 38.9 мкм (см. рис. 1, в, г). Дли ны, 
ЦИ и условные обозначения ма кро­
хромосом речной крачки приведены 
в табл. 1.

У речной крачки также наблюда­
лись как надежно идентифицируемые 
хромосомы, так и группы морфологи­
чески неразличимых хромосом – ме­
тацентрики 5–6 и акроцентрики 8–11.  
Длина микробивалентов, как и у 
черной крачки, составляет 2–5 мкм. 
Из 22 пар микрохромосом 21 пара 
является акроцентрической, а одна – 
метацентрической.

Длина свободной Z­хромосомы до 
спаривания (или после десинапсиса) 
составила 23.2 ± 4.3 мкм, ее ЦИ был 
равен 0.44 ± 0.05. Несинаптированная 
W­хромосома имела абсолютную 
длину 10.3 ± 2.6 мкм и ЦИ 0.36 ± 0.04. 

Предковый кариотип птиц, пред­
положительно, характеризовался га­
плоидным числом хромосом n = 40, 
включающим приблизительно 10 ма­
кро­ и 30 микрохромосом (Burt, 2002; 
Griffin et al., 2007; Ellegren, 2009; Ro­  
manov et al., 2014). Данный карио­
тип или близкие к нему (n = 38–42) 
сохраняются у двух третей исследо­
ванных видов птиц. Кариотипы кра­
чек, описанные нами (n = 34, 37), 
вы ходят за пределы этой вариации, 
однако близки к предковым для птиц 
значениям. Отклонения от предко­
вого кариотипа характерны, помимо 
крачек, для дневных хищников, по­  
пугаев (n = 25) (Ellegren, 2010), а так­
же авдотковых (Burhinidae), принад­
лежащих к тому же, что и крачки, 
отряду ржанкообразных (n = 21) (Nie 
et al., 2015).

С целью реконструкции хромосом­
ных перестроек, которые обусловили 
различия между кариотипами черной 
и речной крачек, мы сопоставили ЦИ 
и размеры их бивалентов. Для восьми 
хромосом черной крачки найдены 
аналоги среди хромосом речной крач­
ки. Это хромосома 1 (CNI1 и SHI1), 

средние субакроцентрические хромосомы (CNI2 и CNI4, SHI3 и SHI4), одна 
малая акроцентрическая хромосома (CNI5 или CNI6 и SHI7) и группа из 
четырех малых метацентрических хромосом (CNI7–CNI10 и SHI8–SHI11). 
CNI4 и SHI4 при сходном размере имеют разный ЦИ (0.04 у черной крачки 
и 0.15 – у речной). Это может быть вызвано смещением центромеры или пе­
рицентрической инверсией. При одинаковом числе микрохромосом у черной 
крачки три из них – метацентрики, а у речной только одна. Это также может 
быть связано с инверсиями или смещением центромеры.

Для шести макрохромосом черной крачки (акроцентрической хромосомы 
CNI3, одной из средних акроцентрических хромосом CNI5 или CNI6 и малых 
акроцентрических хромосом CNI11–CNI14) аналогов в кариотипе речной 
крачки не обнаружено. В кариотипе черной крачки отсутствовали аналоги 
трех макрохромосом речной крачки (субметацентрической хромосомы SHI2, 
метацентрической хромосомы SHI5 и SHI6). Можно предположить, что шесть 
акроцентрических хромосом черной крачки гомологичны трем субметацен­
трическим и метацентрическим хромосомам речной крачки. Сопоставление 
размеров хромосом позволяет предположить, что плечи малых метацентриков 
SHI5, SHI6 соответствуют четырем акроцентрикам CNI11­CNI14, q­плечо 
субметацентрика SHI2 – акроцентрику CNI3, а его p­плечо – одному из акро­
центриков, CNI5 или CNI6 (рис. 2).

Следовательно, макрохромосомные фракции кариотипов исследованных 
видов крачек, вероятно, отличаются друг от друга тремя слияниями или раз­
делениями хромосом и как минимум одной перицентрической инверсией или 
смещением центромеры. Так как кариотип речной крачки близок к кариотипу 
чайки Larus fuscus, вида из другого семейства того же подотряда Lari в составе 
отряда ржанкообразных (Hammar, 1970), мы предполагаем, что ее кариотип 
соответствует кариотипу общего предка двух видов, а кариотип черной крачки 
возник за счет разделения предковых метацентрических хромосом от него. Для 
проверки этого предположения необходимо исследовать другие виды крачек 
с использованием хромосомного пэйнтинга.

Существует несколько гипотез о причинах стабильности кариотипов птиц. 
Одна из них связывает малое число перестроек с утерей повторенных по­
следовательностей при уменьшении размера генома. Как известно, хромо­
сомные перестройки чаще происходят в локусах тандемных повторов. Также 
предполагают, что у птиц во время мейотического чекпойнта элиминируются 
почти все клетки, гетерозиготные по перестройкам, что делает носителей 
измененных кариотипов стерильными. Еще одно возможное объяснение со­
стоит в адаптивности разбиения генома на большое количество хромосом 
для увеличения частоты рекомбинации генов (Griffin, Burt, 2014; Romanov 

Fig. 2. The presumed homeologous correspondence between the macrochromosomes of the 
black tern (Chlidonias niger, CNI) and the common tern (Sterna hirundo, SHI). 
The lengths of the chromosomes correspond to their relative lengths in the karyotypes.
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et al., 2014). Мы считаем более правдоподобной первую 
гипотезу. Стерильности гетерозигот по перестройкам 
из­за элиминации клеток с нарушениями синапсиса во 
время пахитенного чекпойнта противоречит существо­
вание перестроенных кариотипов у многих видов птиц, 
в том числе обнаруженное нами различие между двумя 
видами крачек. Разделение генома на большое количество 
хромосом для увеличения эффективности рекомбинации 
может быть обеспечено и при значительном числе меж­
хромосомных перестроек. 

Причины ускоренной хромосомной эволюции в некото­
рых линиях птиц также остаются неясными. Необходимо 
исследовать кариотипы большего числа видов крачек, 
чтобы оценить реальное количество перестроек в данном 
семействе и возможную их роль в видообразовании.

Интенсивность рекомбинации в геномах крачек. 
У чер ной крачки общее число сайтов MLH1 на аутосом­
ных бивалентах составило 53.0 ± 4.2, у речной крачки ‒ 
44.1 ± 5.0. Для получения полной длины генетической 
карты аутосомное число сайтов MLH1 умножили на 50 
(1 кроссовер – 50 сантиморганов (сМ)) и добавили 50 сМ 
для облигатного обмена половых хромосом. Таким об­
разом, длина рекомбинационной карты черной крачки 
составила 2 700 сМ, речной ‒ 2 254 сМ. Разница по числу 
сайтов MLH1 у черной и речной крачек обусловлена раз­
ницей в длине СК, что доказывается практически одина­
ковыми значениями плотности сайтов MLH1: 0.18 сайтов 
на 1 мкм СК у обоих видов. Положительная корреляция 
уровня рекомбинации с общей длиной СК и отношением 
длины СК к размеру генома (степенью декомпактизации 
хромосом в пахитенных клетках) установлена для вы­
борки видов позвоночных из разных классов (Peterson 
et al., 1994). 

Значения интенсивности рекомбинации, полученные 
для исследованных видов крачек, находятся в пределах 
вариации интенсивности рекомбинации у класса птиц. 
Интенсивность рекомбинации у птиц в целом выше, чем 
у других исследованных видов позвоночных (в основ­
ном млекопитающих) (табл. 2). Это также связывают с 
большей суммарной длиной СК, чем у млекопитающих 
(несмотря на меньший размер генома), а также с большим 

числом хромосом (Peterson et al., 1994; Pigozzi, 2001). Кро­
ме того, высокая интенсивность рекомбинации связана с 
небольшой силой межкроссоверной и центромерной ин­
терференции: у птиц слабо выражено подавление кроссин­
говера в центромерном районе (del Priore, Pigozzi, 2016). 

Эволюционное значение высокого уровня рекомбина­
ции у птиц может быть связано с высокой конкуренцией 
внутри вида, в том числе половым отбором, большой под­
вижностью (следовательно, обитанием в разнообразных 
условиях). 

Два исследованных вида крачек характеризуются замет­
ными экологическими различиями. У речной крачки более 
разнообразная подвидовая структура: Евразию населяют 
четыре подвида. У черной крачки всю Евразию населяет 
один подвид (Olsen, Larsson, 1995). У речной крачки выше 
генетическая дифференциация между популяциями (FST 
составляют соответственно 0.02–0.33 и 0.03–0.12) (Szczys 
et al., 2012, 2016). 

Возможно, более высокий уровень рекомбинации у 
черной крачки связан с более широким ареалом, требу­
ющим адаптации к разным условиям. Более низкая ин­
тенсивность рекомбинации у речной крачки может играть 
роль в ограничении потока генов между подвидами и 
популяциями. Черная крачка также характеризуется более 
непредсказуемой и вариабельной кормовой базой, так как 
в ее рацион обязательно должны входить беспозвоночные 
(Gilbert, Servello, 2005). 

Рекомбинация отдельных аутосом. Мы оценили 
частоту и распределение сайтов рекомбинации на от­
дельных макробивалентах и группах макробивалентов. 
Средние числа сайтов MLH1 на отдельных макроби­
валентах черной и речной крачек приведены в табл. 1. 
Для всех бивалентов установлена линейная корреляция 
между длиной СК и числом сигналов MLH1 (коэффициент 
детерминации R2 = 0.997 у черной крачки и R2 = 0.989 
у речной крачки). Для анализа распределения обменов 
вдоль макрохромосом разделили их плечи на равные ин­
тервалы, соответствующие 1 мкм средней длины плеча. 
В каждом интервале подсчитали долю расположенных на 
нем локусов MLH1 от общего числа локусов на данном 
биваленте во всех клетках, отдельно учитывая биваленты с 

таble 2. Recombination characteristics in birds

Species n С, pg SC length, 
μm

MLH1 
number per 
cell

Genetic map 
length, сМ

MLH1 
per μm

Recombination 
rate, cM/Mb

Reference

Anser anser 40 1.30 283 ± 41 73.6 ± 7.8 3 682 0.24 2.9 Torgasheva, Borodin, 
2017

Anas platyrhynchos 40 1.44 – 55.9 ± 3.8 2 845 – 2.0 del Priore, Pigozzi, 2016

Columba livia 40 1.54 228 ± 22 62.7 ± 4.9 3 135 0.26 2.2 Pigozzi, Solari, 1999

Gallus gallus 39 1.25 163 65.0 ± 4.0 3 251 0.40 2.7 Pigozzi, 2001

Taenopygia guttata 39 1.25 154 ± 25 45.7 ± 0.4 2 285 0.30 1.9 Calderon, Pigozzi, 2006

Coturnix japonica 39 1.35 239 ± 34 55.3 ± 2.1 2 765 0.23 2.1 »

Sterna hirundo 34 1.40* 238 ± 39 44.1 ± 5.0 2 254 0.19 1.6 This work

Chlidonias niger 37 1.40* 288 ± 47 53.0 ± 4.2 2 700 0.18 2.0 »

*the value for the related species Thalasseus sandvicensis is used (Gregory, 2016), because the values for the studied species are unknown.
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Синапсис и рекомбинация аутосом и половых хромосом 
у двух видов крачек (Sternidae, Charadriiformes, Aves) 

Fig. 3. The distribution of MLH1 foci along the macrobivalents of the black (Ch. niger) and 
common (S. hirundo) terns. 
The X axis shows the positions of MLH1 foci along the macrochromosomal SCs in relation to the 
centromere (black circle). One scale division represents a segment of the average length of each SC, 
which is 1 μm. The Y axis shows the proportion of MLH1 foci in each interval. Different colors show 
bivalents with different MLH1 numbers, from 1 to 8. 
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разным числом кроссоверов (рис. 3). 
Распределениям обменов вдоль би­
валентов характерны прителомерные 
пики, типичные для большинства 
позвоночных (Mary et al., 2014). Их 
формирование связано с тем, что в 
лептотене первыми сближаются дис­
тальные районы хромосом, образуя 
«теломерный букет», что способству­
ет инициации рекомбинации (Zick­
ler, Kleckner, 2015). Прителомерные 
пики рекомбинации были сильнее 
выражены на бивалентах небольшо го 
размера. У акроцентрических бива­  
лентов прителомерный пик реком би­
нации наблюдался также в прокси­
мальном (прицентромерном) районе 
(см. рис. 3). Вероятно, возникновение 
этого пика связано со слабой центро­
мерной интерференцией. 

Инициация синапсиса и реком­
бинации в теломерах также может 
объяснять разницу в распределении 
сайтов MLH1 вдоль плеч, предполо­
жительно, вовлеченных в хромосом­
ные перестройки. Проксимальный 
(прицентро мерный) рекомбинаци­
онный пик был характерен для плеч 
акроцентрических хромосом черной 
крачки и отсутствовал в тех же пле­
чах, которые входили в состав мета­  
центрической хромосомы у речной 
крачки. Это подтверждает предпо­
ложение о том, что паттерн распре­
деления рекомбинационных обменов 
в большей степени опреде ляется 
морфологией хромосомы, а не гене­
тическим со держанием отдельных ее 
районов (Gorlov et al., 1991). 

При сравнении частоты кроссин­
говера в элементах, которые у обоих 
видов крачек являются отдельными 
хромосомами, обнаружено, что раз­
личия между ними также обусловле­
ны морфологией. Заметные различия 
отмечены в распределении кроссове­
ров на хромосоме 4 обоих видов (см. 
рис. 3). У речной крачки она имеет 
центромерный индекс 0.15, а у чер­
ной – 0.04. У черной крачки она ведет 
себя почти как акроцентрическая хро­
мосома CNI3, имея два выраженных 
терминальных пика рекомбинации, а 
у речной крачки терминальный пик 
у прицентромерного конца выражен 
слабо и распределением обменов эта 
хромосома похожа на субакроцен­
трик SHI3. Это может быть связано 
с супрессией рекомбинации вблизи 
центромеры. У CNI3 и CNI4 центро­
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крачки длиннее соответствующих бивалентов речной крачки, обменов на них 
больше. Биваленты черной крачки, не вовлеченные в перестройки, имеют 
в среднем на 20 % больше обменов, чем их гомеологи речной крачки. Для 
перестроенных сегментов суммарное число обменов на двух акроцентриках 
черной крачки в среднем на 45 % больше, чем на гомологичном метацентрике 
речной крачки. Эти различия, по­видимому, обусловлены необходимостью 
как минимум одного кроссовера для упорядоченного расхождения гомоло­
гов в анафазе мейоза. Две акроцентрические хромосомы должны содержать 
каждая по обмену, но когда они становятся плечами одной хромосомы, для их 
правильного расхождения достаточно одно го обмена на любом из плеч. Этот 
фактор также вносит вклад в различие в общем уровне рекомбинации между 
черной и речной крачками.

Таким образом, мы выявили различие между черной и речной крачками по 
суммарной длине СК, числу и морфологии хромосом. Показано, что различия 
в распределении кроссоверных обменов на предположительно гомологичных 
друг другу хромосомах и хромосомных плечах изученных видов обусловлены, 
в первую очередь, различиями в их морфологии. 

Синапсис и рекомбинация половых хромосом. Спаривание половых хро­
мосом у речной и черной крачек было задержано по сравнению с аутосомами: 
во многих клетках наблюдались частично спаренные или неспаренные ZW­
хромосомы при полностью синаптированных аутосомах. Всего в суммарной 
выборке из 259 ооцитов речной крачки было обнаружено 23 ооцита с неси­
наптированными половыми хромосомами. У черной крачки наблюдали только 
частично или полностью спаренные половые хромосомы. Точка инициации 
синапсиса находилась на конце короткого плеча W­хромосомы. Синапсис 
продолжался по всей длине W­хромосомы, затем происходила эквиализация 
оставшейся части Z­хромосомы: она компактизовалась и оборачивалась вокруг 
W­хромосомы (рис. 4). В итоге достигалось полное спаривание. 

Локализация белка рекомбинации MLH1 позволила идентифицировать 
псевдоаутосомный район половых хромосом черной и речной крачек. Он 
располагался на терминальных сегментах короткого плеча W­хромосомы 
и одного из плеч Z­хромосомы в районе инициации синапсиса (см. рис. 4). 
Наиболее проксимальные сигналы MLH1 располагались на расстоянии 
1.8 мкм от теломеры у черной крачки и 1.2 мкм – у речной крачки, наиболее 
дистальные – 0.3 мкм у черной и 0.2 мкм – у речной. Средние расстояния со­
ставили 0.8 ± 0.3 и 0.6 ± 0.2 мкм соответственно. Более 80 % сигналов MLH1 
располагались у обоих видов на терминальных участках, составляющих 20 % 
от длины короткого плеча W­хромосомы (рис. 5).

У новонёбных птиц (Neognathae) строение половых хромосом достаточно 
консервативно по сравнению с бескилевыми птицами (Paleognathae), такими 
как страусы и тинаму, для которых характерны значительные межвидовые раз­
личия по длине псевдоаутосомного района (Pigozzi, Solari, 2005; Pigozzi, 2011). 

Несмотря на перестройки аутосом, отличающие друг от друга исследо­
ванные нами виды, морфология половых хромосом, их синаптические и 
рекомбинационные характеристики, остались неизменными в течение 9 млн 
лет, прошедших со времени родов Sterna и Chlidonias. Более того, сходные 
особенности мейотического поведения ZW­хромосом описаны у домашней 
курицы (Pigozzi, 2001), зебровой амадины (Calderon, Pigozzi, 2006), японского 
перепела (Calderon, Pigozzi, 2006), домашней утки (del Priore, Pigozzi, 2016), 
домашнего гуся (Torgasheva, Bo rodin, 2017), т. е. видов, разделенных десятками 
мил лионов лет независимой эволюции.

Похожая относительная консервативность X­хромо сомы, которая реже 
аутосом вовлекается в межхромосомные перестройки, отмечена для млеко­
питающих и обычно объясняется X­специфичными механизмами дозовой 
компенсации, распространение которых на транслоцированный аутосомный 
фрагмент привело бы к вредному изменению экспрессии аутосомных генов 
(Nanda et al., 2008). К настоящему времени исследовано слишком мало видов 
птиц с перестроенными кариотипами, чтобы судить, действительно ли у птиц 
половые хромосомы вовлекаются в перестройки реже аутосом. Для прояснения 
этого вопроса необходимо исследовать строение и рекомбинацию половых 

а b

c d

Fig. 5. The relative positions of the MLH1 foci 
on the short arm of the W chromosome in 
the black (Ch. niger) and common (S. hirundo) 
terns. 
The X axis shows the relative distance from the 
centromere. The Y axis shows the proportion of 
bivalents that contain an MLH1 focus in the given 
interval.

Fig. 4. The stages of sex bivalent synapsis in 
the common tern. 
Red, SYCP3; green, MLH1; blue, centromere. Scale 
bar 5 μm.
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мера, располагаясь близко к концу 
хромосомы, почти не накладывается 
на прителомерный пик рекомбина­
ции, расположенный дистальнее. 
У SHI3 и SHI4 центромера находится 
дальше от конца хромосмы и на­
кладывается на прителомерный пик 
рекомбинации, подавляя его за счет 
центромерной интерференции.

Обнаружено, что перестройки 
вли яют на число кроссоверов на би­
валентах. Так как биваленты черной 
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Синапсис и рекомбинация аутосом и половых хромосом 
у двух видов крачек (Sternidae, Charadriiformes, Aves) 

хромосом у большего числа видов в тех группах птиц, для 
которых характерна интенсивная хромосомная эволюция. 
Помимо крачек, к таким группам относятся, например, 
дневные хищники и попугаи.
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