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1. ÇÇÖÑÖçàÖ

 

äÎÂÚÓ˜ÌÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ÓÚÌÓÒËÚÒfl Í ˜ËÒÎÛ ÓÒÌÓ‚Ó-
ÔÓÎ‡„‡˛˘Ëı ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı fl‚ÎÂÌËÈ – Ó·ÂÒÔÂ˜Ë-
‚‡ÂÚ ÂÔÓ‰ÛÍˆË˛ ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ÒËÒÚÂÏ Í‡Í
‚‡ÊÌÂÈ¯ÂÂ ÛÒÎÓ‚ËÂ Ëı ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËfl. ê‡ÁÎË˜‡-
˛Ú ÔflÏÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ (‡ÏËÚÓÁ) Ë ÌÂÔflÏÓÂ
(ÏËÚÓÁ). èË ÔflÏÓÏ ‰ÂÎÂÌËË, ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ Â‰-
ÍÓÏ Ë Ï‡ÎÓ ËÁÛ˜ÂÌÌÓÏ, „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÈ Ï‡ÚÂË‡Î
‡ÒÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÏÂÊ‰Û ‰Ó˜ÂÌËÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË, ÔÓ-
‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÌÂ ‚ÒÂ„‰‡ ‡‚ÌÓÏÂÌÓ. èÂËÏÛ˘ÂÒÚ-
‚ÂÌÌÓ ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌÓ ÌÂÔflÏÓÂ (ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓÂ)
‰ÂÎÂÌËÂ, ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓÂ ÁÌ‡˜ÂÌËÂ ÍÓÚÓÓ„Ó ÒÓ-
ÒÚÓËÚ ‚ ÚÓÏ, ˜ÚÓ ‰Ó˜ÂÌËÂ ÍÎÂÚÍË ÔÓÎÛ˜‡˛Ú ÚÓÊ-
‰ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â Ì‡·Ó˚ ıÓÏÓÒÓÏ, Ë‰ÂÌÚË˜Ì˚Â Ï‡ÚÂ-
ËÌÒÍÓÏÛ Ì‡·ÓÛ, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡fl ÚÓÊ‰ÂÒÚ‚Ó Ì‡ÒÎÂ‰-
ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÔÓÚÂÌˆËÈ ‚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÔÓÍÓÎÂÌËflı.
àÏÂÌÌÓ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ fl‚ÎflÂÚÒfl
ÔÂ‰ÏÂÚÓÏ ÏÌÓ„Ëı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ Ì‡ ÔÓÚflÊÂÌËË
ÔÓÒÎÂ‰ÌËı ‰‚Ûı ÒÚÓÎÂÚËÈ. ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ ·˚Î ÓÚ-
Í˚Ú ‚ ÍÓÌˆÂ 70-ı „Ó‰Ó‚ 

 

XIX

 

 ‚. Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ
ëÚ‡Ò·Û„ÂÓÏ Ì‡ ÍÎÂÚÍ‡ı ‡ÒÚÂÌËÈ [2] Ë îÎÂÏ-
ÏËÌ„ÓÏ Ì‡ ÍÎÂÚÍ‡ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı [3]. îÎÂÏÏËÌ„ Ì‡-
Á‚‡Î Â„Ó ÏËÚÓÁÓÏ (ÓÚ „Â˜ÂÒÍÓ„Ó ÒÎÓ‚‡ 

 

mitos

 

 –
ÌËÚ¸), ˜ÚÓ ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ ‰ÂÎÂÌËÂ, ÔË ÍÓÚÓÓÏ ‚ fl‰Â
Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl ÌËÚÂ‚Ë‰Ì˚Â ÒÚÛÍÚÛ˚ – ıÓÏÓÒÓÏ˚.
èÓ ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú‡Ï Ì‡·Î˛‰ÂÌËÈ Ì‡ ÎË˜ËÌÍ‡ı Ò‡Î‡-
Ï‡Ì‰˚ îÎÂÏÏËÌ„ ÓÔËÒ‡Î ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸Ì˚ı ÒÓÒÚÓflÌËÈ fl‰‡ ÔË ‰ÂÎÂÌËË ÍÎÂÚÓÍ. ç‡
ÒÓ‚ÂÏÂÌÌÓÏ flÁ˚ÍÂ ÒÛ˘ÌÓÒÚ¸ ̋ ÚËı ÒÓÒÚÓflÌËÈ Ò‚Ó-
‰ËÚÒfl Í ÔÓÒÚÂÔÂÌÌÓÈ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ, Ëı
ÔÓ‰ÓÎ¸ÌÓÏÛ ‡Ò˘ÂÔÎÂÌË˛ Ì‡ ‰‚Â ÔÓÎÓ‚ËÌ˚,
ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ÌËÚÂÈ ‚ÂÂÚÂÌ‡ ÒÓ Á‚ÂÁ‰ÓÈ (‡ÒÚ-
ÓÈ) ‚ Í‡Ê‰ÓÏ ËÁ ‰‚Ûı ÔÓÎ˛ÒÓ‚, ‡ÒıÓÊ‰ÂÌË˛ ÔÓ-
ÎÓ‚ËÌ ıÓÏÓÒÓÏ Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï Ë ‰ÂÎÂÌË˛ ÍÎÂÚÓÍ. éÌ
Ú‡ÍÊÂ ‚ÔÂ‚˚Â ÒÙÓÏÛÎËÓ‚‡Î Ó‰ÌÓ ËÁ ËÒıÓ‰Ì˚ı
ÔÓÎÓÊÂÌËÈ ÒÓ‚ÂÏÂÌÌÓÈ ÚÂÓËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍ-
Î‡ – ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËÂ Ó ˆËÍÎË˜ÂÒÍËı ÔÓ‚ÚÓÂÌËflı

ÏÂÌfl˛˘ËıÒfl ÒÓÒÚÓflÌËÈ fl‰‡ ‚ fl‰Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ: “èË Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËË
ÌÓ‚Ó„Ó fl‰‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÓ‚ÚÓÂÌËÂ Ì‡˜‡Î¸Ì˚ı
Ù‡Á ‰ÂÎÂÌËfl ‚ Ó·‡ÚÌÓÏ ÔÓfl‰ÍÂ” [4].

èÓ ÒÓ‚ÂÏÂÌÌ˚Ï ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËflÏ, ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È
ˆËÍÎ ÂÒÚ¸ ÔÂËÓ‰Ë˜ÂÒÍË ÔÓ‚ÚÓfl˛˘‡flÒfl ÔÓÒÎÂ‰Ó-
‚‡ÚÂÎ¸Ì‡fl ÒÏÂÌ‡ Ù‡Á 

 

G

 

1, 

 

S

 

, 

 

G

 

2 Ë å, Ì‡ ÔÓÚflÊÂ-
ÌËË ÍÓÚÓ˚ı ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÒÌ‡˜‡Î‡ Û‰‚ÓÂÌËÂ „ÂÌÂ-
ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó Ï‡ÚÂË‡Î‡ (

 

S

 

-Ù‡Á‡), ‡ Á‡ÚÂÏ ‰ÂÎÂÌËÂ
Â„Ó Ì‡ ‰‚‡ Ë‰ÂÌÚË˜Ì˚ı ‰Ó˜ÂÌËı Ì‡·Ó‡ (ÒÚ‡‰Ëfl å).
ÑÂÚ‡ÎË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚‡¸ËÛ˛Ú ÒÂ‰Ë ‡Á-
Ì˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚, ÌÓ ‰Îfl ‚ÒÂı ˝ÛÍ‡ËÓÚ ı‡‡ÍÚÂ-
Ì˚ ̃ ÂÚ˚Â ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ÒÓÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ-
„Ó ˆËÍÎ‡: ÓÒÚ ÍÎÂÚÍË, ÂÔÎËÍ‡ˆËfl Ñçä, ÏËÚÓÁ
(‰ÂÎÂÌËÂ fl‰‡) Ë ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÍË (ˆËÚÓÚÓÏËfl, ˆË-
ÚÓÍËÌÂÁ) [1]. ÉÎ‡‚Ì˚ÏË ÒÓ·˚ÚËflÏË ̂ ËÍÎ‡ fl‚Îfl˛Ú-
Òfl ÂÔÎËÍ‡ˆËfl Ñçä Ë ÒÂ„Â„‡ˆËfl ‰ÛÔÎËˆËÓ‚‡Ì-
ÌÓ„Ó Ì‡·Ó‡ Ï‡ÚÂËÌÒÍËı ıÓÏÓÒÓÏ Ì‡ ‰‚‡ Ë‰ÂÌ-
ÚË˜Ì˚ı ‰Ó˜ÂÌËı Ì‡·Ó‡. ùÚÓ ‚˚ÒÓÍÓÚÓ˜Ì˚Â
ÔÓˆÂÒÒ˚, Ëı Ó¯Ë·ÍË ÔË‚Ó‰flÚ Í ‚ÓÊ‰ÂÌÌ˚Ï
‡ÌÓÏ‡ÎËflÏ Ë Á‡·ÓÎÂ‚‡ÌËflÏ, ÔÓÎÛ˜Ë‚¯ËÏ Ì‡Á‚‡-
ÌËÂ ·ÓÎÂÁÌÂÈ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, Í ˜ËÒÎÛ ÍÓÚÓ˚ı
ÓÚÌÓÒËÚÒfl ‡Í (Í‡ÌˆÂÓ„ÂÌÂÁ) [5].

ëËÒÚÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÂ ËÁÛ˜ÂÌËÂ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂ-
ÚË˜ÂÒÍËı ÓÒÌÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Ì‡˜‡ÎÓÒ¸ Ò ÒÂ-
Â‰ËÌ˚ 70-ı „Ó‰Ó‚ ïï ‚. Ì‡ ‰ÓÊÊÂ‚˚ı, ‡ÒÚË-
ÚÂÎ¸Ì˚ı Ë ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ó·˙ÂÍÚ‡ı, ̃ ÂÏÛ ‚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸-
ÌÓÈ ÏÂÂ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Ó‚‡ÎÓ ÔËÏÂÌÂÌËÂ ÌÓ‚˚ı
„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı, ·ËÓıËÏË˜ÂÒÍËı Ë ˆËÚÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı
ÏÂÚÓ‰Ó‚. Ç ÒËÎÛ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚÂÈ ·ËÓÎÓ„ËË ‰ÓÊÊÂÈ
‡Á‚ËÚËÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ Ì‡ ˝ÚÓÏ Ó·˙ÂÍÚÂ ÔÓıÓ‰Ë-
ÎÓ ·˚ÒÚÂÂ, ÔÓ˝ÚÓÏÛ ÒÓ‚ÂÏÂÌÌ˚Â ÁÌ‡ÌËfl Ó ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓÏ ˆËÍÎÂ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ·‡ÁËÛ˛Ú-
Òfl Ì‡ Ò‚Â‰ÂÌËflı, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı Ì‡ 

 

Schizosaccharomy-
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Saccharomyces

 

 

 

cerevisiae

 

. í‡Í Í‡Í
ÍÎ˛˜Â‚˚Â ·ÂÎÍË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚, ÚÓ ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â Ì‡
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Ç Ó·ÁÓÂ ÒÛÏÏËÓ‚‡Ì˚ ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ËÁÛ˜ÂÌËfl ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÍÓÌÚÓÎfl ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Ì‡ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ˝ÛÍ‡ËÓÚË˜ÂÒÍËı ÏÓ‰ÂÎflı. ê‡ÒÒÏÓÚÂÌ˚ ÓÒÌÓ‚Ì˚Â ÙÂÌÓÏÂÌ˚ ÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡: 1) ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl Ë Ëı ÓÎ¸ ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËË ̂ ÂÎÓÒÚÌÓÒÚË Ñçä Ë ÚÓ˜ÌÓÒÚË ÏËÚÓÁ‡; 2) ÏÓ-
‰ÂÎ¸ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÓÒˆËÎÎflÚÓ‡; 3) ÓÎ¸ ˆËÍÎËÌÓ‚ ‚Ó ‚ÂÏÂÌÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÍË Ë ÍÓÓ‰Ë-
Ì‡ˆËË ÒÓ·˚ÚËÈ ÏËÚÓÁ‡. èÓ‚Â‰ÂÌÓ ÔÓ‰Ó·ÌÓÂ ‡ÒÒÏÓÚÂÌËÂ ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÍÎ‡ÒÒÓ‚ Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı
·ÂÎÍÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ˆËÍÎÂ.

 

ìÑä 576.35 Cell division is the only path to immortality [1]

 

é·ÁÓÌ˚Â Ë ÚÂÓÂÚË˜ÂÒÍËÂ ÒÚ‡Ú¸Ë
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éÏÂÎ¸flÌ˜ÛÍ 

 

Ë ‰

 

.

 

‰ÓÊÊ‡ı (Ò ÌÂÍÓÚÓ˚ÏË Ó„‡ÌË˜ÂÌËflÏË), ÒÛ˘ÂÒÚ-
‚ÂÌÌ˚ ‰Îfl ‚ÒÂı ˝ÛÍ‡ËÓÚ.

ñÂÎ¸ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÈ ‡·ÓÚ˚ – ÓÔËÒ‡ÌËÂ „ÂÌÓ‚ Ë Ëı
ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚, ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÌ˚ı ‚ Â„ÛÎflˆË˛ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó
ˆËÍÎ‡ Û ˝ÛÍ‡ËÓÚ, Ë ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚
Â‡ÎËÁ‡ˆËË ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÙÂÌÓÏÂÌÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó
ˆËÍÎ‡. ÑÂÚ‡Î¸ÌÓ Â„ÛÎflˆËfl ˆËÍÎ‡ ËÁÛ˜ÂÌ‡ Ì‡
ÔÓÒÚÚ‡ÌÒÎflˆËÓÌÌÓÏ ÛÓ‚ÌÂ, Â„ÛÎflˆËfl Ì‡ Ú‡ÌÒ-
ÍËÔˆËÓÌÌÓÏ ÛÓ‚ÌÂ ÔÓ‰Ó·ÌÓ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡Ì‡ ÔÓÍ‡
ÚÓÎ¸ÍÓ ‰Îfl ÔÂÂıÓ‰‡ 

 

G

 

1–

 

S

 

 Ë 

 

S

 

-ÒÚ‡‰ËË, ˜ÚÓ Ë ÓÚ‡-
ÊÂÌÓ ‚ Ì‡¯ÂÏ Ó·ÁÓÂ. èË ˝ÚÓÏ Ï˚ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË
ÓÒÚ‡‚ËÎË ‚ÌÂ ‡ÏÓÍ Ì‡ÒÚÓfl˘Â„Ó Ó·ÁÓ‡ ÓÎ¸ ÒË„-
Ì‡ÎÓ‚ ËÌ‰ÛÍˆËË Ë ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË,
ÔÓÎÛ˜‡ÂÏ˚ı ÍÎÂÚÍÓÈ ËÁ‚ÌÂ, Ë ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â
ÏË¯ÂÌË ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˝ÚËı ÒË„Ì‡ÎÓ‚, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ˝ÚÓ
ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚È Ë ‚Ó ÏÌÓ„ÓÏ ·ÓÎÂÂ ÒÎÓÊÌ˚È ‚ÓÔÓÒ. Ç
Ò‚flÁË Ò ˝ÚËÏ ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏ Ó·ÁÓÂ ÌÂ ‡ÒÒÏÓÚÂÌ˚
‚ÓÔÓÒ˚ Ó ÔÓ„‡ÏÏ‡ı ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË Ë ÏÓÙÓ„Â-
ÌÂÁ‡, ÓÎË „‡ÌËˆ ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚÓ‚ ‚ Â„ÛÎflˆËË
ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË Ë Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÚÍ‡ÌÂÈ, ÏÓÎÂÍÛÎfl-
ÌÓÈ ÔËÓ‰Â ÓÌÍÓ„ÂÌÓ‚ Ë ÚÛÏÓ-ÒÛÔÂÒÒÓÓ‚. åÂ-
ı‡ÌËÁÏ˚ Â„ÛÎflˆËË ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ ÏËÚÓÁ‡ ‚˚Ò¯Ëı
˝ÛÍ‡ËÓÚ: ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ, ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl
ÍËÌÂÚÓıÓ‡, ÔÓÒÚÓÂÌËfl Ë ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl ÏË-
ÚÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‡ÔÔ‡‡Ú‡ ·Û‰ÛÚ ‡ÒÒÏÓÚÂÌ˚ ‚ ÒÎÂ-
‰Û˛˘ÂÏ Ó·ÁÓÂ.

 

2. äãÖíéóçõâ ñàäã 
à ÉÖíÖêéäÄêàéçõ

 

ê‡Á‡·ÓÚÍ‡ ÏÂÚÓ‰ËÍË ÒËÌıÓÌËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ Ë ÒÎËflÌËfl ÔÓÚÓÔÎ‡ÒÚÓ‚, Ì‡ıÓ‰fl˘Ëı-
Òfl Ì‡ ‡ÁÌ˚ı ÒÚ‡‰Ëflı ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ÔÓÁ‚ÓÎË-
Î‡ ÓÚÍ˚Ú¸ fl‚ÎÂÌËÂ ‰ÓÏËÌËÓ‚‡ÌËfl ÒÚ‡‰ËÈ ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ [6]. èË ÒÎËflÌËË ‰ÂÎË‚¯ÂÈÒfl
ÍÎÂÚÍË Ò ÍÎÂÚÍÓÈ, Ì‡ıÓ‰Ë‚¯ÂÈÒfl Ì‡ Î˛·ÓÈ ÒÚ‡‰ËË
ËÌÚÂÙ‡Á˚ Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (

 

G

 

1, 

 

S

 

, ËÎË 

 

G

 

2), ËÌ-
ÚÂÙ‡ÁÌÓÂ fl‰Ó ÔÂÂıÓ‰ËÎÓ ‚ ÏËÚÓÁ (ÒÚ‡‰Ë˛ å)
(Ú‡·Î. 1). ÑÎfl Ó·˙flÒÌÂÌËfl ˝ÚÓ„Ó ÙÂÌÓÏÂÌ‡ ·˚ÎÓ
‚˚ÒÍ‡Á‡ÌÓ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÂ Ó ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËË ÓÒÓ-
·Ó„Ó ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó Ù‡ÍÚÓ‡, ÒÔÓÒÓ·ÌÓ„Ó ËÌ‰ÛˆËÓ-
‚‡Ú¸ ÏËÚÓÁ Ì‡ Î˛·ÓÈ ÒÚ‡‰ËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡.
ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, Ú‡ÍÓÈ Ù‡ÍÚÓ ‚ÔÓÒÎÂ‰ÒÚ‚ËË ·˚Î
Ó·Ì‡ÛÊÂÌ (ÒÏ. ‡Á‰ÂÎ 3). ÅÓÎÂÂ ÒÎÓÊÌ˚Ï ·˚ÎÓ
ÔÓ‚Â‰ÂÌËÂ fl‰Â ‚ ÍÎÂÚÍÂ ï, ÔÓÎÛ˜Ë‚¯ÂÈÒfl ‚ Â-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÒÎËflÌËfl ÍÎÂÚÓÍ, Ì‡ıÓ‰Ë‚¯ËıÒfl Ì‡ ÒÚ‡‰Ë-

flı 

 

S

 

 Ë 

 

G

 

1. èÓÒÎÂ Ú‡ÍÓ„Ó ÒÎËflÌËfl 

 

S

 

-Ù‡ÁÌÓÂ fl‰Ó
ÔÓ‰ÓÎÊ‡ÎÓ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ˆËÍÎ Ë Á‡ÚÂÏ ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË-
‚‡ÎÓÒ¸ ‚ ÚÓ˜ÍÂ ÔÂÂıÓ‰‡ 

 

G

 

2–

 

M

 

, ‡ ‚ fl‰Â, Ì‡ıÓ‰Ë‚-
¯ÂÏÒfl ‚ 

 

G

 

1 Ù‡ÁÂ, Ì‡˜ËÌ‡ÎÒfl ÒËÌÚÂÁ Ñçä. Ñ‡ÎÂÂ
˝ÚÓ fl‰Ó ÔÓıÓ‰ËÎÓ ÒÚ‡‰ËË 

 

S

 

 Ë 

 

G

 

2 Ë Ó·‡ fl‰‡ Ó‰ÌÓ-
‚ÂÏÂÌÌÓ ‚ÒÚÛÔ‡ÎË ‚ ÒÚ‡‰Ë˛ 

 

M

 

. í‡ÍÓÂ ÔÓ‚Â‰ÂÌËÂ
ÍÎÂÚÓÍ Ó·˙flÒÌËÏÓ, ÂÒÎË ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸, ̃ ÚÓ ÒÛ˘Â-
ÒÚ‚Û˛Ú ÓÒÓ·˚Â ÚÓ˜ÍË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, Ì‡ ÍÓÚÓ-
˚ı ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÌÚÓÎ¸ Á‡‚Â¯ÂÌÌÓÒÚË
ÔÓˆÂÒÒÓ‚ ÔÓ‰„ÓÚÓ‚ÍË Í ÏËÚÓÁÛ (ÒÏ. ‡Á‰ÂÎ 9).
äÎÂÚÍË, ‚ ÍÓÚÓ˚ı Í ÏÓÏÂÌÚÛ ÒÎËflÌËfl Ó‰ÌÓ ËÁ
fl‰Â ÌÂ Á‡ÍÓÌ˜ËÎÓ ÒÚ‡‰Ë˛ 

 

G

 

2, ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡˛ÚÒfl ‚
ÚÓ˜ÍÂ 

 

G

 

2–

 

M

 

 ‰Ó ÏÓÏÂÌÚ‡, ÍÓ„‰‡ ‚ Ó·ÓËı fl‰‡ı Á‡-
ÍÓÌ˜ËÚÒfl ÔÓ‰„ÓÚÓ‚Í‡ Í ÏËÚÓÁÛ. èÂÂıÓ‰ ‡ÁÂ¯‡-
ÂÚÒfl, ÂÒÎË Ó·‡ fl‰‡ „ÓÚÓ‚˚ ÔÂÂÈÚË Ì‡ ÒÎÂ‰Û˛-
˘Û˛ ÒÚ‡‰Ë˛ Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ. åÂı‡ÌËÁÏ, ÎÂÊ‡˘ËÈ
‚ ÓÒÌÓ‚Â Ú‡ÍÓ„Ó ÔÓ‚Â‰ÂÌËfl, ‡ÒÒÏÓÚÂÌ ‚ ‡Á‰ÂÎÂ
“íÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡”. 

ê‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓÂ ÔÓ‚Â‰ÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ, ÔÓÏËÏÓ
ÚÓÏÓÊÂÌËfl ‚ ÓÒÓ·˚ı ÚÓ˜Í‡ı, ËÏÂÂÚ Â˘Â Ó‰ËÌ ÒÛ-
˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚È ‡ÒÔÂÍÚ. íÓÚ Ù‡ÍÚ, ˜ÚÓ ‚ Ó‰ÌÓÏ ËÁ
fl‰Â ËÏÂÎ‡ ÏÂÒÚÓ ÂÔÎËÍ‡ˆËfl Ñçä, Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ-
‚ÛÂÚ Ó Ì‡ÎË˜ËË Ù‡ÍÚÓ‡ (Ù‡ÍÚÓÓ‚) ÂÔÎËÍ‡ˆËË
Ñçä ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ „ÂÚÂÓÍ‡ËÓÌ‡. ÇÓÁÌËÍ‡ÂÚ ‚Ó-
ÔÓÒ – ÔÓ˜ÂÏÛ ̋ ÚÓÚ Ù‡ÍÚÓ ÌÂ ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ÔÓ‚ÚÓ-
ÌÛ˛ ÂÔÎËÍ‡ˆË˛ Ñçä ‚ fl‰Â, ÍÓÚÓÓÂ ÛÊÂ ÔÂÚÂ-
ÔÂÎÓ Ó‰ËÌ ̂ ËÍÎ ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä ‰Ó ÒÎËflÌËfl Ë ‚ ÏÓ-
ÏÂÌÚ ÒÎËflÌËfl Ì‡ıÓ‰ËÎÓÒ¸ ‚ ÒÚ‡‰ËË 

 

G

 

2? ä‡ÍËÂ
ÛÒÎÓ‚Ëfl fl‚Îfl˛ÚÒfl ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ÏË ‰Îfl ÂÔÎËÍ‡ˆËË
Ñçä? åÂı‡ÌËÁÏ ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËfl Â-ÂÔÎËÍ‡ˆËË ‡Ò-
ÒÏÓÚÂÌ ‚ ‡Á‰ÂÎÂ “äÓÌÚÓÎ¸ ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä”. 

Ç ÍÎÂÚÍÂ 

 

Y

 

, ÔÓÎÛ˜Ë‚¯ÂÈÒfl ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÒÎËfl-
ÌËfl ÍÎÂÚÓÍ Ì‡ ÒÚ‡‰Ëflı 

 

G

 

2 Ë 

 

S

 

, fl‰Ó, Ì‡ıÓ‰Ë‚¯ÂÂÒfl
‚ Ù‡ÁÂ 

 

G

 

2, ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÎÓÒ¸ ‚ ÚÓ˜ÍÂ ÔÂÂıÓ‰‡ 

 

G

 

2–

 

M

 

, ÓÊË‰‡fl, ÔÓÍ‡ ‚ÚÓÓÂ, 

 

S

 

-Ù‡ÁÌÓÂ fl‰Ó Á‡ÍÓÌ˜ËÚ
ÂÔÎËÍ‡ˆË˛ Ñçä Ë ‰ÓÒÚË„ÌÂÚ ˝ÚÓÈ ÒÚ‡‰ËË. Ñ‡ÎÂÂ
Ó·‡ fl‰‡ Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ ÔÂÂıÓ‰ËÎË ‚ ÏËÚÓÁ. í‡-
ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Ó·‡ ÙÂÌÓÏÂÌ‡: “ÚÓ˜Í‡ ÍÓÌÚÓÎfl” Ë
·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ Â-ÂÔÎËÍ‡ˆËË – Ì‡·Î˛‰‡˛ÚÒfl Ë ‚
˝ÚÓÏ ÒÎÛ˜‡Â. èË ÒÎËflÌËË ÍÎÂÚÓÍ, Ì‡ıÓ‰Ë‚¯ËıÒfl
Ì‡ ÒÚ‡‰Ëflı 

 

G

 

1 Ë 

 

G

 

2, fl‰Ó 

 

G

 

1 ÂÔÎËˆËÓ‚‡ÎÓÒ¸
ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ, ‡ fl‰Ó 

 

G

 

2 “ÓÊË‰‡ÎÓ” ‚ ÔÂÂıÓ‰Â 

 

G

 

2–
å ÓÍÓÌ˜‡ÌËfl ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä ÔÂ‚Ó„Ó fl‰‡.

 

3. àÑÖçíàîàäÄñàü 

 

MPF

 

Ç ÌÓÏÂ ÏÂÈÓÁ ‚ ÓÓˆËÚ‡ı Îfl„Û¯ÍË ÔÓÚÂÍ‡ÂÚ
ÒÎÂ‰Û˛˘ËÏ Ó·‡ÁÓÏ: „ÓÏÓÌ ÔÓ„ÂÒÚÂÓÌ ‡ÍÚË-
‚ËÛÂÚ ÔÂÂıÓ‰ ‡ÌÌËı ÓÓˆËÚÓ‚ ‚ ÏÂÈÓÁ 1. Ñ‡Î¸-
ÌÂÈ¯ËÂ ÏÂÈÓÚË˜ÂÒÍËÂ ÒÓ·˚ÚËfl Á‡‚Â¯‡˛ÚÒfl ·ÎÓ-
ÍËÓ‚‡ÌËÂÏ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ ÏÂÈÓÁ‡ 2.
èÓÒÎÂ ÓÔÎÓ‰ÓÚ‚ÓÂÌËfl ˝ÚÓ ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ ÒÌËÏ‡-
ÂÚÒfl, ÔÓËÒıÓ‰flÚ Í‡ËÓ„‡ÏËfl (ÒÎËflÌËÂ Ï‡ÚÂËÌ-
ÒÍÓ„Ó Ë ÓÚˆÓ‚ÒÍÓ„Ó ÔÓÌÛÍÎÂÛÒÓ‚) Ë Á‡ÚÂÏ ÁË„ÓÚË-
˜ÂÒÍËÂ ‰ÂÎÂÌËfl. Å˚ÎË ‚˚ÔÓÎÌÂÌ˚ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ˚
ÔÓ ÏËÍÓËÌ˙ÂÍˆËÓÌÌÓÏÛ ÔÂÂÌÓÒÛ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ˚
ÓÓˆËÚÓ‚, ÂÒÚÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ÔÛÚÂÏ ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌÌ˚ı ‚
ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ ÏÂÈÓÁ‡ 2, ‚ ‡ÌÌËÂ ÓÓˆËÚ˚, Â˘Â ÌÂ ÔÓ-
¯Â‰¯ËÂ ËÌ‰ÛÍˆË˛ ÔÓ„ÂÒÚÂÓÌÓÏ [1]. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸,

 

 

 

í‡·ÎËˆ‡ 1. 

 

 èÓ‚Â‰ÂÌËÂ fl‰Â ÔÓÒÎÂ ÔÓÔ‡ÌÓ„Ó ÒÎËflÌËfl
ÍÎÂÚÓÍ, Ì‡ıÓ‰Ë‚¯ËıÒfl ‚ Ù‡Á‡ı G1, S, G2, M

G1 S G2 M

G1 X Z M

S Y M

G2 M

M

 

èËÏÂ˜‡ÌËÂ. ëËÏ‚ÓÎ å ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ ‰ÓÏËÌËÓ‚‡ÌËÂ ÏËÚÓÁ‡ Ì‡‰
‰Û„ËÏË Ù‡Á‡ÏË; X, Y Ë Z – ÒÎÛ˜‡Ë ·ÓÎÂÂ ÒÎÓÊÌÓ„Ó ÔÓ‚Â‰ÂÌËfl.
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3

 

˜ÚÓ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓÈ ÏËÍÓËÌ˙ÂÍ-
ˆËË ÓÓˆËÚ˚ ÔÂÓ‰ÓÎÂ‚‡ÎË ÒÚ‡‰ËË ÏÂÈÓÁ‡ ‚ÔÎÓÚ¸
‰Ó ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ ÏÂÈÓÁ‡ 2 ·ÂÁ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÔÓ„ÂÒÚÂÓÌ‡.
ùÚË ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ·˚ÎË ËÌÚÂÔÂÚËÓ‚‡Ì˚ Í‡Í Ò‚Ë-
‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËfl Ù‡ÍÚÓ‡ ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl
ÓÓˆËÚÓ‚, Ì‡Á‚‡ÌÌÌÓ„Ó 

 

MPF

 

 (

 

maturation

 

 

 

promoting
factor

 

), ÍÓÚÓ˚È ‰ÓÏËÌ‡ÌÚÌ˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ‚˚Á˚‚‡ÂÚ
‚ÒÚÛÔÎÂÌËÂ ÓÓˆËÚÓ‚ ‚ ÏÂÈÓÁ [7]. ÄÌ‡ÎËÁ ËÁÏÂÌÂ-
ÌËfl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË 

 

MPF

 

 Ò ÚÂ˜ÂÌËÂÏ ‚ÂÏÂÌË Ú‡ÍÊÂ
ÔÓÍ‡Á‡Î, ̃ ÚÓ ÔËÍ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ‚ÒÂ„‰‡ ÔËıÓ‰ËÚÒfl Ì‡
Ì‡˜‡ÎÓ ÏËÚÓÁ‡ [8].

åÂÚÓ‰ËÍ‡ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ˝ÍÒÚ‡ÍÚÓ‚, ‡Á‡·ÓÚ‡Ì-
Ì‡fl ‰Îfl ÓÓˆËÚÓ‚ ÏÓÒÍÓ„Ó ÂÊ‡ Ë Îfl„Û¯ÍË, ‰‡Î‡
‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ‚˚‰ÂÎËÚ¸ ˜ËÒÚ˚È ·ÂÎÓÍ, Ó·Î‡‰‡˛-
˘ËÈ ÙÛÌÍˆËflÏË 

 

MPF

 

 [9]. å‡ÊÓÌÛ˛ ˜‡ÒÚ¸ å

 

PF

 

ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ ·ÂÎÍÓ‚˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ ËÁ ‰‚Ûı ÒÛ·˙Â‰Ë-
ÌËˆ – 32 Ë 45 ÍÑ‡. äÓÏÔÓÌÂÌÚ 32 ÍÑ‡ ÛÁÌ‡‚‡ÎÒfl ‡Ì-
ÚËÚÂÎ‡ÏË Í ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓÈ ˜‡ÒÚË ÛÊÂ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ„Ó
Í ÚÓÏÛ ‚ÂÏÂÌË 

 

Cdc

 

2 

 

Sch

 

. 

 

pombe

 

. ÇÚÓÓÈ ÍÓÏÔÓ-
ÌÂÌÚ ·˚Î ÔÓÁ‰ÌÂÂ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì Í‡Í 

 

cyclin

 

 

 

B

 

1
[10]. ä Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏÛ ‚ÂÏÂÌË ËÁ‚ÂÒÚÂÌ ̂ ÂÎ˚È ÍÎ‡ÒÒ
·ÂÎÍÓ‚, Ì‡Á‚‡ÌÌ˚ı ˆËÍÎËÌ‡ÏË, ÍÓÚÓ˚Â ÔÂËÓ‰Ë-
˜ÂÒÍË ÒËÌÚÂÁËÛ˛ÚÒfl Ë ‡ÒÔ‡‰‡˛ÚÒfl ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ
ˆËÍÎÂ [11].

 

4. àÑÖçíàîàäÄñàü 

 

CDC

 

-ÉÖçéÇ 
ì ÑêéÜÜÖâ

 

Å‡ÁÓÈ ‰Îfl ÒÓ‚ÂÏÂÌÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ
·ËÓÎÓ„ËË fl‚ÎflÂÚÒfl ÙÓÏ‡Î¸Ì˚È „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÈ
ÔÓ‰ıÓ‰, Â‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌ˚È Ì‡ ‰ÓÊÊ‡ı [12]. Ç ˆÂÎÓÏ
ÛÒÔÂı ̋ ÚÓ„Ó Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËfl ·˚Î ÓÒÌÓ‚‡Ì Ì‡ Û‰Ó·ÒÚ‚Â
„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó Ó·˙ÂÍÚ‡ (Ì‡ÎË˜ËÂ „‡ÔÎÓË‰Ì˚ı
¯Ú‡ÏÏÓ‚ Û ‰ÓÊÊÂÈ ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ÔÓ‚Ó‰ËÚ¸ ÓÚ·Ó
ÒÂ‰Ë ÔËÏÂÌÓ 10

 

6

 

 ËÌ‰Ë‚Ë‰ÛÛÏÓ‚, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ‰Îfl
‰Û„Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ ˝ÚÓÚ Ô‡‡ÏÂÚ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ÌË-
ÊÂ Ë ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ 10

 

4

 

). éÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ıÓÓ¯Ó ‚Ë‰Ë-
Ï˚ı ıÓÏÓÒÓÏ Û ˝ÚËı Ó·˙ÂÍÚÓ‚ ÌÂ ÔÓÏÂ¯‡ÎÓ ÔÓ-
‚Â‰ÂÌË˛ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ, Ú‡Í Í‡Í. „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÈ
‡Ì‡ÎËÁ ÔÓ‚Ó‰ËÎË, ÓˆÂÌË‚‡fl ‡ÁÏÂ ÍÎÂÚÓÍ (‡Á-

ÏÂ ÔÓ˜ÍË Û 

 

S

 

. 

 

cerevisiae

 

 Ë ‡ÁÏÂ ‰Ó˜ÂÌÂÈ ÍÎÂÚ-
ÍË Û 

 

Sch

 

. 

 

pombe

 

). Å˚ÎË ‚˚fl‚ÎÂÌ˚ ‰‚Â „ÛÔÔ˚ ÚÂÏ-
ÔÂ‡ÚÛÓ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚ı ÏÛÚ‡ˆËÈ: ÏÛÚ‡ˆËË, ÚÓ-
ÏÓÁfl˘ËÂ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ̂ ËÍÎ Ì‡ ÚÓÈ ÒÚ‡‰ËË ‡Á‚ËÚËfl,
Ì‡ ÍÓÚÓÓÈ ÔËÏÂÌflÂÚÒfl ÚÂÔÎÓ‚‡fl Ó·‡·ÓÚÍ‡ (Ú.Â.
Ì‡ Î˛·ÓÈ ÒÚ‡‰ËË); Ë ÏÛÚ‡ˆËË, ÚÓÏÓÁfl˘ËÂ ÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚È ˆËÍÎ ÚÓÎ¸ÍÓ Ì‡ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÈ Â„Ó ÒÚ‡‰ËË.
üÒÌÓ, ˜ÚÓ ÔÂ‚˚È ÍÎ‡ÒÒ ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ÏÛÚ‡ˆËÈ „ÂÌÓ‚
“‰ÓÏ‡¯ÌÂ„Ó ıÓÁflÈÒÚ‚‡”. ÇÚÓ‡fl „ÛÔÔ‡ – ÒÚ‡‰ËÓÒ-
ÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÂ ÏÛÚ‡ˆËË, Ì‡Á‚‡ÌÌ˚Â 

 

cdc

 

-ÏÛÚ‡ˆËfl-
ÏË (

 

cell

 

 

 

division

 

 

 

cycle

 

 

 

mutations

 

), – ÓÍ‡Á‡Î‡Ò¸ ÔÂ-
‚ÓÒıÓ‰ÌÓÈ ÏÓ‰ÂÎ¸˛ ‰Îfl ‚˚flÒÌÂÌËfl ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚
Â„ÛÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡.

Ç Ú‡·Î. 2 ÔË‚Â‰ÂÌ˚ Ò‚Â‰ÂÌËfl Ó ÌÂÍÓÚÓ˚ı 

 

cdc

 

-
ÏÛÚ‡ˆËflı, Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı Û 

 

Sch

 

. 

 

pombe

 

. ì 

 

S

 

.

 

cerevisiae

 

 ÏÛÚ‡ˆËË ÔÓ Ù‡Á‡Ï ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ‡ÒÔ‡‰‡˛Ú-
Òfl Ì‡ ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚Â „ÛÔÔ˚. èÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÌÓÒÚ¸ ÏÛ-
Ú‡ˆËÈ Ò ‡ÁÎË˜Ì˚ÏË Ù‡Á‡ÏË ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÓÚ‡Ê‡ÂÚ
ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÛ˛ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÛ˛ “ÒÎÓÊÌÓÒÚ¸” ‡Ò-
ÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ˚ı ÔÓˆÂÒÒÓ‚. çÂÍÓÚÓ˚Â „ÂÌ˚ ÍÓÌ-
ÚÓÎËÛ˛Ú ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ Ù‡Á ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡ – Ì‡-
ÔËÏÂ, „ÂÌ 

 

cdc

 

2

 

 Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ‚ıÓ‰‡ ‚ 

 

S

 

-
Ù‡ÁÛ Ë ÔÂÂıÓ‰‡ 

 

G

 

2–

 

M

 

. îÂÌÓÚËÔË˜ÂÒÍË ÏÛÚ‡ˆËfl
„ÂÌ‡ 

 

cdc

 

2

 

 ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl ‚ 

 

S

 

-Ù‡ÁÂ ËÎË ÔÂÂıÓ‰Â 

 

G

 

2–

 

M

 

 ‚ Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ ÚÓ„Ó, ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÎÒfl ÎË Ò‰‚Ë„
ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ˚ ‰Ó ÔÂÂıÓ‰‡ 

 

G

 

1–

 

S

 

 ËÎË ÔÓÒÎÂ ÌÂ„Ó
[13, 14]. 

ÉÂÌ, ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÈ ÏÛÚ‡ˆËË 

 

cdc

 

2

 

 

 

Sch. pombe,
ÍÓ‰ËÛÂÚ ÔÓ‰ÛÍÚ ‰ÎËÌÓÈ 297 ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚ (34 ÍÑ‡),
ËÏÂ˛˘ËÈ ÙÛÌÍˆË˛ ÒÂËÌ-ÚÂÓÌËÌÍËÌ‡Á˚ p34cdc2,
Ë ËÏÂÂÚ 63% „ÓÏÓÎÓ„ËË ÔÓ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË
Ñçä Ò „ÂÌÓÏ cdc28 S. cerevisiae [15]. èÓÁ‰ÌÂÂ Ò ÔÓ-
ÏÓ˘¸˛ Ú‡ÌÒÙÂÍˆËË ·˚Î‡ ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸Ì‡fl Á‡ÏÂÌflÂÏÓÒÚ¸ „ÂÌÓ‚ cdc2 Sch. pombe Ë
cdc28 S. cerevisiae. àÁÛ˜ÂÌËÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ·ÂÎÍ‡
cdc2 Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ „ËÒÚÓÌ‡ H1 Í‡Í ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡ ÙÓÒÙÓ-
ËÎËÓ‚‡ÌËfl ÔÓÍ‡Á‡ÎÓ, ˜ÚÓ ˝Ú‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ËÏÂÂÚ
ÔËÍ ‚ ÚÓ˜ÍÂ G2–M ÔÂÂıÓ‰‡ (ËÒ. 1) Ë Á‡‚ËÒËÚ ÌÂ
ÚÓÎ¸ÍÓ ÓÚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˝ÚÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ Ò ‰Û„ËÏË,
ÌÓ Ë ÓÚ ÒÚÂÔÂÌË ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ˝ÚÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ Ò‡-

í‡·ÎËˆ‡ 2.  äÎ‡ÒÒËÙËÍ‡ˆËfl cdc-ÏÛÚ‡ˆËÈ Sch. pombe ÔÓ ÒÚ‡‰ËË ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ˆËÍÎÂ [16] Ë ·ËÓıËÏË˜ÂÒ-
Í‡fl ÙÛÌÍˆËfl ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı „ÂÌÓ‚

î‡Á‡ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó 
ˆËÍÎ‡ cdc-ÏÛÚ‡ˆËË Sch. pombe

G1–S cdc2 (ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡ÁÌ˚È Ô‡ÚÌÂ ˆËÍÎËÌ‡), cdc10

S cdc17 (Ñçä-ÎË„‡Á‡), cdc18, cdc19 (‡ÁÂ¯‡˛˘ËÈ Ù‡ÍÚÓ ÂÔÎËÍ‡ˆËË), cdc20 (Ñçä-ÔÓÎËÏÂ‡-
Á‡ ε, ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ Ä), cdc21 („ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È ·ÂÎÓÍ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ – ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ ‡ÁÂ¯‡˛˘Â„Ó Ù‡Í-
ÚÓ‡ MCM4), cdc22 (·ÓÎ¸¯‡fl ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ Ë·ÓÌÛÍÎÂÓÚË‰Â‰ÛÍÚ‡Á˚), cdc23, cdc24

G2 cdc6

G2–M cdc1 (Ñçä ÔÓÎËÏÂ‡Á‡ δ, ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ 3), cdc2, cdc13 (G2–M ˆËÍÎËÌ), cdc25, cdc27 (Ñçä-ÔÓÎË-
ÏÂ‡Á‡ δ, ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ 2), cdc28 (ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏ‡fl Äíî-Á‡‚ËÒËÏ‡fl êçä-„ÂÎËÍ‡Á‡)

ñËÚÓÍËÌÂÁ cdc3 (ÔÓÙËÎËÌ), cdc4 (ÎÂ„Í‡fl ˆÂÔ¸ ÏËÓÁËÌ‡), cdc7 (ÒÂËÌ-ÚÂÓÌËÌ ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á‡), cdc8 (ÚÓ-
ÔÓÏËÓÁËÌ), cdc11, cdc12 (·ÂÎÓÍ, ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÈ Ò ÔÓÙËÎËÌÓÏ), cdc14, cdc15 (·ÂÎÓÍ, ‡ÒÒÓ-
ˆËËÓ‚‡ÌÌ˚È Ò ÍÓÎ¸ˆÓÏ ‡ÍÚËÌ‡), cdc16
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éÏÂÎ¸flÌ˜ÛÍ Ë ‰.

ÏÓ„Ó ÔÓ ÒÂ·Â [16]. ëÛ·ÒÚ‡Ú‡ÏË ˝ÚÓ„Ó ÙÓÒÙÓËÎË-
Ó‚‡ÌËfl fl‚Îfl˛ÚÒfl Tyr15 (Y-Ò‡ÈÚ) Ë Thr167 (T-Ò‡ÈÚ).
èÓ ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú‡ÏÏ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÙÂÌÓÚËÔ‡ ‡ÎÎÂ-
ÎÂÈ „ÂÌ‡ cdc2 Ë ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı Á‡-

ÏÂÌ ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛÂ ÔÓÎËÔÂÔÚË‰‡ (Ú‡·Î. 3)
ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ÏÌÓ„ËÂ ÏÛÚ‡ˆËË, Ì‡Û¯‡˛˘ËÂ
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚Â ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌ˚Â ÍÓÌÒÂÌÒÛÒ˚,
ÔËÎÂÊ‡˘ËÂ Í ˝ÚËÏ ‰‚ÛÏ Ò‡ÈÚ‡Ï, ÍÎ‡ÒÚÂËÁÛ˛ÚÒfl
‚ÓÍÛ„ ˝ÚËı Ò‡ÈÚÓ‚ [17–19]. ÄÌ‡ÎËÁ ÙÂÌÓÚËÔÓ‚
ÍÎÂÚÓÍ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı ˝ÚË ÏÛÚ‡ˆËÓÌÌ˚Â ‚‡Ë‡ÌÚ˚
„ÂÌÓ‚, ÔÓÁ‚ÓÎËÎ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ËÚ¸, ̃ ÚÓ ‡ÍÚË‚ÌÓÈ fl‚ÎflÂÚ-
Òfl ÚÓÎ¸ÍÓ Ú‡ ÙÓÏ‡ MPF, Û ÍÓÚÓÓÈ T Ò‡ÈÚ ÙÓÒÙÓ-
ËÎËÓ‚‡Ì, ‡ Y-Ò‡ÈÚ – ÌÂÚ (ËÒ. 2) [20].

äÎÓÌËÓ‚‡ÌËÂ „ÂÌ‡ cdc13+ Sch. pombe ÔÓÍ‡Á‡-
ÎÓ, ˜ÚÓ Â„Ó ÔÓ‰ÛÍÚ ‰ÎËÌÓÈ 482 ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚ˚
ËÏÂÂÚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÛ˛ „ÓÏÓÎÓ„Ë˛ Ò ÛÊÂ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚-
ÏË ̂ ËÍÎËÌ‡ÏË „ÛÔÔ˚ B [21, 22]. ÑÂÎÂˆËÓÌÌ˚Â ‡Î-
ÎÂÎË cdc13 ‚˚Á˚‚‡˛Ú ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÔÂ-
ËÓ‰Â G2 Ò ÌÂÍÓÌ‰ÂÌÒËÓ‚‡ÌÌ˚ÏË ıÓÏÓÒÓÏ‡ÏË Ë
ÌÂ‡ÍÚË‚ÌÓÈ ÍËÌ‡ÁÓÈ cdc2 [22]. ì˜ËÚ˚‚‡fl ·ËÓıË-
ÏË˜ÂÒÍÓÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÏÂÊ‰Û ÔÓ‰ÛÍÚ‡ÏË „Â-
ÌÓ‚ cdc2 Ë cdc13 [20], ÂÒÚÂÒÚ‚ÂÌÌÓ Ò˜ËÚ‡Ú¸, ̃ ÚÓ ̋ ÚË
ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ ÙÛÌÍˆËÓÌËÛ˛Ú ‚ ÔÂÂıÓ‰Â
G2–M, Â„ÛÎËÛfl ‚ıÓÊ‰ÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏËÚÓÁ. èË
˝ÚÓÏ Ò‚ÂıÔÓ‰ÛÍˆËfl Cdc13 ÌÂ ‚˚Á˚‚‡ÂÚ Ì‡Û¯Â-
ÌËÈ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‰ÂÎÂÌËfl. ùÚÓ ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ, ˜ÚÓ Â„Û-
ÎflˆËfl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÌÂ Ì‡
ÛÓ‚ÌÂ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ‡ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ÔÓÒÚ-Ú‡ÌÒÎfl-
ˆËÓÌÌ˚ı ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËÈ ·ÂÎÍÓ‚[21, 22].

íÂÏÔÂ‡ÚÛÓ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚Â ‡ÎÎÂÎË „ÂÌ‡
cdc25 ·ÎÓÍËÛ˛Ú ÍÎÂÚÍË ‚ ÔÂÂıÓ‰Â G2–M, ÓÒÚ‡‚-
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ÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ ˆËÍÎËÌ/ˆËÍÎËÌ Á‡‚ËÒËÏ‡fl ÍËÌ‡-
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êËÒ. 2. îÛÌÍˆËË Cdk1 (Cdc2): ÔÂÂıÓ‰ G2–M. èÓflÒÌÂÌËfl ÒÏ. ‚ ÚÂÍÒÚÂ. MPF – maturation promotion factor;
APC – anaphase promoting complex; CAK – Cdk-activating kinases. èÓflÒÌÂÌËfl ÒÏ. ‚ ÚÂÍÒÚÂ. 
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Îflfl ·ÂÎÓÍ ëdc2 ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚Ï ÔÓ Y Ò‡ÈÚÛ
Ë ÌÂ‡ÍÚË‚Ì˚Ï. Ç ÚÂ˜ÂÌËÂ 10 ÏËÌ ÔÓÒÎÂ ‚ÓÁ‚‡˘Â-
ÌËfl ÍÎÂÚÓÍ Í ÔÂÏËÒÒË‚ÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÂ ÔÓËÒıÓ-
‰ËÚ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ˝ÚÓ„Ó ·ÂÎÍ‡. ë‚ÂıÔÓ‰ÛÍˆËfl ÊÂ
·ÂÎÍ‡ ëdc25 ÔË‚Ó‰ËÚ ÍÓ ‚ıÓ‰Û ‚ ÏËÚÓÁ [23]. ùÚÓÚ
Ì‡·Ó Ò‚ÓÈÒÚ‚ ÔÓÁ‚ÓÎËÎ Ò˜ËÚ‡Ú¸ ÙÓÒÙ‡Ú‡ÁÛ ëdc25
‡ÍÚË‚‡ÚÓÓÏ ÍËÌ‡Á˚ ëdc2. îÛÌÍˆËfl ëdc25 ÒÓÒÚÓ-
ËÚ ‚ ‰ÂÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËË Y Ò‡ÈÚ‡ cdc2 Ë ÚÂÏ Ò‡-
Ï˚Ï ÒÚËÏÛÎËÓ‚‡ÌËË ÔÂÂıÓ‰‡ MPF ‚ ‡ÍÚË‚ÌÛ˛
ÙÓÏÛ [24].

ÑÂÎÂˆËÓÌÌ˚Â ‡ÎÎÂÎ¸Ì˚Â ‚‡Ë‡ÌÚ˚ „ÂÌ‡ wee1
‚˚Á˚‚‡˛Ú ‚ıÓÊ‰ÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏËÚÓÁ ÔË ‡ÁÏÂÂ
ÔÓ˜ÍË ÏÂÌ¸¯ÂÏ, ˜ÂÏ Û ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ S. cerevisiae
(ÔÂÊ‰Â‚ÂÏÂÌÌÓÂ ‚ıÓÊ‰ÂÌËÂ ‚ ÏËÚÓÁ). èË
Ò‚ÂıÔÓ‰ÛÍˆËË ˝ÚÓ„Ó ·ÂÎÍ‡, Ì‡Ó·ÓÓÚ, Ì‡·Î˛‰‡-
ÂÚÒfl Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ “ÍËÚË˜ÂÒÍÓ„Ó” ‡ÁÏÂ‡ ÔÓ˜ÍÛ-
˛˘ÂÈÒfl ÍÎÂÚÍË [25]. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Ò‚ÓÈÒÚ‚‡
wee1 ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌ˚ Ò‚ÓÈÒÚ‚‡Ï cdc25. èÓ‰ÛÍÚ
„ÂÌ‡ wee1 – ˝ÚÓ 877 ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌ˚È ÔÓÎËÔÂÔÚË‰,
ËÏÂ˛˘ËÈ „ÓÏÓÎÓ„Ë˛ Ò ë-ÍÓÌˆÓÏ ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á
[25]. êÓÎ¸ Wee1 ÍËÌ‡Á˚ ‚ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËË Y
Ò‡ÈÚ‡ ëdc2 Ë ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËË ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ˝ÚÓÈ ÍË-
Ì‡Á˚ ·˚Î‡ ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ ‰Îfl ÂÂ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌ˚ı „ÓÏÓ-
ÎÓ„Ó‚ Û ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ [26].

5. åéÑÖãú äãÖíéóçéÉé éëñàããüíéêÄ

èÓÒÎÂ ÚÓ„Ó Í‡Í ÍÛ„ „ÂÌÓ‚ Ë Ëı ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚, Û˜‡-
ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ Â„ÛÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ·˚Î ÛÒ-
Ú‡ÌÓ‚ÎÂÌ Ë ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ‰ÓÍ‡Á‡ÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ÓÒÓ-
·ÓÈ ÓÎË Ó·‡ÚËÏÓ„Ó ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ·ÂÎÍÓ‚
‚ ˝ÚÓÏ ÔÓˆÂÒÒÂ, ‚ÓÁÌËÍ ‚ÓÔÓÒ, Í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ
˝Ú‡ ÒËÒÚÂÏ‡ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ÔÂËÓ‰Ë˜ÌÓÒÚ¸ ÒÏÂÌ
Ù‡Á ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Û ‰ÓÊÊÂÈ Ë ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚ı. ëÓ‚ÂÏÂÌÌ˚Â ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËfl Ó ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ
ˆËÍÎÂ ·‡ÁËÛ˛ÚÒfl Ì‡ ÔÓÌflÚËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÓÒˆËÎ-
ÎflÚÓ‡ Ë ÒËÒÚÂÏ˚ ÔÂÂ‰‡˜Ë ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
ÒË„Ì‡ÎÓ‚ – checkpoints. èÓ‰ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Ï ÓÒˆËÎÎfl-
ÚÓÓÏ ÔÓ‰‡ÁÛÏÂ‚‡ÂÚÒfl ÒËÒÚÂÏ‡ Ó·‡ÚËÏ˚ı ÔÂË-
Ó‰Ë˜ÂÒÍËı ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËÈ ·ÂÎÍÓ‚ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‡Í-
ÚÓ‚ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl / ‰ÂÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl,

ÍÓÚÓ˚Â ÔË‚Ó‰flÚ Í „ÎÓ·‡Î¸ÌÓÈ ÂÓ„‡ÌËÁ‡ˆËË
ÒÚÛÍÚÛ ÍÎÂÚÍË. ï‡‡ÍÚÂÌÓÈ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸˛
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÓÒˆËÎÎflÚÓ‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËÂ
ÔÓÓ„Ó‚˚ı ÁÌ‡˜ÂÌËÈ ÒÚËÏÛÎËÛ˛˘Ëı ÒË„Ì‡ÎÓ‚,
ÔÓÁËÚË‚ÌÓÈ Ë ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓÈ Ó·‡ÚÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ [27].
ê‡ÒÒÏÓÚËÏ ÔÂËÓ‰Ë˜ÌÓÒÚ¸ ÔÓıÓÊ‰ÂÌËfl ÍÎÂÚ-
ÍÓÈ Ù‡Á ˆËÍÎ‡ Ì‡ ÔËÏÂÂ MPF. ÄÍÚË‚‡ˆËfl MPF
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÛÚÂÏ ‰ÂÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ˆËÍÎË-
ÌÓ‚ÓÈ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ÏË ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡
ëdc25, ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËÂ – ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂÏ ÍËÌ‡Á‡-
ÏË ÚËÔ‡ Wee1 (ËÒ. 2). åÂı‡ÌËÁÏ Â„ÛÎËÓ‚‡ÌËfl
MPF fl‚ÎflÂÚÒfl ‚˚ÒÓÍÓÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚Ï.

Ç ÍÎÂÚÍ‡ı ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡, ËÏÂ˛˘Ëı „ÓÏÓÎÓ„Ë ‡Ò-
ÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ˚ı ·ÂÎÍÓ‚, Cdc25 fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÛ·ÒÚ‡-
ÚÓÏ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ëdc2 (‚ ‰Û„ÓÈ ÌÓÏÂÌÍÎ‡-
ÚÛÂ – Cdk1) [28], ˜ÚÓ ÔÓ‰Ú‚Â‰ËÎÓ ‚˚‰‚ËÌÛÚÛ˛
‡ÌÂÂ Ë‰Â˛ Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ MPF Â„ÛÎËÛ-
ÂÚÒfl ÔÓ ÚËÔÛ ‡‚ÚÓÍ‡Ú‡ÎËÁ‡ [29]. ÄÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Wee1-
ÍËÌ‡Á˚ ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚË˜Ì‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ëdc25 Ë Á‡-
ÍÎ˛˜‡ÂÚÒfl ‚ ÍÓÓ‰ËÌ‡ˆËË Á‡‚Â¯ÂÌËfl ÔÓˆÂÒÒÓ‚
ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ë ÂÔ‡‡ˆËË Ñçä Ò ÍÓÌÚÓÎÂÏ ÒÍÓÓ-
ÒÚË ‡Á‚ËÚËfl ‰‡ÌÌÓ„Ó ‡‚ÚÓÍ‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÔÓ-
ˆÂÒÒ‡. àÁ‚ÂÒÚÌ˚ êyp1 Ë êyp2-ÙÓÒÙ‡Ú‡Á˚, ‡ÍÚË‚Ë-
Û˛˘ËÂ Wee1; ÍÓÏÂ ÚÓ„Ó, ËÁ‚ÂÒÚÌ‡ Nim1 ÍËÌ‡Á‡,
ËÌ„Ë·ËÛ˛˘‡fl Wee1-‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸. èÓÏËÏÓ ˝ÚÓ„Ó
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ MPF ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚÒfl ÔÂÚÎÂÈ ÓÚËˆ‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÈ Ó·‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË, ˜ÚÓ·˚ ‚ ÌÛÊÌ˚È ÏÓÏÂÌÚ
‚˚Á‚‡Ú¸ ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ CycB Ë Ó·ÂÒÔÂ˜ËÚ¸ ÔÂÂıÓ‰
ÍÎÂÚÍË ËÁ ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ. ëÓ‚ÓÍÛÔÌÓÒÚ¸ ÔÓ-
ÎÓÊËÚÂÎ¸Ì˚ı Ë ÓÚËˆ‡ÚÂÎ¸Ì˚ı Ó·‡ÚÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ
ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÚÓÏÛ, ˜ÚÓ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ MPF ÔÂËÓ‰Ë˜Â-
ÒÍË ‚ÓÁ‡ÒÚ‡ÂÚ ‰Ó ÔÓÓ„Ó‚Ó„Ó ÛÓ‚Ìfl, ‡ Á‡ÚÂÏ ÒÌË-
Ê‡ÂÚÒfl, ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îflfl ÒÓ·ÓÈ ÓÒÌÓ‚Û ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÓÒ-
ˆËÎÎflÚÓ‡ ÔÂÂıÓ‰‡ G2–M (ËÒ. 2). èÓ‰Ó·Ì˚Â ÒË-
ÒÚÂÏ˚ Â„ÛÎËÛ˛Ú Ë ‰Û„ËÂ ÒÚ‡‰ËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó
ˆËÍÎ‡.

àÌ‡ÍÚË‚‡ˆËfl „ÂÌ‡ cyclin B ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ˜Â-
ÂÁ Û·ËÍ‚ËÚËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚È ÔÓÚÂÓÎËÁ ÍÓÏÎÂÍÒÓÏ
‡ÍÚË‚‡ˆËË ‡Ì‡Ù‡Á˚ (APC – anaphase promoting
complex) (ËÒ. 2). Äêë ÛÁÌ‡ÂÚ Ë Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò ÍÓÌ-

Ta·ÎËˆ‡ 3.  ëÚÛÍÚÛÌÓ-ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì‡fl ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ‡ ‡ÎÎÂÎÂÈ „ÂÌ‡ cdc2 Sch. pombe

îÛÌÍˆËfl ëÚ‡‰Ëfl
ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÌÓ„Ó Ò‰‚Ë„‡

ç‡Á‚‡ÌËÂ ‡ÎÎÂÎfl „ÂÌ‡
cdc2 Sch. pombe

íÂÏÔÂ‡ÚÛÓ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÂ
·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ

(G1–S) + (G2–M)

íÓÎ¸ÍÓ G2–M

M35(T), 17/22(T), 45(T), M26/M55(T), 
33, 47, 48, M63, 56/130(Y)
18

ïÓÎÓ‰Ó˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÂ ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ (G1–S) + (G2–M)
íÓÎ¸ÍÓ G2–M

59, r4
A20, B14, D21, E8(T), E9

ÑÂÙÂÍÚ ÏÂÈÓÁ‡ M35(T)
N22(Y)

ÑÂÎÂÌËÂ ÔË Ï‡ÎÓÏ ‡ÁÏÂÂ ÔÓ˜ÍË 1w/2w(T),
3w, 4w, 56/130(Y)

èËÏÂ˜‡ÌËÂ. èË‚Â‰ÂÌ˚ Ì‡Á‚‡ÌËfl ‡ÎÎÂÎÂÈ, ‚˚Á˚‚‡˛˘Ëı ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡. Ç ÒÍÓ·Í‡ı ÔÓÒÎÂ Ì‡Á‚‡ÌËfl ‡ÎÎÂÎfl ÛÍ‡-
Á‡Ì‡ ·ÎËÁÓÒÚ¸ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓÈ ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌÓÈ Á‡ÏÂÌ˚ Í Ó‰ÌÓÏÛ ËÁ ‰‚Ûı Ò‡ÈÚÓ‚ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ÔÓ‰ÛÍÚ‡ Cdc2 (Y ËÎË T).
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éÏÂÎ¸flÌ˜ÛÍ Ë ‰.

ÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸˛, Ì‡Á˚‚‡ÂÏÓÈ
·ÓÍÒÓÏ ‰ÂÒÚÛÍˆËË ˆËÍÎËÌÓ‚ (destruction box, D-
box) Ë ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌÓÈ ‚ N-ÍÓÌˆÂ ˆËÍÎËÌÓ‚. ì·ËÍ-
‚ËÚËÌ-ÎË„‡Á‡ ËÁ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ Äêë ÔË¯Ë‚‡ÂÚ ÏÓÎÂ-
ÍÛÎ˚ Û·ËÍ‚ËÚËÌ‡ Í ÏÓÎÂÍÛÎ‡Ï ÎËÁËÌ‡ ‚·ÎËÁË D-
box. á‡ÚÂÏ ·ÂÎÍË, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ ÔÓÎËÛ·ËÍ‚ËÚËÌÓ-
‚˚Â ˆÂÔÓ˜ÍË, ‡ÒÔÓÁÌ‡˛ÚÒfl ÔÓÚÂÓÒÓÏÓÈ Ë ÔÓ‰-
‚Â„‡˛ÚÒfl ‰Â„‡‰‡ˆËË [30]. ÄÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Û·ËÍ‚Ë-
ÚËÌ-ÎË„‡Á˚, ‚˚‰ÂÎÂÌÌÓÈ ËÁ flËˆ ÏÓÒÍÓ„Ó ÂÊ‡,
Û‚ÂÎË˜Ë‚‡ÂÚÒfl ÔË ‰Ó·‡‚ÎÂÌËË ·ÂÎÍ‡ ëdc2 [31].

äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌÌ‡fl ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËfl
‡ÁÎË˜Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚-Â„ÛÎflÚÓÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‰ÂÎÂ-
ÌËfl Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ‚ÂÏÂÌÌÓÈ ÍÓÌÚÓÎ¸ ÒÓ·˚ÚËÈ
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡. çÂÍÓÚÓ˚Â ËÁ ˝ÚËı Â„ÛÎflÚÓ-
Ó‚ ÔÂËÓ‰Ë˜ÌÓ ÔÂÂÏÂ˘‡˛ÚÒfl ÏÂÊ‰Û ÍÓÏÔ‡Ú-
ÏÂÌÚ‡ÏË ‚ÌÛÚË ÍÎÂÚÍË, ˜ÚÓ ËÏÂÂÚ ÁÌ‡˜ÂÌËÂ ‰Îfl
ÒÛ·ÒÚ‡ÚÌÓÈ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË Ë ÚÓ˜ÌÓ„Ó ‚ÂÏÂÌË
‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á Ë ÙÓÒÙ‡Ú‡Á. äÓÌÚÓÎ¸
‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚË˜Ì˚ı
ÍËÌ‡Á, ÙÓÒÙ‡Ú‡Á Ë ÔÓÚÂ‡Á Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ÒÛ˘ÂÒÚ-
‚Ó‚‡ÌËÂ „‡‰ËÂÌÚ‡ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚ı Ë ‰ÂÙÓÒ-
ÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓ‚ ‚ÌÛÚË Ó‰ÌÓÈ Ë ÚÓÈ
ÊÂ ÍÎÂÚÍË. Ç ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌÌÓÏ ËÁÏÂÂÌËË ÍÎÂÚ-
Í‡ ÍÓÓ‰ËÌËÛÂÚ „ÎÓ·‡Î¸ÌÛ˛ ÂÓ„‡ÌËÁ‡ˆË˛
‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ Ì‡ ‚ıÓ‰Â Ë ‚˚ıÓ‰Â ËÁ
ÏËÚÓÁ‡ [32]. éÚÏÂÚËÏ Ú‡ÍÊÂ, ̃ ÚÓ ÔÓ‚Â‰ÂÌÌÓÂ ‚˚-
¯Â ‡ÒÒÏÓÚÂÌËÂ MPF Í‡Í ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ CycB/Cdc2
(‚ ‰Û„ÓÈ ÌÓÏÂÌÍÎ‡ÚÛÂ – CycB/Cdk1) fl‚ÎflÂÚÒfl
ÌÂÍÓÚÓ˚Ï ÛÔÓ˘ÂÌËÂÏ. Ç ÍÎÂÚÍÂ ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡-
ËÓÚ ËÏÂ˛ÚÒfl ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚ cy-
clin B; ÍÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÍÓÏÔÎÂÍÒ CycA/Cdk1 ÔË ÔÂÂ-
ıÓ‰Â G2–M ÏÓÊÂÚ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡Ú¸ ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜ÌÓ
MPF.

6. íéóäà äéçíêéãü 
äãÖíéóçéÉé ñàäãÄ

é·˙flÒÌËÏ Ó·˘ÂÔËÌflÚ˚Â ÚÂÏËÌ˚, ÍÓÚÓ˚Â
ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛ÚÒfl ÌËÊÂ ÔË Ó·ÒÛÊ‰ÂÌËË ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡-
ÂÏÓ„Ó ‚ÓÔÓÒ‡. íÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡
(checkpoints) – ˝ÚÓ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÒËÒÚÂÏ˚, Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ ÍÓÚÓ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ Á‡‚Â¯ÂÌËÂ
Ó‰ÌËı ÒÓ·˚ÚËÈ ˆËÍÎ‡ Ë „ÓÚÓ‚ÌÓÒÚ¸ ËÌËˆËËÓ‚‡Ú¸
ÒÎÂ‰Û˛˘ËÂ. ê‡ÁÎË˜‡˛Ú ÒË„Ì‡Î˚ (checkpoints) Ó ÔÓ-
‚ÂÊ‰ÂÌËflı Ñçä, ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä, ˆÂÎÓÒÚÌÓÒÚË
ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‡ÔÔ‡‡Ú‡. äÓÌÚÓÎ¸Ì˚Â ÚÓ˜ÍË,

ËÎË ÔÂÚÎË Ó·‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË, ÓÔÂ‰ÂÎfl˛Ú ÚÂ ÒÚ‡‰ËË
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, Ì‡ ÍÓÚÓ˚ı ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl
Á‡‰ÂÊÍ‡ ÔÓıÓÊ‰ÂÌËfl ÔÓ ˆËÍÎÛ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ Ì‡Û-
¯ÂÌËÂ (Ú‡·Î. 4). ìÒÎÓ‚ÌÓ ÔËÌflÚÓ Ì‡Á˚‚‡Ú¸ ˝ÚË
ÒÚ‡‰ËË ˆËÍÎ‡ Ú‡ÍÊÂ ÚÓ˜Í‡ÏË ÍÓÌÚÓÎfl ÔÂÂıÓ‰Ó‚
G1–S, G2–M Ë M–A. íÓ˜Í‡ ÂÒÚËÍˆËË (restriction
point, R-point) – ˝ÚÓ ÒÚ‡‰Ëfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, Ì‡
ÍÓÚÓÓÈ ÍÎÂÚÍ‡ ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì‡ Í ‰ÂÈÒÚ‚Ë˛ ÓÒÚÓ-
‚˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚. á‡ÏÂÚËÏ, ˜ÚÓ ÚÂÏËÌ “ÚÓ˜Í‡ ÂÒÚ-
ËÍˆËË” ÌÂ ÒÓ‚Ô‡‰‡ÂÚ ÔÓ ÁÌ‡˜ÂÌË˛ Ò ÚÂÏËÌÓÏ
“ÚÓ˜Í‡ ÍÓÌÚÓÎfl”, ‡ ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ ÓÚ‰ÂÎ¸ÌÓÂ fl‚ÎÂÌËÂ.
àÁ‚ÂÒÚÌ‡fl ÚÓ˜Í‡ ÂÒÚËÍˆËË Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚ ÔÓÁ‰-
ÌÂÈ-G1 Ù‡ÁÂ, ÌÓ ÌÂ ÒÓ‚Ô‡‰‡ÂÚ Ò ÚÓ˜ÍÓÈ ÍÓÌÚÓÎfl
ÔÂÂıÓ‰‡ G1–S [33]. ÖÒÎË Ô˚Ú‡Ú¸Òfl Ì‡ÈÚË Û ‰ÓÊ-
ÊÂÈ ÚÓ˜ÍÛ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜ÌÛ˛ ÚÓ˜ÍÂ
R Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı, ÚÓ ˝ÚÓ ÚÓ˜Í‡ ëíÄêí, „‰Â
ÔËÌËÏ‡ÂÚÒfl Â¯ÂÌËÂ Ó ‚ıÓ‰Â ‚ S Ù‡ÁÛ. ÉÂÌÂÚË˜Â-
ÒÍËÈ ‡Ì‡ÎËÁ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡ Û S. cerevisiae ÔÓÍ‡-
Á‡Î, ̃ ÚÓ ÏÂÊ‰Û ÔÓıÓÊ‰ÂÌËÂÏ ÚÓ˜ÍË ëíÄêí Ë Ì‡-
˜‡ÎÓÏ S-Ù‡Á˚ ËÏÂ˛ÚÒfl ÔÓÏÂÊÛÚÓ˜Ì˚Â ˝Ú‡Ô˚. 

á‡‰ÂÊÍ‡ ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÍË ÔÓÒÎÂ Ó·ÎÛ˜ÂÌËfl
·˚Î‡ ËÁ‚ÂÒÚÌ‡ Â˘Â ‚ ÍÎ‡ÒÒË˜ÂÒÍÓÈ ‡‰ËÓ·ËÓÎÓ-
„ËË [34]. ë‚Â‰ÂÌËfl Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ‰Îfl Á‡‰ÂÊÍË ‚‡ÊÌ‡
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚, ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚
‚ ‡·ÓÚ‡ı ÔÓ ÒÂÎÂÍˆËË ÛÒÎÓ‚Ì˚ı ÏÛÚ‡ˆËÈ ‰ÓÊ-
ÊÂÈ, ÔË‚Ó‰fl˘Ëı Í ÎÂÚ‡Î¸ÌÓÏÛ ÏËÚÓÁÛ ÔË ‰ÂÈÒÚ-
‚ËË ÏÛÚ‡„ÂÌ‡ Ë ÌÂ ‚ÎËfl˛˘Ëı Ì‡ ‰ÂÎÂÌËÂ ‚ ÓÚÒÛÚ-
ÒÚ‚ËÂ ÏÛÚ‡„ÂÌ‡. éÚÏÂÚËÏ, ˜ÚÓ ÔÓ·ÎÂÏ‡ „ÂÌÂÚË-
˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl Á‡‰ÂÊÍË ÏËÚÓÁ‡ ËÏÂÂÚ ‰‚‡
‡ÒÔÂÍÚ‡. ë Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ˝ÚÓ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÈ ÍÓÌ-
ÚÓÎ¸ ÔÓˆÂÒÒ‡ ÂÔ‡‡ˆËË, ‡ÒÒÏÓÚÂÌËÂ ÍÓÚÓÓ-
„Ó ‚˚ıÓ‰ËÚ Á‡ ‡ÏÍË Ì‡ÒÚÓfl˘Â„Ó Ó·ÁÓ‡. ë ‰Û„ÓÈ
ÒÚÓÓÌ˚, ˝ÚÓ ‚ÓÔÓÒ Ó ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ „ÂÌ‡ı, ÔÓ‰ÛÍ-
Ú˚ ÍÓÚÓ˚ı Á‡‰ÂÊË‚‡˛Ú ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÍË ‚ ÓÚ‚ÂÚ
Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËÂ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ.

ìÒÎÓ‚Ì˚Â ÏÛÚ‡„ÂÌ-˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚Â ÏÛÚ‡ˆËË S.
cerevisiae, ÔË‚Ó‰fl˘ËÂ Í ÎÂÚ‡Î¸ÌÓÏÛ ÏËÚÓÁÛ ÔË
Ó·ÎÛ˜ÂÌËË Ë ‰ÂÈÒÚ‚ËË ÂÒÚËÍÚË‚ÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ-
˚, ÔÓ ÔËÁÌ‡ÍÛ ÏÓÙÓÎÓ„ËË ÔÓ„Ë·¯Ëı ÍÎÂÚÓÍ
‡ÒÔ‡‰‡˛ÚÒfl Ì‡ ‰‚‡ ÍÎ‡ÒÒ‡. åÛÚ‡ˆËË ÍÎ‡ÒÒ‡ rad52
Ì‡Û¯‡˛Ú ÂÔ‡‡ˆË˛ Ñçä Ë ÔË‚Ó‰flÚ Í „Ë·ÂÎË
ÍÎÂÚÓÍ ÔË ·ÓÎ¸¯Ëı ‡ÁÏÂ‡ı, ÔÂ‚˚¯‡˛˘Ëı
‡ÁÏÂ ËÌÚ‡ÍÚÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ. ùÚÓ ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ, ̃ ÚÓ Û Ú‡-
ÍËı ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ Ì‡Û¯ÂÌ ÚÓÎ¸ÍÓ ÔÓˆÂÒÒ
ÂÔ‡‡ˆËË, ÌÓ ÌÂ Á‡ÚÓÌÛÚ ÏÂı‡ÌËÁÏ Ó·‡ÚÌÓÈ
Ò‚flÁË (checkpoint), ÍÓÚÓ˚È Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ Á‡‰ÂÊ-

í‡·ÎËˆ‡ 4.  ç‡Û¯ÂÌËfl, ‚˚Á˚‚‡˛˘ËÂ ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ checkpoints

î‡Á‡ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡,
‚Ó ‚ÂÏfl ÍÓÚÓÓÈ ÔÓËÒıÓ‰flÚ 

ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl

ç‡Û¯ÂÌËfl, ‚˚Á˚‚‡˛˘ËÂ
‡ÍÚË‚‡ˆË˛ checkpoints

î‡Á‡ ˆËÍÎ‡, ‚ ÍÓÚÓÓÈ
ÍÎÂÚÍ‡ Á‡‰ÂÊË‚‡ÂÚÒfl

‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl

G1 ê‡Á˚‚˚ Ñçä
ç‡Û¯ÂÌËÂ ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË Ë/ËÎË ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËfl ˆÂÌÚÓÒÓÏ

G1–S
G2–M

S ÅÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ ÂÔÎËÍ‡ÚË‚ÌÓÈ ‚ËÎÍË G2–M

G2 Ñ‚ÛˆÂÔÓ˜Â˜Ì˚Â ‡Á˚‚˚ Ñçä G2–M, M–A

M ïÓÏÓÒÓÏ˚, ÌÂ ÔËÍÂÔÎÂÌÌ˚Â Í ‚ÂÂÚÂÌÛ M–A
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ÍÛ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÏÛÚ‡„ÂÌ. ÇÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ ˝ÚÓ„Ó
Á‡‰ÂÊË‚‡ÂÚÒfl ‰‚ËÊÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ÔÓ ˆËÍÎÛ, ‡ ÔÓ-
ˆÂÒÒ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÓÒÚ‡ ÌÂ ÚÓÏÓÁËÚÒfl, Ë ÍÎÂÚÍË
ÔÓ„Ë·‡˛Ú ÔË ·ÓÎ¸¯Ëı ‡ÁÏÂ‡ı ·ÂÁ ‰ÂÎÂÌËfl. äÓ
‚ÚÓÓÏÛ ÍÎ‡ÒÒÛ ÓÚÌÓÒflÚÒfl ÏÛÚ‡ˆËË „ÂÌÓ‚ ÚËÔ‡
rad9, ı‡‡ÍÚÂËÁÛ˛˘ËÂÒfl Ì‡ÎË˜ËÂÏ ÔÓ„Ë·¯Ëı
ÍÎÂÚÓÍ Ï‡ÎÓ„Ó ‡ÁÏÂ‡, ˜ÚÓ ·˚ÎÓ Ó·˙flÒÌÂÌÓ Ì‡-
Û¯ÂÌËÂÏ ÒËÒÚÂÏ˚ ÔÂÚÎË Ó·‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË. ÑÂÈÒÚ-
‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, ÂÒÎË ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌ ÏÂı‡ÌËÁÏ Á‡‰ÂÊÍË, ÚÓ
ÍÎÂÚÍË ·Û‰ÛÚ ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ ‰‚Ë„‡Ú¸Òfl ÔÓ ˆËÍÎÛ, ÌÂ-
ÒÏÓÚfl Ì‡ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÏÛÚ‡„ÂÌ‡, Ë ·Û‰ÛÚ ‚ıÓ‰ËÚ¸
‚ ÏËÚÓÁ ÔË ÌÓÏ‡Î¸Ì˚ı ‡ÁÏÂ‡ı, ÒıÓ‰Ì˚ı Ò ‡Á-
ÏÂ‡ÏË ÌÂÓ·ÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ËÌÚ‡ÍÚÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ [35].

èÛÚË ÍÓÌÚÓÎfl ÂÔ‡‡ˆËË Ë ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä

íÓÏÓÊÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ÔË ÔÂÂıÓ‰Â G2–M ‚ÓÁ-
ÌËÍ‡ÂÚ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÏÛÚ‡„ÂÌ˚, ÌÓ Ú‡ÍÊÂ Ë
‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ‰Û„ËÂ ÒÚËÏÛÎ˚. ìÒÎÓ‚Ì˚Â ÏÛÚ‡ˆËË
Sch. pombe ‚ „ÂÌ‡ı, ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı ·ÂÎÍË, ÍÓÚÓ˚Â
Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚ ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä (Ñçä ÎË„‡Á‡ –
cdc17, ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ Ñçä ÔÓÎËÏÂ‡Á˚ γ – pol3,
PCNA – pcn1), ÔË ÂÒÚËÍÚË‚ÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÂ Á‡-
‰ÂÊË‚‡˛Ú ÍÎÂÚÍË ‚ ÔÂÂıÓ‰Â G2–M. ä ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜-
Ì˚Ï ÔÓÒÎÂ‰ÒÚ‚ËflÏ ÔË‚Ó‰ËÚ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ „Ë‰ÓÍÒË-
ÏÓ˜Â‚ËÌ˚ (ËÌ„Ë·ËÚÓ‡ ÒËÌÚÂÁ‡ Ñçä). 

ÅÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚Ë-
ÂÏ ‡ÒÒÏÓÚÂÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÔÂÓ‰ÓÎÂ‚‡ÂÚÒfl ‚
ÍÎÂÚÍ‡ı Sch. pombe, ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı ÔÓ „ÂÌÛ rad1 (ÔÓ-
‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ – ·ÂÎÓÍ, ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÌ˚È ‚ ÂÔ‡‡ˆË˛
Ñçä) [36]. îÂÌÓÚËÔ˚ ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı „ÂÌÓ‚ rad3 (ÔÓ-
‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ – Ñçä-„ÂÎËÍ‡Á‡), rad1, rad17, hus1 Ë
hus2 ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚ ÙÂÌÓÚËÔÛ rad9. éÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸ ÏÛ-
Ú‡ˆËÈ „ÂÌÓ‚ rad21 (·ÂÎÓÍ Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÂÔ‡‡ˆËË
‰‚ÛÌËÚÂ‚˚ı ‡Á˚‚Ó‚) Ë rad24 ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÚÓÏ, ˜ÚÓ
ÍÎÂÚÍË ÔÂÓ‰ÓÎÂ‚‡˛Ú ÚÓ˜ÍÛ ÍÓÌÚÓÎfl ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡
ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl Ñçä, ‡ ÌÂ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÌÂ‰ÓÂÔÎËˆË-
Ó‚‡ÌÌÛ˛ Ñçä [37]. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÔÂÚÎfl Ó·‡Ú-
ÌÓÈ Ò‚flÁË ËÏÂÂÚ ‰ËÙÙÂÂÌˆË‡Î¸ÌÛ˛ ˜Û‚ÒÚ‚Ë-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ Í ‡ÁÎË˜Ì˚Ï ÚËÔ‡Ï ‡„ÂÌÚÓ‚, Ì‡Û¯‡˛-
˘Ëı ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÍË. Ç ÌÓÏÂ „ÛÔÔ‡ „ÂÌÓ‚ rad
Sch. pombe: rad3, rad9, rad17, hus1, ‡ Ú‡ÍÊÂ cdc18,
cdt1, cut5, rum1, – ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ̂ ÂÎÓÒÚÌÓÒÚ¸ Ñçä
ÔË ÔÂÂıÓ‰Â G1–S [13].

ëËÒÚÂÏ‡ checkpoints ÙÛÌÍˆËÓÌËÛÂÚ ÔÓ ÒÎÂ‰Û-
˛˘ÂÈ ÒıÂÏÂ: ·ÂÎÍË-ÒÂÌÒÓ˚ ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú Á‡-
‚Â¯ÂÌËÂ ÒÓ·˚ÚËÈ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡ Ë ÔÓÒ˚Î‡˛Ú
ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÂ ÒË„Ì‡Î˚, ÔËÌËÏ‡ÂÏ˚Â ̋ ÙÙÂÍ-
ÚÓ‡ÏË – ÓÚ‚ÂÚÌ˚ÏË ˝ÎÂÏÂÌÚ‡ÏË, ÍÓÚÓ˚Â ÓÒÛ-
˘ÂÒÚ‚Îfl˛Ú Á‡‰ÂÊÍÛ ‰‚ËÊÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ÔÓ ˆËÍÎÛ
[38]. àÁ‚ÂÒÚÌ˚Â ÙÛÌÍˆËË „ÂÌÓ‚ Ë Ëı ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚,
Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ Â„ÛÎflˆËË ÚÓ˜ÂÍ ÍÓÌÚÓÎfl, ıÓÓ-
¯Ó “ÔÓÂˆËÛ˛ÚÒfl” Ì‡ ˝ÚÛ ÒıÂÏÛ. í‡Í, Í ÒÂÌÒÓ‡Ï
ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËÈ ÏÓÊÌÓ ÓÚÌÂÒÚË ·ÂÎÍË, ÍÓ‰ËÛÂÏ˚Â
„ÂÌ‡ÏË rad1 Ë rad9 – ÂÔ‡‡ˆËfl Ë Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ò ÔÓ-
‚ÂÊ‰ÂÌËflÏË Ñçä ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÔÓ-
‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ cdc18 – Ù‡ÍÚÓ ÂÔÎËÍ‡ˆËË. ä ÒÂÌÒÓ‡Ï
ÓÚÌÓÒflÚÒfl ÔÓ‰ÛÍÚ˚ „ÂÌ‡ rad17, ÍÓ‰ËÛ˛˘Â„Ó 3'–
5' ˝ÍÁÓÌÛÍÎÂ‡ÁÛ, Ë „ÂÌ‡ rad24 – ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏÓ„Ó

„ÂÌ‡ ˝ÍÁÓÌÛÍÎÂ‡Á˚, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓ„Ó Ù‡ÍÚÓÛ ÂÔ-
ÎËÍ‡ˆËË Ñçä ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ [38, 39]. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl
ÔÓ‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ rad3 – ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡ÁÛ ÂÒÚÂÒÚ‚ÂÌÌÓ
Ò˜ËÚ‡Ú¸ ÔÂÂ‰‡Ú˜ËÍÓÏ ÒË„Ì‡Î‡, ‚ÓÁÌËÍ‡˛˘Â„Ó
ÔË ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl. èÂÂ‰‡Ú˜ËÍ‡ÏË
fl‚Îfl˛ÚÒfl ÔÓ‰ÛÍÚ˚ „ÂÌ‡ mec1, ÍÓ‰ËÛ˛˘Â„Ó ËÌÓ-
ÁËÚÓÎ-ÙÓÒÙ‡ÚË‰ËÎ-ËÌÓÁËÚÓÎÍËÌ‡ÁÛ („ÓÏÓÎÓ„ ˜Â-
ÎÓ‚Â˜ÂÒÍÓÈ FRP1 ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á˚), „ÂÌ‡ mec2, ÍÓ-
‰ËÛ˛˘Â„Ó ÚÂÓÌËÌ-ÚËÓÁËÌ ÔÓÚÂËÌ-ÍËÌ‡ÁÛ, ‡
Ú‡ÍÊÂ ÒÂËÌ-ÚÂÓÌËÌÍËÌ‡Á‡ Chk1 (Rad53) [35, 40].
é‰ÌËÏ ËÁ ˝ÙÙÂÍÚÓÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÓÒˆËÎÎflÚÓ‡
fl‚ÎflÂÚÒfl ëdc2 – Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍËÈ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ ˆËÍ-
ÎËÌÓ‚˚ı ÍËÌ‡Á. 

ÄÍÚË‚‡ˆËfl Ë ÔÂÂ‰‡˜‡ ÒË„Ì‡Î‡ Ó Á‡‰ÂÊÍÂ
ÍÎÂÚÍË ‚ ÚÓ˜ÍÂ ÍÓÌÚÓÎfl ÌÂ fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÓÒÚ˚Ï
ÔÓˆÂÒÒÓÏ Í‡ÒÍ‡‰ÌÓÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË, Ú‡Í Í‡Í. ‚ ˝ÚÓÏ
ÔÓˆÂÒÒÂ ËÏÂ˛ÚÒfl ‚ÌÛÚÂÌÌËÂ ÔÂÚÎË Ó·‡ÚÌÓÈ
Ò‚flÁË. í‡Í, ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl Ñçä ·ÂÎÓÍ
Mec1 ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚ ÒÂÌÒÓ˚ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËÈ Rad9
Ë Ddc1 [41]. ÇÁ‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ·ÂÎÍÓ‚ ÚÓ˜ÂÍ ÍÓÌ-
ÚÓÎfl ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ ÒÎÓÊÌÓ: Ì‡ÔËÏÂ, Mec1, ÙÓÒ-
ÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚È Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ Rad9, Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò
Rad53. îÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ ÊÂ Ò‡ÏÓ„Ó Rad53 Á‡‚Ë-
ÒËÚ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ÓÚ Rad9 Ë Mec1, ÌÓ Ú‡ÍÊÂ Ë ÓÚ ·ÂÎ-
ÍÓ‚ „ÛÔÔ˚ Rad17, Rad24, Dcd1, Mec3 („ÛÔÔ‡
Rad24) – ÌÂÁ‡‚ËÒËÏÓÈ ÓÚ Rad9 ‚ÂÚ‚Ë ÒÂÌÒÓÓ‚ ÔÓ-
‚ÂÊ‰ÂÌËÈ Ñçä [42]. Ç ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ Dcd1
‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ˚ Mec1 Ë ·ÂÎÍË „ÛÔÔ˚ Rad24, ÌÓ ÌÂ
Rad9 [41]. èÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÒÏ˚ÒÎ ˝ÚÓÈ ÒÎÓÊÌÓÈ Â-
„ÛÎflˆËË ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ‡ÏÔÎËÙËÍ‡ˆËË ÒË„Ì‡Î‡, ·ÎÓÍË-
Û˛˘Â„Ó ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ÓÒˆËÎÎflÚÓ ÚÓÎ¸ÍÓ ÔË ÒÓ-
·Î˛‰ÂÌËË ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÛÒÎÓ‚ËÈ. ä ·ÂÎÍ‡Ï, ÔÂ-
Â‰‡˛˘ËÏ ÒË„Ì‡Î, ÓÚÌÓÒflÚ Ë ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡ÁÛ
Dun1. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ ‚ ËÌ‰ÛÍ-
ˆË˛ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ‚ ÂÔ‡‡ˆËË [43]. í‡ÍËÏ
Ó·‡ÁÓÏ, ÔÓˆÂÒÒ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl ÓÒ-
ÌÓ‚‡Ì ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ Ì‡ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ·ÂÎÓÍ-·ÂÎÍÓ-
‚˚ı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëflı, ÌÓ Ú‡ÍÊÂ ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ Ë ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆË‡Î¸ÌÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ „ÂÌÓ‚.

èÛÚË ÍÓÌÚÓÎfl ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‡ÔÔ‡‡Ú‡ 

ÑÎfl ÊËÁÌÂ‰ÂflÚÂÎ¸ÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚
ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ÚÓ˜Ì‡fl ÂÔÎËÍ‡ˆËfl Ë ˆÂÎÓÒÚÌÓÒÚ¸ ıÓ-
Ï‡ÚËÌ‡ (ÔÓ‚ÂflÂÏ‡fl ‚ ÚÓ˜Í‡ı ÍÓÌÚÓÎfl G1–S Ë
G2–M), ÌÓ Ú‡ÍÊÂ Ë Ô‡‚ËÎ¸Ì‡fl ÒÂ„Â„‡ˆËfl ıÓÏÓ-
ÒÓÏ. ñÂÎflÏ ÔÓÒÎÂ‰ÌÂ„Ó ÒÎÛÊËÚ ÚÓ˜Í‡ ÍÓÌÚÓÎfl
å–Ä, ÔÓ‚Âfl˛˘‡fl Ô‡‚ËÎ¸ÌÓÒÚ¸ Ò·ÓÍË ‚ÂÂÚÂ-
Ì‡ Ë Ô‡‚ËÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÔËÍÂÔÎÂÌËfl ıÓÏÓÒÓÏ Í ‚Â-
ÂÚÂÌÛ. ëÂ„Â„‡ˆËfl ıÓÏÓÒÓÏ Û ‚ÒÂı ˝ÛÍ‡ËÓÚ Á‡-
‰ÂÊË‚‡ÂÚÒfl ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ‡„ÂÌÚÓ‚, Ì‡Û¯‡˛-
˘Ëı ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ‚ÂÂÚÂÌ‡ (Ì‡ÔËÏÂ, ÔË
ÔÓÏÓ˘Ë ÍÓÎıËˆËÌ‡). àÁÛ˜ÂÌËÂ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó
ÍÓÌÚÓÎfl ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ Ì‡˜‡ÎÓÒ¸ Ò ÔÓÎÛ˜ÂÌËfl Û
‰ÓÊÊÂÈ S. cerevisiae ÛÒÎÓ‚Ì˚ı ÏÛÚ‡ˆËÈ Mad, Bub
Ë Mps1. åÛÚ‡ˆËfl Mad (mitotic arrest deficient) ÔÓ-
fl‚ÎflÂÚÒfl Ì‡ ÙÓÌÂ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ·ÂÌÓÏËÎ‡, ÏÛÚ‡ˆËË
Bub (budding uninhibited by benzimadazole) Ë Mps1
ÓÚÏÂÌfl˛Ú Á‡‰ÂÊÍÛ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏËÚÓÁÂ, ‚˚Á˚‚‡Â-
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éÏÂÎ¸flÌ˜ÛÍ Ë ‰.

ÏÛ˛ ‚ ÌÓÏÂ ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ‚Â˘ÂÒÚ‚, Ì‡Û¯‡˛-
˘Ëı ÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆË˛ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ [44]. èÓÚÂ-
ËÌÍËÌ‡Á‡ Mps1 ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÚÒfl Í‡Í ÔÂ‚ÓÂ Á‚ÂÌÓ
ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡Î‡ ‰Îfl ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËfl ÔÂÂıÓ‰‡ ÏÂ-
Ú‡Ù‡Á‡–‡Ì‡Ù‡Á‡. äÓÏÂ ˝ÚÓ„Ó, ÓÌ‡ ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ‡ ‚
‰ÛÔÎËÍ‡ˆË˛ ÔÓÎflÌ˚ı ÚÂÎÂˆ ‚ÂÂÚÂÌ‡ (‡Ì‡ÎÓ„Ó‚
ˆÂÌÚÓÒÓÏ ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ). àÁÛ˜ÂÌËÂ ÙÂÌÓÚË-
ÔÓ‚ ‰‚ÓÈÌ˚ı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ-
‚‡Ú¸ Ì‡ÎË˜ËÂ ‡Á‚ÂÚ‚ÎÂÌËfl ̂ ÂÔË ÒË„Ì‡Î‡, Ë‰Û˘Â„Ó
ÓÚ Mps1, Ì‡ Mad2-‚ÂÚ‚¸ (Bub1, Bub3, Mad1, Mad2,
Mad3) [45, 46] Ë Bub2-‚ÂÚ‚¸ (ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡ Ó‰ÌËÏ
„ÂÌÓÏ) [47]. àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ ÔÓ‚Â‰ÂÌËfl ÏËÌËıÓÏÓ-
ÒÓÏ Û S. cerevisiae ÔÓÍ‡Á‡ÎÓ, ˜ÚÓ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÏË-
ÌËıÓÏÓÒÓÏ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı ÍÓÔË˛ ÍËÌÂÚÓıÓ‡, ‚˚-
Á˚‚‡ÂÚ ‚ÂÏÂÌÌÛ˛ Á‡‰ÂÊÍÛ Ì‡ÒÚÛÔÎÂÌËfl ‡Ì‡Ù‡-
Á˚. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ „ÂÌ‡Ï „ÛÔÔ˚
mad Ú‡ÍÓÈ Á‡‰ÂÊÍË ÌÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ. ùÚÓ Ò‚Ë‰Â-
ÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÍÎÂÚÍ‡ “ÔÓ‚ÂflÂÚ” ˜ËÒÎÓ
Ë/ËÎË ÒÓÒÚÓflÌËÂ ÍËÌÂÚÓıÓÓ‚ ÔÂÂ‰ ‚ÒÚÛÔÎÂÌËÂÏ
‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ [1]. èÓ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ ÙÛÌÍˆËË Bub1
ÔËÌ‡‰ÎÂÊËÚ Í ÍÎ‡ÒÒÛ ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á. îÛÌÍˆËfl
Bub2 ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ‡ Ë Ó˜Â‚Ë‰Ì˚ı „ÓÏÓÎÓ„ËÈ ÌÂ Û‰‡-
ÂÚÒfl Ì‡ÈÚË. í‡ÍÊÂ ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ‡ ÙÛÌÍˆËfl ·ÂÎÍ‡
Bub3, Ó‰Ì‡ÍÓ ‚ ̋ ÚÓÏ ÒÎÛ˜‡Â Û‰‡ÂÚÒfl Ì‡ÈÚË „ÓÏÓÎÓ-
„Ë˛ Ò Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚Ï ·ÂÎÍÓÏ Ä72.5 Ï˚¯Ë, ·Ó-
„‡Ú˚Ï WD40-ÔÓ‚ÚÓ‡ÏË (ÙÛÌÍˆËfl WD ÔÓ‚ÚÓÓ‚
Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò Û·ËÍ‚ËÚËÌËÁ‡ˆËÂÈ ·ÂÎÍÓ‚). èÓ‰ÛÍÚ „Â-
Ì‡ Mad1 „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÂÌ ÌÂÏ˚¯Â˜ÌÓÏÛ δ-ÏËÓÁËÌÛ
(ÚflÊÂÎ‡fl ˆÂÔ¸) Í˚Ò˚. Mad3 „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÂÌ ÔÓÚÂ-
ËÌÍËÌ‡ÁÂ Ï˚¯Ë. Mad2 – ˝ÚÓ ÔÓÚÂËÌ ËÁÓÔÂÌËÎÚ-
‡ÌÒÙÂ‡Á‡, ÍÓÚÓ‡fl ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ
·ÂÎÍÓ‚ Ò ÏÂÏ·‡Ì‡ÏË Ë ÔËÍÂÔÎÂÌËÂ ÍËÌÂÚÓıÓ-
Ó‚ Í ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡Ï ‚ÂÂÚÂÌ‡ [48]. 

ÅÂÎÓÍ-·ÂÎÍÓ‚˚Â ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ‚ ÚÓ˜ÍÂ ÍÓÌ-
ÚÓÎfl ÏÂÚ‡Ù‡Á‡–‡Ì‡Ù‡Á‡ Ú‡ÍÊÂ ÌÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÔÓ-
ÒÚÓÈ ˆÂÔ¸˛ ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡Î‡. í‡Í, Mad1 Ë Mad2
ÙÓÏËÛ˛Ú ÍÓÏÔÎÂÍÒ, ÔË˜ÂÏ Mad1 ÙÓÒÙÓËÎË-
ÛÚÒfl ·ÂÎÍÓÏ Mps1 Ò ·ÓÎ¸¯ÂÈ ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛
ËÏÂÌÌÓ ÚÓ„‰‡, ÍÓ„‰‡ Mad1 Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ.
ì S. cerevisiae ÏË¯ÂÌ¸˛ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl Mad2 fl‚ÎflÂÚ-
Òfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ‡Ì‡Ù‡Á˚ (APC), ÚÓ˜ÌÂÂ
Â„Ó ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ Cdc20. ùÚÓ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ ÔË‚Ó‰ËÚ Í
ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌË˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË APC [49]. ùÍÒÔÂË-
ÏÂÌÚ˚ ÔÓ Ò‚Âı˝ÍÒÔÂÒÒËË Cdc20 ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ
ÏË¯ÂÌ¸˛ Cdc20 fl‚Îfl˛ÚÒfl ÌÂ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÂ ˆËÍ-
ÎËÌ˚, ‡ ÒÂÔ‡ËÌ Pds1 [50]. äÎÂÚÍË, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ
·ÂÎÍÓ‚˚Â Á‡ÏÂÌ˚ ‚ Ó·Î‡ÒÚË ‰ÂÒÚÛÍˆËÓÌÌÓ„Ó
·ÓÍÒ‡ ·ÂÎÍ‡ Pds1, ÌÂ ÏÓ„ÛÚ ‚ıÓ‰ËÚ¸ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ [51],
ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ËÏÂ˛Ú ‚˚ÒÓÍÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ MPF. ùÚÓ
ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ, ˜ÚÓ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ‡ÒÔ‡‰‡ Pds1 ·ÎÓÍËÛÂÚ
Í‡Í ‡Á‰ÂÎÂÌËÂ ıÓÏ‡ÚË‰, Ú‡Í Ë ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆË˛
MPF. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Mad2-ÔÛÚ¸ ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘‡ÂÚ
˝ÎÓÌ„‡ˆË˛ ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë ÔÓÚÂ˛ ÍÓ„ÂÁËË ÒÂÒÚËÌ-
ÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰, Ú.Â. ÓÔÓÒÂ‰ÛÂÚ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËÂ
‚ıÓ‰‡ ‚ ÏËÚÓÁ, ‚ ÚÓ ‚ÂÏfl Í‡Í Bub2-ÔÛÚ¸ ËÌ„Ë·ËÛ-
ÂÚ ÔÓÚÂÓÎËÁ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËı ˆËÍÎËÌÓ‚ Ë ÔÂ‰ÓÚ-
‚‡˘‡ÂÚ ‚˚ıÓ‰ ËÁ ÏËÚÓÁ‡.

àÁ‚ÂÒÚÌ˚ ‰‚‡ ÚËÔ‡ ˝ÙÙÂÍÚÓÓ‚ (ËÒÔÓÎÌËÚÂ-
ÎÂÈ) ÔÂÂıÓ‰‡ ËÁ ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ – ˝ÚÓ ·ÂÎÓÍ

Pds1 (ÒÂÔ‡ËÌ), ÓÚ‚Â˜‡˛˘ËÈ Á‡ ÒÔ‡ÂÌÌÓÒÚ¸ ıÓ-
Ï‡ÚË‰ (‰Îfl ÔÂÂıÓ‰‡ ËÁ ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ ÌÂÓ·-
ıÓ‰ËÏ‡ Â„Ó ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆËfl), Ë ‡ÒÒÏÓÚÂÌÌ˚È ‚˚¯Â
Ù‡ÍÚÓ MPF, ‰ÂÒÚÛÍˆËfl ÍÓÚÓÓ„Ó ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ‡
‰Îfl ÔÓıÓÊ‰ÂÌËfl ‡Ì‡Ù‡Á˚, ÚÂÎÓÙ‡Á˚ Ë ̂ ËÚÓÍËÌÂ-
Á‡. àÌ‡ÍÚË‚‡ˆËfl Pds1 ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ
Â„Ó ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ·ÂÎÍÓÏ Chk1, ÍÓÚÓ˚È, ‚
Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸, fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓÏ ÙÓÒÙÓËÎË-
Ó‚‡ÌËfl Mec1 [40]. èÓÚÂÓÎËÁ ˆËÍÎËÌÓ‚, ÓÒÛ˘Â-
ÒÚ‚ÎflÂÏ˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒÓÏ APC, fl‚ÎflÂÚÒfl ÌÂÓ·ıÓ‰Ë-
Ï˚Ï ˝ÎÂÏÂÌÚÓÏ Á‡‚Â¯ÂÌËfl ÏËÚÓÁ‡ ‚ ÌÓÏÂ. ÄÍ-
ÚË‚‡ˆËfl ÊÂ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌÓÈ ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl
ËÌ„Ë·ËÛÂÚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ APC (‚ ÓÚÌÓ¯ÂÌËË ˆËÍÎË-
ÌÓ‚) Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ËÁÏÂÌÂÌËfl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÍÓÏÔÓÌÂÌ-
ÚÓ‚ Hct1 Ë Chd1 ˝ÚÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ [52]. 

ê‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ˚Â ˝ÙÙÂÍÚÓ˚ ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛ÚÒfl Ë
ÚÓ˜ÍÓÈ ÍÓÌÚÓÎfl G2–M ÔË ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËË Ñçä.
ùÚÓ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ˆÂÔË ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸Ì˚ı Â‡ÍˆËÈ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl Mec1, Chk1,
Pds1. Ñ‡ÌÌ˚Â ˝ÙÙÂÍÚÓ˚ ÙÛÌÍˆËÓÌËÛ˛Ú Ú‡ÍÊÂ
‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÒËÒÚÂÏ˚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ÂÈ Á‡‚Â¯ÂÌ-
ÌÓÒÚ¸ ÒËÌÚÂÁ‡ Ñçä. ëÂÌÒÓ‡ÏË ‚ ̋ ÚÓÈ ÒËÒÚÂÏÂ fl‚-
Îfl˛ÚÒfl Pol2 (Ñçä ÔÓÎËÏÂ‡Á‡), Rfc5 (Ù‡ÍÚÓ
ÂÔÎËÍ‡ˆËË) Ë ·ÂÎÍË Dpb11, Drc1 [53, 54]. ÑÂÙÂÍ-
Ú˚ ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä ÛÁÌ‡˛ÚÒfl ÒÂÌÒÓ‡ÏË, ‚ Â-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ˜Â„Ó ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚÒfl ÔÂÂ‰‡Ú˜ËÍ ÒË„-
Ì‡Î‡ Mec1. Ñ‡Î¸ÌÂÈ¯ËÂ ÒÓ·˚ÚËfl ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚
ÓÔËÒ‡ÌÌ˚Ï ‚ ÔÂ‰˚‰Û˘ÂÏ ÔÛÌÍÚÂ.

ÇÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËfl ·ÂÎÍÓ‚, ‚Ó‚ÎÂ-
˜ÂÌÌ˚ı ‚ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌÓÈ ÚÓ˜ÍË
ÍÓÌÚÓÎfl, Ò‚flÁ‡Ì‡ ‚ ÓÒÌÓ‚ÌÓÏ Ò ÍËÌÂÚÓıÓ‡ÏË. ì
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ·ÂÎÓÍ Mad2 ÒÂÎÂÍÚË‚ÌÓ Ò‚flÁ‡Ì Ò ÌÂ-
ÔËÍÂÔÎÂÌÌ˚ÏË Í ‚ÂÂÚÂÌÛ ÍËÌÂÚÓıÓ‡ÏË Ë ËÒ-
˜ÂÁ‡ÂÚ ËÁ ÍËÌÂÚÓıÓÓ‚ ÔÓÒÎÂ Ëı ÔËÍÂÔÎÂÌËfl Í
‚ÂÂÚÂÌÛ [48]. èÓÏËÏÓ ˝ÚÓ„Ó Mad2 ‡ÒÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl
Ì‡ ˆÂÌÚÓÒÓÏ‡ı, ‚‰ÓÎ¸ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë
‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ [48]. ÉÓÏÓÎÓ„ Mad1 ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ Ò‚flÁ‡Ì
Ò ÍËÌÂÚÓıÓ‡ÏË ‚ ËÌÚÂÙ‡ÁÂ Ë Ò ˆÂÌÚÓÒÓÏ‡ÏË ‚
ÏËÚÓÁÂ [55], „ÓÏÓÎÓ„ Bub1 Ï˚¯Ë Ò‚flÁ‡Ì Ò ÍËÌÂÚÓ-
ıÓ‡ÏË ‚ ÏËÚÓÁÂ [56].

Ä‰‡ÔÚ‡ˆËfl ÚÓ˜ÂÍ ÍÓÌÚÓÎfl

ÄÍÚË‚‡ˆËfl ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl ÔË‚Ó‰ËÚ ÎË·Ó Í
‚ÂÏÂÌÌÓÈ Á‡‰ÂÊÍÂ ˆËÍÎ‡ (‰Ó ÎËÍ‚Ë‰‡ˆËË Ó¯Ë·-
ÍË), ÎË·Ó Í ÌÂÓ·‡ÚËÏÓÈ Á‡‰ÂÊÍÂ, Ú.Â. „Ë·ÂÎË
ÍÎÂÚÓÍ (‡ÔÓÔÚÓÁÛ), ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÏÓÈ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛
Í‡ÒÔ‡Á [57]. Ç ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ÒÎÛ˜‡flı Á‡‰ÂÊÍ‡ ‚ ˆËÍ-
ÎÂ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ Ò ÚÂ˜ÂÌËÂÏ ‚ÂÏÂÌË ÔÂÓ‰ÓÎÂÌ‡
·ÂÁ ÔÓÎÌÓÈ ÂÔ‡‡ˆËË ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËÈ. ùÚÓ fl‚ÎÂÌËÂ
ÔÓÎÛ˜ËÎÓ Ì‡Á‚‡ÌËÂ ‡‰‡ÔÚ‡ˆËË ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl.
èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ·˚ÎË Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì˚ ÏÛÚ‡ˆËË,
Ì‡Û¯‡˛˘ËÂ ÔÓˆÂÒÒ ‡‰‡ÔÚ‡ˆËË [58], ÏÓÊÌÓ ÛÚ-
‚ÂÊ‰‡Ú¸, ˜ÚÓ ‡‰‡ÔÚ‡ˆËfl – ˝ÚÓ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍË ÍÓÌ-
ÚÓÎËÛÂÏ˚È ÔÓˆÂÒÒ. àÁ‚ÂÒÚÂÌ ËÌ„Ë·ËÚÓ ‡ÔÓÔ-
ÚÓÁ‡ IAP (‚ÔÂ‚˚Â Ì‡È‰ÂÌÌ˚È Û ‚ËÛÒÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â
ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡Ú¸ ‡ÔÓÔÚÓÁ ÍÎÂÚÓÍ ıÓÁflËÌ‡,
ÒËÌÓÌËÏ – survivin). IAP ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ Ù‡Á‡ı
G2 Ë å ÍÎÂÚÓÍ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ Ë ‚ ÌÓÏÂ Ò‚flÁ‡Ì Ò ‚ÂÂ-
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ÚÂÌÓÏ. èË Ì‡Û¯ÂÌËË ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ˆË-
ÚÓÒÚ‡ÚËÍÓ‚ ˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ ËÁÏÂÌflÂÚ Ò‚Ó˛ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡-
ˆË˛ Ë Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò ıÓÏÓÒÓÏ‡ÏË. 

íÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl fl‚Îfl˛ÚÒfl ÒÚ‡‰ËÓÒÔÂˆËÙË˜ÂÒ-
ÍËÏ (Ë, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÚÍ‡ÌÂÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏ) ÙÂ-
ÌÓÏÂÌÓÏ. ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ˚ Ò ˝ÍÒ-
Ú‡ÍÚ‡ÏË ËÁ flËˆ Îfl„Û¯ÍË ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ‚ ‡ÌÌÂÏ
‡Á‚ËÚËË flÈˆ‡ (ÔË ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË fl‰Â ÓÍÓÎÓ 100
Ì‡ flÈˆÓ) ËÌ„Ë·ËÚÓ ÒËÌÚÂÁ‡ Ñçä – ‡ÙË‰ËÍÓÎËÌ –
ÌÂ Á‡‰ÂÊË‚‡ÂÚ ‰ÂÎÂÌËÂ fl‰Â. é‰Ì‡ÍÓ ÔË ÍÓÌ-
ˆÂÌÚ‡ˆËË 500 fl‰Â Ì‡ flÈˆÓ ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ‡Ò-
ÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓ„Ó ‡„ÂÌÚ‡ ‰ÂÎÂÌËÂ fl‰Â ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡-
ÂÚÒfl [59]. ëıÓ‰Ì˚Â Ì‡·Î˛‰ÂÌËfl ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú Ë Ì‡
‰ÓÁÓÙËÎÂ [60]. 

7. éëçéÇçõÖ êÖÉìãüíéêõ 
äãÖíéóçéÉé ñàäãÄ

ê‡ÒÒÏÓÚÂÌÌ˚Â ‚˚¯Â ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Ì‡ ‰ÓÊ-
Ê‡ı, ÍÛÎ¸ÚÛÂ ÍÎÂÚÓÍ Ë ÓÓˆËÚ‡ı Ë„‡ÎË Ì‡ ÓÔÂ-
‰ÂÎÂÌÌÓÏ ˝Ú‡ÔÂ ‰ÓÏËÌËÛ˛˘Û˛ ÓÎ¸ ‚ ËÁÛ˜ÂÌËË
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ˝ÛÍ‡ËÓÚ. ì ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
Ó„‡ÌËÁÏÓ‚, ‚ ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ Ó‰ÌÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı, ÔÓfl‚-
Îfl˛ÚÒfl ÒË„Ì‡Î˚ ‡Á‚ËÚËfl, ˜ÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÙÓÏË-
Ó‚‡ÌË˛ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÚÍ‡ÌÂÈ Ë ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ ‡ÁÎË˜-
ÌÛ˛ ÍËÌÂÚËÍÛ ˆËÍÎÓ‚. èËÌˆËÔË‡Î¸Ì‡fl ÒıÂÏ‡ Â-
„ÛÎflˆËË ˆËÍÎ‡ ËÁÏÂÌËÎ‡Ò¸ ÌÂÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓ, ÌÓ
Ì‡·Ó „ÂÌÓ‚ Ë ÍÓ‰ËÛÂÏ˚ı ËÏË ·ÂÎÍÓ‚, Â„ÛÎËÛ-
˛˘Ëı ÒÏÂÌÛ Ù‡Á ˆËÍÎ‡, Û ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ ÒÛ˘Â-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ ‡Ò¯ËËÎÒfl. ÅÓÎÂÂ ‰ÂÚ‡Î¸ÌÓ ËÁÛ˜ÂÌ
ÍÎ‡ÒÒ ÏÓ‰ÛÎflÚÓÓ‚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ˆËÍÎËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı
ÍËÌ‡Á: ˆËÍÎËÌ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ËÂ ÍËÌ‡Á˚, ËÌ„Ë·ËÚÓ˚
ÍËÌ‡Á, ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ËÂ Ë ËÌ„Ë·ËÛ˛˘ËÂ ÙÓÒÙ‡Ú‡-
Á˚, Ù‡ÍÚÓ˚, Ì‡Ô‡‚Îfl˛˘ËÂ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÈ ÔÓ-
ÚÂÓÎËÁ ·ÂÎÍÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡. Ç˚fl‚ÎÂÌ˚ ÙÛÌÍ-
ˆËË Ú‡ÍËı ‚˚ÒÓÍÓÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚ı Â„ÛÎflÚÓÓ‚
ÒÚ‡‰ËË G1 Ë ÔÂÂıÓ‰‡ G1–S Í‡Í CycD, CycE, Rb Ë
E2F/DP, ÍÓÚÓ˚Â ÌÂ ËÏÂ˛Ú ÓÚÓÎÓ„Ó‚ Û ‰ÓÊÊÂÈ
[61]. ëıÂÏ‡, ÓÚ‡Ê‡˛˘‡fl ‰ËÙÙÂÂÌˆË‡Î¸ÌÛ˛ ‡Í-
ÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ ˆËÍÎËÌ/ˆËÍÎËÌ Á‡‚ËÒËÏ‡fl
ÍËÌ‡Á‡ (cyclin/cdk), ÔË‚Â‰ÂÌ‡ Ì‡ ËÒ. 1.

ê‡ÒÒÏÓÚËÏ ÒÚÛÍÚÛÛ Ë ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ÙÛÌÍˆË-
ÓÌËÓ‚‡ÌËfl ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚-Â„ÛÎflÚÓÓ‚ ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ. 

ñËÍÎËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚Â ÍËÌ‡Á˚ (CDKs) ËÁÓÎËÓ‚‡Ì˚
ËÁ ÏÌÓ„Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚË˜ÂÒÍËı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚, ÒÚÂÔÂÌ¸ Ëı
„ÓÏÓÎÓ„ËË ‚‡¸ËÛÂÚ ÓÚ 58 ‰Ó 97% [27]. îÛÌÍˆËË ÍË-
Ì‡Á – ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ ·ÂÎÍÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚
ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÒÓ·˚ÚËflı ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡.

éÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ÒÛ·ÒÚ‡Ú-ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË Í‡Ê‰ÓÈ
CDK fl‚ÎflÂÚÒfl ÚÛ‰ÌÓ‡ÁÂ¯ËÏÓÈ Á‡‰‡˜ÂÈ,
ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÏÌÓ„ËÂ ÍËÌ‡Á˚ (MAPs, Cyc/CDKs) ÙÓÒ-
ÙÓËÎËÛ˛Ú ·ÂÎÍË ÔÓ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚Ï ÍÓÌÒÂÌÒÛÒ‡Ï
[27]. èÓÚÂÌˆË‡Î¸Ì˚ÏË ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡ÏË ‰Îfl Cdk1 ‚ ÏË-
ÚÓÁÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl ·ÂÎÍË ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡ (lamins, vimentin,
caldesmon, MAP-p220), ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á˚ (p60src,
p85gag-mos), Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÂ ·ÂÎÍË (histoneH1,
HMG I, Y, P1, nucleolin) Ë ‰Û„ËÂ ·ÂÎÍË (APP, rab1,

4, cyclinB, cdc25B, Cdc25C, Far1, Cdc20, FZR) [62].
Ç Ù‡Á‡ı G1–S ˆËÍÎËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚Â ÍËÌ‡Á˚ ÙÓÒÙÓ-
ËÎËÛ˛Ú Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚Â “pocket”-·ÂÎÍË (pRb,
p107, p103), Ù‡ÍÚÓ˚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË (E2Fs, Sp),
ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ˚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ‰Â„‡‰‡ˆËË ·ÂÎÍÓ‚ Ë fl‰
‰Û„Ëı ·ÂÎÍÓ‚ (estrogen receptor α, ID1, ID2, B-Myb)
[63]. ÑÎfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÍËÌ‡ÁÌÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ÌÂ-
Ó·ıÓ‰ËÏ ·ÂÎÓÍ Suc1 (Sks1), ÔÂ‚ÓÌ‡˜‡Î¸ÌÓ ÓÚÌÂ-
ÒÂÌÌ˚È Í ÍÎ‡ÒÒÛ ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ ˆËÍÎËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı
ÍËÌ‡Á. Ç‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÛÁÌ‡‚‡ÌËË ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓ‚ Ë„‡-
˛Ú ˆËÍÎËÌ˚ Ë Suc1 [64].

ñËÍÎËÌ˚ ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸ ÛÒÎÓ‚ÌÓ ‡Á‰ÂÎÂÌ˚ ÔÓ
ÒÚÛÍÚÛÂ Ë Ù‡Á‡Ï ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ì‡ ‰‚‡ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡:
ˆËÍÎËÌ˚ G1 („ÛÔÔ˚ C, D, E, J) Ë ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÂ
ˆËÍÎËÌ˚ G2-M („ÛÔÔ˚ B, A). ÇÒÂ ˆËÍÎËÌ˚ ËÏÂ-
˛Ú Ó·˘ËÈ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È ‡ÈÓÌ – “cyclin box”, ÓÚ-
‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌ˚È Á‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ò ÍËÌ‡ÁÓÈ. G1 ˆËÍÎË-
Ì˚ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÍÓÓÚÍÓÊË‚Û˘ËÏË ·ÂÎÍ‡ÏË, ÓÌË
·˚ÒÚÓ ‡ÁÛ¯‡˛ÚÒfl, Ëı ÛÓ‚ÂÌ¸ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ‚
·ÓÎ¸¯ÓÈ ÒÚÂÔÂÌË ÒÍÓÓÒÚ¸˛ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Ïêçä
[65]. èÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÏË ˆËÍÎËÌ‡ÏË,
G1 ˆËÍÎËÌ˚ ËÏÂ˛Ú ·ÓÎÂÂ ‰ÎËÌÌÛ˛ C-ÍÓÌˆÂ‚Û˛
ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÔÓÒÎÂ “cyclin box”, ÒÓ‰ÂÊ‡-
˘Û˛ PEST-ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸, Ì‡ÎË˜ËÂ ÍÓÚÓÓÈ
ÍÓÂÎËÛÂÚ Ò ÍÓÓÚÍËÏ ‚ÂÏÂÌÂÏ ÊËÁÌË ·ÂÎÍÓ‚. 

åËÚÓÚË˜ÂÒÍËÂ CycA, CycB ÒÚ‡·ËÎ¸Ì˚ ‚ ËÌÚÂ-
Ù‡ÁÂ Ë ·˚ÒÚÓ ‡ÁÛ¯‡˛ÚÒfl ‚ ÏËÚÓÁÂ Û·ËÍ‚ËÚËÌ-
ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌ˚Ï ÔÓÚÂÓÎËÁÓÏ [30]. ñËÍÎËÌ˚ ÒÂ-
ÏÂÈÒÚ‚‡ A ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò Cdk2 Â„ÛÎËÛ˛Ú ÔÓ-
ıÓÊ‰ÂÌËÂ ÒÚ‡‰ËÈ G1–S, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ ‰Îfl ÂÔÎËÍ‡-
ˆËË Ñçä, ‡ ÔÂÂıÓ‰ G2–M Â„ÛÎËÛÂÚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ
ëycA/Cdk1 [65]. ìÓ‚ÂÌ¸ Ë ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ̂ ËÍÎËÌÓ‚ ‚
ÍÎÂÚÍÂ ÓÔÂ‰ÂÎfl˛ÚÒfl Ëı Ú‡ÌÒÍËÔˆËÂÈ, ÔÓÚÂÓ-
ÎËÁÓÏ Ë ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚
[66]. èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ‚ÒÂ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÂ ˆËÍ-
ÎËÌ˚ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ‰Â„‡‰ËÛ˛Ú ÔÓ Ë‰ÂÌÚË˜ÌÓÈ
ÒıÂÏÂ, ̃ ÚÓ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂÏ “destruction
box”, ÌÓ ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ‰Â„‡‰‡ˆËfl CycA ‚ ÁÌ‡˜Ë-
ÚÂÎ¸ÌÓÈ ÒÚÂÔÂÌË ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl Ú‡ÍÊÂ ‰ÎËÌÌ˚Ï N-
ÍÓÌˆÂ‚˚Ï ‡ÈÓÌÓÏ [67].

çÂflÒÌ˚Ï ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÙÂÌÓÏÂÌ Ì‡ˆÂÎË‚‡ÌËfl ‡Á-
ÎË˜Ì˚ı ˆËÍÎËÌÓ‚ Ë ÍËÌ‡Á ‰Îfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÓÔÂ-
‰ÂÎÂÌÌ˚ı Cyc/Cdk ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚. C Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓÓÌ˚,
‡ÁÎË˜Ì˚Â ˆËÍÎËÌ˚ Ò‚flÁ˚‚‡˛ÚÒfl Ò Ó‰ÌÓÈ Ë ÚÓÈ
ÊÂ ÍËÌ‡ÁÓÈ: Ì‡ÔËÏÂ, CycA, CycB1, CycB2,
CycB4 – Ò Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍÓÈ ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆÂÈ Cdk1 Ë,
Ì‡ÔÓÚË‚, Ó‰ËÌ ˆËÍÎËÌ – Ò ‡ÁÌ˚ÏË ÍËÌ‡Á‡ÏË, Ì‡-
ÔËÏÂ ëycA – Ò Cdk1 Ë Cdk2 (ËÒ. 1), CycB3 ˆ˚Ô-
ÎÂÌÍ‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò Cdk2, ˜ÚÓ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚ Â„Ó
ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË S-Ù‡Á˚ [68]. CycB3 ‰ÓÁÓÙËÎ˚
ÒÓÓÒ‡Ê‰‡ÂÚÒfl ÚÓÎ¸ÍÓ Ò Cdk1 [69]. ÇÓÁÏÓÊÌÓ, Ì‡-
ÎË˜ËÂ ÏÌÓÊÂÒÚ‚‡ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ Cyc/Cdk
ÏÓÊÂÚ ÒÎÛÊËÚ¸ ÍÎÂÚÍÂ Ï‡ÍÂÓÏ, ÔÓ ÍÓÚÓÓÏÛ
ÓÌ‡ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ ÔÓıÓÊ‰ÂÌËÂ Ù‡Á ˆËÍÎ‡.

CDK-‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ËÂ ÍËÌ‡Á˚ (CAK) ·˚ÎË Ë‰ÂÌ-
ÚËÙËˆËÓ‚‡Ì˚ ÔÓ „ÓÏÓÎÓ„ËË ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó-
‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Í CDKs Ë Ò‚ÓÂÈ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚË ‡ÍÚË‚Ë-
Ó‚‡Ú¸ ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ Cyc/Cdks. CAK Ì‡È‰ÂÌ˚ ‚ ‡Á-
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éÏÂÎ¸flÌ˜ÛÍ Ë ‰.

ÎË˜Ì˚ı ˝ÛÍ‡ËÓÚË˜ÂÒÍËı Ó„‡ÌËÁÏ‡ı, ‚ÍÎ˛˜‡fl
˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡, Îfl„Û¯ÍÛ, ‰ÓÁÓÙËÎÛ, ‰ÓÊÊË. CAK ÙÓ-
ÒÙÓËÎËÛÂÚ ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚È ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚È ÓÒ-
Ú‡ÚÓÍ Thr161 (ËÎË Hu-Thr170), ÍÓÚÓ˚È Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl
‚ ‡ÈÓÌÂ í-ÔÂÚÎË Ë ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl ‰ÓÒÚÛÔÌ˚Ï ‰ÂÈÒÚ-
‚Ë˛ CAK ÔÓÒÎÂ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl Ò ˆËÍÎËÌÓÏ. é‰Ì‡ ËÁ
ÍËÌ‡Á ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ CAK ÔÓÎÛ˜ËÎ‡ Ì‡Á‚‡ÌËÂ Cdk7, ÂÂ
ˆËÍÎËÌÓ‚˚È ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ – CycH. íÂÚ¸fl ÒÛ·˙Â‰Ë-
ÌËˆ‡ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ CycH/Cdk7 – ·ÂÎÓÍ p34 ËÎË
MAT1, ÓÚÌÓÒfl˘ËÈÒfl Í ÒÂÏÂÈÒÚ‚Û RING-·ÂÎÍÓ‚ Ë
Ë„‡˛˘ËÈ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÒÚ‡·ËÎËÁËÛ˛˘Û˛ ÓÎ¸
Ù‡ÍÚÓ‡ Ò·ÓÍË ˝ÚÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡. ÑÛ„‡fl ÙÛÌÍˆËfl
CAK ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËË Í‡·ÓÍÒËÎ¸ÌÓ-
„Ó (CTD) ÍÓÌˆ‡ êçä-ÔÓÎËÏÂ‡Á˚ II (RNApII). èÓ-
Í‡Á‡ÌÓ Û˜‡ÒÚËÂ CAK ‚ TFIIH Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓÏ
ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ, Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ÂÏÒfl Ò RNApII. í‡ÍËÏ Ó·-
‡ÁÓÏ, CAK ÏÓÊÂÚ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡Ú¸ Ò‚flÁ¸ ÏÂÊ‰Û
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÂÈ Ë ÍÓÌÚÓÎÂÏ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ [70].

îÓÒÙ‡Ú‡Á˚ ÚËÔ‡ PP1 Ë PP2A ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ˚ ‚Ó
ÏÌÓ„ËÂ ‡ÒÔÂÍÚ˚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏ‡, ‚ ÚÓÏ
˜ËÒÎÂ ‚ ÍÓÌÚÓÎ¸ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ıÓÚfl Ëı ÚÓ˜-
Ì‡fl ÓÎ¸ ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÌÂflÒÌÓÈ. ÇÓÁÏÓÊÌÓ, ÒÔÂˆËÙË˜-
Ì˚Â ÙÛÌÍˆËË ˝ÚËı ·ÂÎÍÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ˆËÍÎÂ
Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛ÚÒfl Â„ÛÎflÚÓÌ˚ÏË ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ÏË.
îÓÒÙ‡Ú‡Á˚ ÚËÔ‡ PP1 ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚-
Ì˚, „ÓÏÓÎÓ„Ëfl ÏÂÊ‰Û ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÏË ÙÂ-
ÏÂÌÚ‡ÏË ‰ÓÊÊÂÈ Ë ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ
70–80% [13]. åÛÚ‡ˆËË ÔÓ Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á ÚËÔ‡
PP1, „ÂÌÛ Sch. pombe dis2, ÔË‚Ó‰flÚ Í ÌÂ‡ÒıÓÊ‰Â-
ÌË˛ ıÓÏÓÒÓÏ. êÂ„ÛÎflÚÓÌ‡fl ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ sds22
Sch. pombe ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ Ò ‰‚ÛÏfl ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ÏË
ÚËÔ‡ PP1 (Í‡Í Ò dis2, Ú‡Í Ë sds21), ËÁÏÂÌflfl Ëı ÒÛ·-
ÒÚ‡ÚÓÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸ [71]. 

PP2A fl‚ÎflÂÚÒfl ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚Ï Â„ÛÎflÚÓÓÏ ‚ıÓ‰‡
‚ ÏËÚÓÁ, ËÌ„Ë·ËÚÓÓÏ Cdc25 ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË. à‰ÂÌ-
ÚË˜ÌÓÒÚ¸ ÒÚÛÍÚÛ˚ ·ÂÎÍÓ‚ PP1 Ë PP2A ‰ÓÊÊÂÈ
Sch. pombe ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ 80% [13]. ÉÓÏÓÎÓ„Ëfl Í‡Ú‡-
ÎËÚË˜ÂÒÍËı ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚ Ë
˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ 95%, Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı ÒÛ·˙Â‰Ë-
ÌËˆ – 70–79% [72]. PP2A ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ
Ó‰ÌÓÈ Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍÓÈ Ë ‰‚Ûı Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı (65 Ë
55 ÍÑ‡) ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ. ÄÌ‡ÎËÁ ÏÛÚ‡ˆËÈ ÔÓ „ÂÌÛ, ÍÓ-
‰ËÛ˛˘ÂÏÛ ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆÛ 55 ÍÑ‡, ÔÓÍ‡Á‡Î, ˜ÚÓ
ÙÂÏÂÌÚ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ ˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ, Ë„‡ÂÚ ‚‡Ê-
ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÒÛ‰¸·˚ ÍÎÂÚÍË [13] Ë
Â„ÛÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ [73]. êÂ„ÛÎflÚÓÌ˚Â
ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ˚ PR55 Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú ÒÛ·ÒÚ‡Ú-ÒÔÂ-
ˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á, ‚Ó ÏÌÓ„Ëı ÒÎÛ˜‡flı fl‚Îfl˛-
˘ËıÒfl ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚ‡ÏË ÔÓ Ò‚ÓÂÏÛ ‰ÂÈÒÚ‚Ë˛
Cyc/Cdks.

åËÚÓÁ-ËÌ‰ÛˆËÛ˛˘ËÂ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á˚ – ˝ÚÓ „ÓÏÓ-
ÎÓ„Ë ‰ÓÊÊÂ‚Ó„Ó ÙÂÏÂÌÚ‡ Cdc25, ÒÔÓÒÓ·Ì˚Â ‡Í-
ÚË‚ËÓ‚‡Ú¸ ̂ ËÍÎËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚Â ÍËÌ‡Á˚, ‰ÂÙÓÒÙÓË-
ÎËÛfl Ëı. éÌË fl‚Îfl˛ÚÒfl ÍÎ˛˜Â‚˚ÏË ËÌËˆË‡ÚÓ‡ÏË
ÏËÚÓÁ‡ ˝ÛÍ‡ËÓÚË˜ÂÒÍËı ÍÎÂÚÓÍ, ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚ‡ÏË
ÍËÌ‡Á ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ Wee1. ì ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚
‰‚‡ „ÓÏÓÎÓ„‡ – String, Twine, Û ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ÚË –
CdÒ25C, ëdÒ25B, Cdc25C [74, 75]. ÇÒÂ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á˚

Cdc25 ÒÓ‰ÂÊ‡Ú Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍËÈ ‰ÓÏÂÌ ‚ C-ÍÓÌˆÂ-
‚ÓÈ ÔÓÎÓ‚ËÌÂ ÏÓÎÂÍÛÎ˚ Ë Â„ÛÎflÚÓÌ˚È ‰ÓÏÂÌ ‚
N-ÍÓÌˆÂ‚ÓÈ ̃ ‡ÒÚË. ÄÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÙÂÏÂÌÚ‡ ÍÓÌÚÓ-
ÎËÛÂÚÒfl ËÁÏÂÌÂÌËflÏË ‚ Â„ÛÎflÚÓÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË,
ÏÓÚË‚‡ÏË ‰Îfl ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl Cdks Ë CaMêII
[74]. ÑÓÊÊÂ‚‡fl ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ Cdc25 ÔÓÁËÚË‚ÌÓ
ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ CAMP ‚ ÚÓ˜ÍÂ
ëíÄêí Ù‡Á˚ G1, Á‡ÔÛÒÍ‡ÂÚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ Ë
‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ÔÂÂıÓ‰ G2–M. Cdc25A ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ÛÂÚ Í‡Í ÓÒÌÓ‚Ì‡fl ‚ÌÛÚËfl‰ÂÌ‡fl ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ ‚
ËÌÚÂÙ‡ÁÂ, ÌÂÈÚ‡ÎËÁÛÂÚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ËÌ„Ë·ËÛ˛-
˘Ëı ÍËÌ‡Á ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ Wee1 ÔÓ ÓÚÌÓ¯ÂÌË˛ Í Cy-
cA/Cdk2, CycE/Cdk2, CycD/Cdk4 Ë, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ,
fl‰ÂÌÓÈ Ù‡ÍˆËË CycB/Cdk2 [75]. ç‡˜‡ÎÓ ÏËÚÓÁ‡
Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚÒfl „ÂÌ‡ÏË Cdc25B,
Cdc25C. ÉÂÌ string ‰ÓÁÓÙËÎ˚ Ú‡ÌÒÍË·ËÛÂÚÒfl
Ì‡ ÒÚ‡‰ËË G1, ‡ ÔÓ‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ ‚Ó ‚ÂÏfl
ÔÂÂıÓ‰‡ G2–M [76], ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ ‰ÓÁÓÙËÎ˚, ‡Í-
ÚË‚ËÛ˛˘‡fl ˆËÍÎËÌ˚ „ÛÔÔ˚ G1, ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ‡.
àÌ‡ÍÚË‚‡ˆËfl Cdc25, ‚ÂÓflÚÌÓ, ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚÒfl
Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌ˚Ï Û·ËÍ‚ËÚËÌ-ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌ˚Ï ÔÓ-
ÚÂÓÎËÁÓÏ [77].

àÌ„Ë·ËÚÓ˚ ˆËÍÎËÌÓ‚˚ı ÍËÌ‡Á (CDI) ‚ÔÂ‚˚Â
·˚ÎË ËÁÓÎËÓ‚‡Ì˚ ‚ 1993 „. ÔÓ Ëı ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚË ËÌ-
„Ë·ËÓ‚‡Ú¸ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ CDKs Ë Ì‡ÔflÏÛ˛ ‚Á‡ËÏÓ-
‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Ò ‰‡ÌÌ˚ÏË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ÏË Ë/ËÎË ÓÚ-
‰ÂÎ¸Ì˚ÏË ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ‡ÏË [65]. CDI – ˝ÚÓ ÌÂ·ÓÎ¸-
¯ËÂ ·ÂÎÍË (20–27 ÍÑ‡), ÔÓ „ÓÏÓÎÓ„ËË ÒÚÛÍÚÛ˚ Ë
ÙÛÌÍˆËÈ ÛÒÎÓ‚ÌÓ ÔÓ‰‡Á‰ÂÎfl˛˘ËÂÒfl Ì‡ ÍÎ‡ÒÒ˚
p21 (CIP/KIP) Ë p15 (INK). îÛÌÍˆËË CDI ÒÓÒÚÓflÚ ‚
ÍÓÓ‰ËÌ‡ˆËË ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÒÛ‰¸·˚ ÍÎÂÚÍË Ë Ù‡-
Á˚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡. CDI ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡˛Ú ÍÎÂÚÍË
‚ Ù‡Á‡ı G1, G2 ËÎË ‚ Ì‡˜‡ÎÂ S-Ù‡Á˚, ‚ å-Ù‡ÁÂ ˜Â-
ÂÁ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓÂ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËÂ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı
Cyc/Cdk ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ Ë Â„ÛÎflˆË˛ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË. 

ÅÂÎÓÍ p21 Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò Cdk2 ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ÏË
CycA, CycD1, CycE Ë ÒÎ‡·ÂÂ – Ò Cdk1, Cdk3 [78].
èÓÏÓÚÓ „ÂÌ‡ p21 ÒÓ‰ÂÊËÚ Ò‡ÈÚ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl ‰Îfl
·ÂÎÍ‡ p53 Ë ÏÓÊÂÚ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡Ú¸ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËÂ
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËÂ Ñçä ÔÓ
ÒıÂÏÂ: ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËÂ Ñçä  ËÌ‰ÛÍˆËfl p53 

 Ì‡‡·ÓÚÍ‡ ·ÂÎÍ‡ p21  ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËÂ ̂ ËÍ-
ÎËÌÓ‚. ÅÎËÁÍËÈ ÔÓ ÒÚÛÍÚÛÂ ·ÂÎÓÍ p27KIP1 ËÏÂÂÚ
Ì‡Ë·ÓÎ¸¯ÂÂ ÒÓ‰ÒÚ‚Ó Í Cdk4 [65]. Ñ‚‡ ÌÂ·ÓÎ¸¯Ëı
·ÂÎÍ‡ p16INK4 Ë p15INK4B ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË ËÌ„Ë·ËÛ-
˛Ú Cdk4, Cdk6, Ó·‡ ·ÂÎÍ‡ ËÏÂ˛Ú ˜ÂÚ˚Â “ankyrin”
‰ÓÏÂÌ‡ [79]. p16INK4 Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò Cdk4 Ë ‚˚ÚÂÒÌfl-
ÂÚ CycD1 ËÁ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ in vitro, ˜ÚÓ ÏÓÊÂÚ Ó·˙flÒ-
ÌËÚ¸ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ CycD1, p21, PCNA ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò
Cdk4 ‚ Ú‡ÌÒÙÓÏËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı. ÅÂÎÍË p21
Ë p16 ÌÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Ò ˆËÍÎËÌ-‡ÍÚË‚ËÛ˛-
˘ËÏË ÍËÌ‡Á‡ÏË (CAK), ÌÓ Ó·‡ ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘‡˛Ú
‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ CAK Ò Cyc/Cdks ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ÏË, ËÁ-
ÏÂÌflfl ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌÌÓÂ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËÂ ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸ÌÓ-ÁÌ‡˜ËÏ˚ı ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚ [70].

CDI ‚˚ÔÓÎÌfl˛Ú Ò‚Ó˛ ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË: ÏÛÚ‡ˆËË ÔÓ „ÂÌ‡Ï p21 Ë p27kip1 Ï˚-
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¯Ë ‚ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ ÔË‚Ó‰flÚ Í ÔÓÚÂÂ ÏÌÓ„ËÏË
ÍÎÂÚÍ‡ÏË ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡Ú¸Òfl [80].

ä ËÌ„Ë·ËÚÓ‡Ï ÍËÌ‡Á ÓÚÌÓÒflÚ Ë ·˚ÒÚÓ ̋ ‚ÓÎ˛-
ˆËÓÌËÛ˛˘ËÈ „ÂÌ D. melanogaster – Rux [81], ÍÓÚÓ-
˚È ˜‡ÒÚË˜ÌÓ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ CycA/Cdk2
Ì‡ ÒÚ‡‰Ëflı G1, S Ë ‚ÎËflÂÚ Ì‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Cy-
cA/Cdk1, CycB/Cdk1 ‚Ó ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡ [82]. èÓ fl‰Û
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚÂÈ Rux ·ÎËÁÓÍ Í ÒÂ-
ÏÂÈÒÚ‚Û ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ Cip/Kip [81]. éÚÏÂÚËÏ, ˜ÚÓ
ÔÓÍ‡ ˝ÚÓ Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ˚È ËÁ‚ÂÒÚÌ˚È ËÌ„Ë·ËÚÓ ÏË-
ÚÓÚË˜ÂÒÍËı ˆËÍÎËÌÓ‚˚ı ÍËÌ‡Á. 

8. äéçíêéãú ÇïéÑÄ Ç S-îÄáì 
ì ÑêéÜÜÖâ

ÉÂÌ cdc2 Sch. pombe Ë„‡ÂÚ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÛ˛ ÓÎ¸
‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ÔÂÂıÓ‰Ó‚ G2–M Ë G1–S (Ú‡·Î. 2, 3).
åÛÚ‡ÌÚÌ˚Â ‡ÎÎÂÎË cdc2 ‚ÎËfl˛Ú Ì‡ ÍÓÓ‰ËÌ‡ˆË˛
ÓÒÚ‡ Ë ‰ÂÎÂÌËfl. åÛÚ‡ˆËË ‚ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÏ „ÂÌÂ
cdc28 S. cerevisiae ·ÎÓÍËÛ˛Ú ÍÎÂÚÍË ‚ ÚÓ˜ÍÂ ÔÂ-
ÂıÓ‰‡ G1–S, Ëı ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜ÌÓ ‰ÂÈÒÚ‚Ë˛
ÙÂÓÏÓÌÓ‚ ÔË ÒÔ‡Ë‚‡ÌËË [16, 83]. ÅÓÎÂÂ ÚÓ„Ó,
·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÍÎÂÚÍË, Ì‡ ÍÓÚÓ˚Â ÔÓ‰ÂÈÒÚ-
‚Ó‚‡ÎË ÙÂÓÏÓÌ‡ÏË, ·ÎÓÍËÛ˛ÚÒfl ‚ ÒÓÒÚÓflÌËË Ò
ÌËÁÍÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ Cdc28-ÍËÌ‡Á˚ [84]. 

éÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ·ËÓÎÓ„ËË ‡ÁÏÌÓÊÂÌËfl ‰ÓÊÊÂÈ
Ò˚„‡ÎË ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÏ ‡Ì‡ÎËÁÂ
ÍÓÌÚÓÎfl ‚ıÓ‰‡ ‚ S-Ù‡ÁÛ. ÑÎfl ÚÓ„Ó ˜ÚÓ·˚ ÔÓËÁÓ¯-
Î‡ ÛÒÔÂ¯Ì‡fl ÍÓÌ˙˛„‡ˆËfl „‡ÔÎÓË‰Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ÔË-
Ì‡‰ÎÂÊ‡˘Ëı Í ‡ÁÎË˜Ì˚Ï ÔÓÎÓ‚˚Ï ÚËÔ‡Ï (a Ë α),
ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓ, ˜ÚÓ·˚ ˝ÚË ÍÎÂÚÍË ·˚ÎË ÒËÌıÓÌËÁË-
Ó‚‡Ì˚ Ì‡ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÈ ÒÚ‡‰ËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍ-
Î‡. ì S. cerevisiae ˝ÚÓ ‰ÓÒÚË„‡ÂÚÒfl ÒÎÂ‰Û˛˘ËÏ Ó·-
‡ÁÓÏ: ÍÎÂÚÍ‡ ÚËÔ‡ α ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚÒfl ‚ ÚÓ˜ÍÂ G1-
S Ë ‚˚‰ÂÎflÂÚ ‚ ÒÂ‰Û ÔÓÎÓ‚ÓÈ Ù‡ÍÚÓ α, ÍÎÂÚÍ‡
ÚËÔ‡ a ÂˆÂÔÚËÛÂÚ ˝ÚÓÚ ÒË„Ì‡Î Ë Ú‡ÍÊÂ ÓÒÚ‡Ì‡‚-
ÎË‚‡ÂÚÒfl ‚ ÚÓ˜ÍÂ G1–S ÔÂÂıÓ‰‡, Á‡ÚÂÏ ÔÓËÒıÓ-
‰ËÚ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ Â‰ËÌÓÈ ‰ËÔÎÓË‰ÌÓÈ ÍÎÂÚÍË. èÓ-
ÒÎÂ ÚÓ„Ó, Í‡Í Û‰‡ÎÓÒ¸ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ËÚ¸ ıËÏË˜ÂÒÍËÈ
ÒËÌÚÂÁ Ù‡ÍÚÓ‡ α, ‚ÓÁÌËÍÎ‡ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÒÂÎÂÍ-
ÚËÓ‚‡Ú¸ ÏÛÚ‡ˆËË, ÌÂ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚Â Í ˝ÚÓÏÛ
Ù‡ÍÚÓÛ, Ú.Â. ‚˚‰ÂÎËÚ¸ Ú‡ÍËÂ ÎËÌËË, ÍÎÂÚÍË ÚËÔ‡
a ÍÓÚÓ˚ı ÌÂ ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡˛ÚÒfl ‚ ÚÓ˜ÍÂ G1–S ‚ ÓÚ-
‚ÂÚ Ì‡ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÔÓÎÓ‚Ó„Ó Ù‡ÍÚÓ‡. í‡Í ·˚ÎË ËÁÓ-
ÎËÓ‚‡Ì˚ ‰ÓÏËÌ‡ÌÚÌ˚Â ÏÛÚ‡ˆËË „ÂÌ‡ CLN3 S. cer-
evisiae. àÁÛ˜ÂÌËÂ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ·ÂÎÍ‡, ÍÓ-
‰ËÛÂÏÓ„Ó ˝ÚËÏ „ÂÌÓÏ, ÔÓÍ‡Á‡ÎÓ Ì‡ÎË˜ËÂ
ˆËÍÎËÌÓ‚Ó„Ó ·ÓÍÒ‡ ÌÂ‰‡ÎÂÍÓ ÓÚ N ÍÓÌˆ‡ ÔÓÎËÔÂÔ-
ÚË‰‡ [85]. Ç ‰Û„ÓÏ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚÂ [86] ·˚ÎË Ë‰ÂÌ-
ÚËÙËˆËÓ‚‡Ì˚ ‰‚‡ ‰Û„Ëı „ÂÌ‡ – CLN1 Ë CLN2, ÔÂ-
ËÓ‰Ë˜ÂÒÍË Ú‡ÌÒÍË·ËÛ˛˘ËıÒfl ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ
ˆËÍÎÂ [87]. Å˚ÎÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ Ó·‡ ˝ÚË „ÂÌ‡ ÒÓ-
‰ÂÊ‡Ú ÍÓÌÒÂÌÒÛÒ ‚ Â„ÛÎflÚÓÌÓÈ ÁÓÌÂ, Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ
Ò ÍÓÚÓ˚Ï Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓ„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ Swi4 ÓÚ‚Â-
˜‡ÂÚ Á‡ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ ‚ Ù‡ÁÂ G1 [88]. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ
˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ CLN1, CLN2 Ë ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡-
ÌËÂ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓ„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ Swi4 ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ-
‚ËÂÏ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ Cdc28/CLN Ó·‡ÁÛ˛Ú ÔÓÎÓÊË-
ÚÂÎ¸ÌÛ˛ ÔÂÚÎ˛ Ó·‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‡ÍÚË-

‚‡ˆËË ÍÓÚÓÓÈ ÍÎÂÚÍ‡ ‚ÒÚÛÔ‡ÂÚ ‚ S-Ù‡ÁÛ [89, 90].
ìÒÚÓÈÒÚ‚Ó ˝ÚÓÈ ÔÂÚÎË ËÁÓ·‡ÊÂÌÓ Ì‡ ËÒ. 3. ùÍÒ-
ÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ CLN1 Ë CLN2 ÛÒËÎË‚‡ÂÚÒfl ‡‚ÚÓÍ‡Ú‡-
ÎËÚË˜ÂÒÍË, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ̋ ÚËı „ÂÌÓ‚, Ò‚flÁ˚-
‚‡flÒ¸ Ò ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡ÁÓÈ Cdc28, ÙÓÒÙÓËÎËÛ˛Ú
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ Swi4/Swi6, ÍÓÚÓ˚È,
‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸, ÒÌÓ‚‡ ÛÒËÎË‚‡ÂÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛
‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ˚ı ˆËÍÎËÌÓ‚. Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÔÂÚÎË
Ó·‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË, Â„ÛÎËÛ˛˘ÂÈ ‚ıÓÊ‰ÂÌËÂ ‚ ÏË-
ÚÓÁ, ‰‡ÌÌ‡fl ÔÂÚÎfl ÒÓ‰ÂÊËÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È
ÛÓ‚ÂÌ¸ Â„ÛÎflˆËË ˆËÍÎ‡.

9. èÖêÖïéÑ G1–S ì Çõëòàï ùìäÄêàéí

Ç Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ ı‡‡ÍÚÂ‡ ‚ÌÂ¯ÌËı ÒË„Ì‡-
ÎÓ‚, ÍÎÂÚÍË ‚˚·Ë‡˛Ú ‡ÁÎË˜Ì˚Â ÔÓ„‡ÏÏ˚
‡Á‚ËÚËfl: ÔÓÎËÙÂ‡ˆË˛, ‡ÔÓÔÚÓÁ ËÎË ‰ËÙÙÂ-
ÂÌˆËÓ‚ÍÛ. íÂÏËÌ‡Î¸Ì‡fl ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚Í‡
ÍÎÂÚÓÍ Metazoa ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ˜‡˘Â ‚ÒÂ„Ó ‚ Ù‡ÁÂ G1
Ë ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ ‚˚ıÓ‰ ‚ Ù‡ÁÛ G0 (êËÒ. 4). ì ‰ÓÊÊÂÈ
ÍÓÌÚÓÎ¸Ì‡fl ÚÓ˜Í‡ ‚ Ù‡ÁÂ G1, ‚ ÍÓÚÓÓÈ ÒÓ‚ÓÍÛÔ-
ÌÓÒÚ¸ ÛÒÎÓ‚ËÈ ‚ÌÂ¯ÌÂÈ ÒÂ‰˚ (ÔËÚ‡ÌËÂ, ‡‰Ë‡ˆËfl
Ë Ú.‰.) Ë ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÛÒÎÓ‚ËÈ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ,
ÏÓÊÂÚ ÎË ÍÎÂÚÍ‡ Á‡Í‡Ì˜Ë‚‡Ú¸ G1-Ù‡ÁÛ Ë „ÓÚÓ-
‚ËÚ¸Òfl Í S-ÔÂËÓ‰Û, Ì‡Á˚‚‡ÂÚÒfl ëíÄêí-ÔÓÁËˆËÂÈ
[64, 91]. Ç ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ÔÂÂ‰ ÚÓ˜ÍÓÈ
ëíÄêí ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ‡ ÚÓ˜Í‡ R (restriction point)
[92], ‚ ÍÓÚÓÓÈ ÍÎÂÚÍË ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚ Í Ù‡ÍÚÓ-
‡Ï ÓÒÚ‡ Ë „ÓÏÓÌ‡Î¸Ì˚Ï ÒÚËÏÛÎ‡Ï.

ÄÍÚË‚ËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚÌ˚Â ÂˆÂÔÚÓ˚
Á‡ÔÛÒÍ‡˛Ú ÍËÌ‡ÁÌ˚È Í‡ÒÍ‡‰ ËÎË ˆÂÔ¸ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸Ì˚ı Â‡ÍˆËÈ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl/‰ÂÙÓÒÙÓ-
ËÎËÓ‚‡ÌËfl: Ù‡ÍÚÓ ÓÒÚ‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò ÂˆÂÔ-
ÚÓÓÏ Ë ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ÂˆÂÔÚÓÌÛ˛ ÚËÓÁËÌÍËÌ‡ÁÛ
(MEM/MKK), ÍÓÚÓ‡fl ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ MAPKK, ‡ ˝ÚÓÚ

ÉÂÌ˚ CLN1 Ë CLN2

Ïêçä „ÂÌÓ‚CLN1 Ë CLN2
ÄÄÄÄÄÄÄ

+

Cln1, 2

Cln1, 3

Cdc28

Cdc28

Cdc28

Swi4/Swi6

Swi4/Swi6 P

+

êËÒ. 3. èÓÎÓÊËÚÂÎ¸Ì‡fl ÔÂÚÎfl Ó·‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË ‡ÍÚË‚‡-
ˆËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ‚ CLN1 Ë CLN2, Â„ÛÎËÛ˛˘‡fl
ÔÂÂıÓ‰ G1–S ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı S. cerevisiae. 
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éÏÂÎ¸flÌ˜ÛÍ Ë ‰.

ÙÂÏÂÌÚ, ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸, ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ MAPK, Á‡-
ÔÛÒÍ‡fl ÌÂÏÂ‰ÎÂÌÌÛ˛ ‡ÌÌ˛˛ Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛. 

äÓÏÔÎÂÍÒ˚ CycD/Cdk4 ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ·˚ÎË
Óı‡‡ÍÚÂËÁÓ‚‡Ì˚ Í‡Í Â„ÛÎflÚÓ˚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó
ˆËÍÎ‡, ÓÚ‚Â˜‡˛˘ËÂ Ì‡ ÒÚËÏÛÎflˆË˛ ‰ÂÎÂÌËfl, ‚˚-
Á‚‡ÌÌÛ˛ Ù‡ÍÚÓ‡ÏË ÓÒÚ‡ (ËÒ. 4). Ç ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÎÂ-
ÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ÒËÌÚÂÁ ˆËÍÎËÌÓ‚ ÚËÔ‡ D ÍÓÌÚÓÎË-
ÛÂÚÒfl ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚ÏË ÒË„Ì‡Î‡ÏË. åËÚÓ„ÂÌ˚ ËÌ-
‰ÛˆËÛ˛Ú ·˚ÒÚÓÂ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ Ïêçä Ë ·ÂÎÍÓ‚˚È
ÒËÌÚÂÁ ˆËÍÎËÌÓ‚ D, ÍÓÚÓ˚Â Ú‡ÍÊÂ ·˚ÒÚÓ ‰Â„‡-
‰ËÛ˛Ú [65, 93]. éÒÌÓ‚Ì˚Ï Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍËÏ Ô‡Ú-
ÌÂÓÏ ˆËÍÎËÌÓ‚ D fl‚ÎflÂÚÒfl ÍËÌ‡Á‡ Cdk4, ıÓÚfl
Cdk2, Cdk5, Cdk6 Ú‡ÍÊÂ ÏÓ„ÛÚ Û˜‡ÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ ‚ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÂ Ò CycD. àÁÏÂÌÂÌËfl ‚ ÛÓ‚ÌÂ CycD ÒÓ‚Ô‡‰‡-
˛Ú Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË ÛÓ‚Ìfl Ïêçä „ÂÌ‡ Cdk4, ıÓÚfl

ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ·ÂÎÍ‡ Cdk4 ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÔÓÒÚÓflÌÌ˚Ï ‚
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ˆËÍÎÂ [65].

ëÚ‡‰Ëfl G1 (Ù‡Á‡ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÓÒÚ‡) ÍÓÌÚÓÎË-
ÛÂÚ ‰‚‡ ÔÓˆÂÒÒ‡, ÍÓÚÓ˚Â ÒÎÓÊÌÓ ÓÚ‰ÂÎËÚ¸ Ó‰ËÌ
ÓÚ ‰Û„Ó„Ó, – ˝ÚÓ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ÓÒÚ Ë ÔÓ‰„ÓÚÓ‚Í‡ Í
ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä. èË ËÁÛ˜ÂÌËË ÙÛÌÍˆËÈ Â‰ËÌÒÚ-
‚ÂÌÌÓ„Ó CycD ‰ÓÁÓÙËÎ˚ – DmCycD – ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡-
Á‡ÌÓ, ̃ ÚÓ ÍÓÏÔÎÂÍÒ DmCycD/Cdk4 ÌÂ ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ Í‡Í
ÔflÏÓÈ Â„ÛÎflÚÓ G1–S, ‡ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚È ÓÒÚ Ë Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ Ï‡ÒÒ˚. éÚ‚ÂÚ Ì‡ ËÌ‰ÛÍˆË˛
ÓÒÚ‡, Ì‡Ô‡‚ÎflÂÏÛ˛ ÍÓÏÔÎÂÍÒÓÏ DmCycD/Cdk,
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ-ÒÔÂˆËÙË˜ÂÌ, ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ DmCycD/Cdk4
ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ‡ ‰Îfl ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË Ë
ÓÒÚ‡ ÍÎÂÚÓÍ Ë Ó„‡ÌËÁÏ‡ [94].

ñÂÌÚ‡Î¸ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ Ù‡Á˚ G1, ÔÂÂ-
ıÓ‰‡ G1–S Ë„‡ÂÚ ÚÛÏÓ-ÒÛÔÂÒÒÓÌ˚È ·ÂÎÓÍ Â-
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êËÒ. 4. ëıÂÏ‡ Â„ÛÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Û ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ. èÓÍ‡Á‡Ì˚ ÚÓ˜ÍË ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÍÎ˛˜Â‚˚ı Â„ÛÎflÚÓÓ‚ ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡.
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ÚËÌÓ·Î‡ÒÚÓÏ˚ (pRb), ÍÓÚÓ˚È fl‚ÎflÂÚÒfl ÏË¯ÂÌ¸˛
ÏÌÓ„Ëı ÒË„Ì‡ÎÓ‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÓÒÚ (ËÒ. 4).
Ç „ËÔÓÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌÓÏ ÒÓÒÚÓflÌËË pRb Ë ‡Ò-
ÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚Â Ò ÌËÏ ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ ·ÂÎÍË p107, p130
Ò‚flÁ˚‚‡˛Ú Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ ÒÂÏÂÈÒÚ-
‚‡ E2F (ËÒ. 4). ÄÍÚË‚Ì˚Â ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ – CycD/Cdk4 Ë
CycÖ/Cdk2 ÙÓÒÙÓËÎËÛ˛Ú ·ÂÎÍË ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ Rb,
‚ÍÎ˛˜‡fl p107 Ë p130, ˜ÚÓ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ÓÒ‚Ó·ÓÊ-
‰ÂÌËÂ Ë ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ Ù‡ÍÚÓÓ‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ‚
ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ Ë E2Fs/DP [94, 95]. ñËÍÎËÌ˚ „ÛÔÔ˚ D
ÙÓÒÙÓËÎËÛ˛Ú pRb ÔÂ‚˚ÏË, ÓÍÓÎÓ ÍÓÌÚÓÎ¸-
ÌÓÈ ÚÓ˜ÍË R. ÅÂÎÍË E2F ÙÛÌÍˆËÓÌËÛ˛Ú ‚ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÂ Ò ·ÂÎÍ‡ÏË DP, „ÂÚÂÓ‰ËÏÂ˚ E2F/DP Â„Û-
ÎËÛ˛Ú ÔÓ„‡ÏÏÛ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÏÌÓ„Ëı „ÂÌÓ‚
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ÔË ÔÂÂıÓ‰Â G1–S Û ÏÎÂÍÓÔË-
Ú‡˛˘Ëı Ë ‰ÓÁÓÙËÎ˚ [96]. èflÚ¸ „ÂÌÓ‚ E2F Ë ‰‚‡
„ÂÌ‡ DP ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ‚˚ÔÓÎÌfl˛Ú ÔÂÂÍ˚‚‡-
˛˘ËÂÒfl ÙÛÌÍˆËË, Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ ÔÓÍ‡ ÔÓ
Ó‰ÌÓÏÛ „ÂÌÛ dE2F Ë dDP, ÙÛÌÍˆËË ÍÓÚÓ˚ı ÒÛ˘Â-
ÒÚ‚ÂÌÌ˚ ‰Îfl Â„ÛÎflˆËË ÔÂÂıÓ‰‡ G1–S. ÅÂÎÍË
E2F–1, E2F–2, E2F–3 ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Ò pRb, ‚ ÚÓ
‚ÂÏfl Í‡Í E2F–4 Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò p107, p130 [97]. ÉË-
ÔÂÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ‡fl ÙÓÏ‡ pRb ÔËÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ
‚ ÏÓÏÂÌÚ ÔÂÂıÓ‰‡ ÓÚ Ù‡Á˚ G1 Í S, ÚÓ„‰‡ Í‡Í
E2F/p107 ËÏÂÂÚ ‰Û„ÓÈ Ô‡ÚÚÂÌ ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ‚ ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓÏ ˆËÍÎÂ. Ç ÔÓÁ‰ÌÂÈ Ù‡ÁÂ G1 ÙÛÌÍˆËÓÌËÛ˛Ú
Ñçä-Ò‚flÁ‡ÌÌ˚Â ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ E2F/p107/CycE/Cdk2, ‡
‚ S-Ù‡ÁÂ ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ
E2F-4/CycA/p107/Cdk2 [97]. 

ùÙÙÂÍÚ, ÍÓÚÓ˚È ÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú CycA Ë CycE Ì‡
‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚È Ò ÌËÏË E2F, ÌÂ Ó˜Â‚Ë‰ÂÌ. ç‡ ‰‡Ì-
Ì˚È ÏÓÏÂÌÚ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ E2F Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ‡ÍÚË‚ÂÌ ‚
Ò‚Ó·Ó‰ÌÓÏ ÒÓÒÚÓflÌËË, ÌÓ ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ Cyc/Cdk ÏÓ-
„ÛÚ ÏÓ‰ÛÎËÓ‚‡Ú¸, ‡ ÌÂ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡Ú¸ ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ E2F. ÑÛ„ÓÂ ÁÌ‡˜ÂÌËÂ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl ÒÓ-
ÒÚÓËÚ ‚ ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ Cyc/Cdk Ò‚flÁ˚‚‡˛ÚÒfl
˜ÂÂÁ E2F c Ñçä Ë ÏÓ„ÛÚ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡Ú¸ ÒÓÒÂ‰-
ÌËÂ Ñçä-‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚Â ·ÂÎÍË [65]. ç‡ÔËÏÂ,
ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ Ù‡ÍÚÓ‡ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Sp1 ̃ Â-
ÎÓ‚ÂÍ‡ ÍÓÏÔÎÂÍÒÓÏ CycA/CDK ÛÒËÎË‚‡ÂÚ Â„Ó ‡Í-
ÚË‚ÌÓÒÚ¸ ‚ 3–4 ‡Á‡ [63]. à Ì‡Ó·ÓÓÚ, Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ
ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ Cyc/Cdk Ò E2F-Ù‡ÍÚÓ‡ÏË ÏÓÊÂÚ Â„Û-
ÎËÓ‚‡Ú¸ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆË˛ Ù‡ÍÚÓ-
Ó‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ E2F [32]. 

Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ÓÒÌÓ‚Ì‡fl ÓÎ¸ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡
CycE/Cdk2 ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ˆËÍÎÂ ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÚÒfl Í‡Í Â„ÛÎflˆËfl ÔÂÂ-
ıÓ‰‡ G1–S Ë ËÌËˆË‡ˆËfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ‚ ÚÓ ‚ÂÏfl
Í‡Í ‰Îfl ÔÓ‰ÓÎÊÂÌËfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Ë ÔÓıÓÊ‰Â-
ÌËfl S-Ù‡Á˚ ÚÂ·ÛÂÚÒfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ CycA/Cdk2. é‰Ì‡-
ÍÓ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ Rb Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ CycD, CycE Ë
ÓÚ CycA, ˜ÚÓ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚ ÓÚ‰ÂÎ¸ÌÛ˛ ÙÛÌÍˆË˛
CycA ‚ Â„ÛÎflˆËË ÔÂÂıÓ‰‡ G1–S [63]. Ç ÓÚÎË˜ËÂ
ÓÚ ‰Û·ÎËÛÂÏ˚ı ÙÛÌÍˆËÈ ˆËÍÎËÌÓ‚ „ÛÔÔ A Ë D,
ÓÎ¸ CycE ÛÌËÍ‡Î¸Ì‡. CÛ·ÒÚ‡Ú˚ ‰Îfl Cycs/Cdk ‚ S-
Ù‡ÁÂ ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ÒÔÓÌ˚ÏË; ‚ÓÁÏÓÊÌ˚Â Í‡Ì‰Ë‰‡Ú˚ –
˝ÚÓ ·ÂÎÍË RF-A, ëdc6, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚Â ‰Îfl ÂÔÎËÍ‡-
ˆËË Ñçä [32, 98], Ë Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚.
ÑÎfl ËÌËˆË‡ˆËË S-Ù‡Á˚ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ËÏÂÂÚ

ÁÌ‡˜ÂÌËÂ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ Hu-Cdc25A – „ÓÏÓÎÓ„ Í‡È-
ÌÂ ‚‡ÊÌÓ„Ó Â„ÛÎflÚÓ‡ ÏËÚÓÁ‡ Hu-Cdc25B,
DmCdc25string [61, 99]. 

Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓ„Ó ËÁÛ˜ÂÌËfl Á‡ÍÓÌÓ-
ÏÂÌÓÒÚÂÈ ÔÓıÓÊ‰ÂÌËfl ÍÎÂÚÍÓÈ ÒÚ‡‰ËÈ G1–S ‚˚-
fl‚ÎÂÌ˚ ÏÌÓ„ËÂ „ÂÌ˚ Ë ÙÛÌÍˆËË ÍÓ‰ËÛÂÏ˚ı ËÏË
ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚, ÚÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ÌÂ Â¯ÂÌ˚ ÔËÌˆËÔË‡Î¸-
ÌÓ ‚‡ÊÌ˚Â ‚ÓÔÓÒ˚ Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ı ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸-
ÌÓÈ Ë ÓÚËˆ‡ÚÂÎ¸ÌÓÈ Ó·‡ÚÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ, Ì‡ÔËÏÂ,
ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ˚ ÍËÌ‡Á˚ Ë ÙÓÒÙ‡Ú‡Á˚, ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌ-
ÌÓ ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ CycE/Cdk2, Cy-
cA/Cdk2. é·‡ÚÌ‡fl ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸Ì‡fl Ë ÓÚËˆ‡ÚÂÎ¸-
Ì‡fl Ò‚flÁË Ì‡ ÒÚ‡‰ËË G1–S, ‚ÂÓflÚÌÓ, ˜‡ÒÚË˜ÌÓ Â-
‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl ˜ÂÂÁ CycE (ÒÏ. ‡Á‰ÂÎ 6 “íÓ˜ÍË
ÍÓÌÚÓÎfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡”), ıÓÚfl ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸-
Ì‡fl Ò‚flÁ¸ ˜ÂÂÁ Ù‡ÍÚÓ˚ E2Fs ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ ÌÂ ‚Ó
‚ÒÂı ÒÎÛ˜‡flı [100]. éÚËˆ‡ÚÂÎ¸Ì‡fl Ò‚flÁ¸ ˜ÂÂÁ ‡‚-
ÚÓÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ CycE Ë ‰Â„‡‰‡ˆË˛ ÍÓÏÔÎÂÍ-
ÒÓÏ SCF ‚˚fl‚ÎÂÌ‡ ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ÌÂ‰‡‚ÌÓ [101].
íÓ˜ÌÓÂ ‚ÂÏfl Ë ‡ÏÔÎËÚÛ‰‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ˆËÍÎËÌÓ‚
G1 ‚‡ÊÌ˚ ‰Îfl ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÓÚÂÍ‡ÌËfl ÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡. í‡ÌÒÙÓÏ‡ˆËË ‚Â‰ÛÚ Í Û‚ÂÎË˜ÂÌË˛
ÛÓ‚Ìfl ˆËÍÎËÌÓ‚ G1, ˜ÚÓ ‰ÓÒÚË„‡ÂÚÒfl ÏÌÓ„ËÏË
‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚ÏË ÒÔÓÒÓ·‡ÏË, Ì‡ÔËÏÂ Ì‡Û¯ÂÌË-
ÂÏ ÙÛÌÍˆËÈ pRb, CDI, Cdc25, Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂÏ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚, ÛÒËÎÂÌÌÓÈ ‰Â„‡‰‡ˆËÂÈ ËÌ„Ë·ËÚÓ-
Ó‚, ÔÓ‚˚¯ÂÌÌÓÈ ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓÒÚ¸˛ ˆËÍÎËÌÓ‚. 

10. äéçíêéãú êÖèãàäÄñàà Ñçä

ÅËÓıËÏË˜ÂÒÍËÂ ÔÓˆÂÒÒ˚, ÔÓËÒıÓ‰fl˘ËÂ ÔË
ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä, ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ıÓÓ¯Ó ËÁÛ-
˜ÂÌ˚ [102]. èÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ËÌÚÂÂÒ ‚ÓÔÓÒ Ó ÚÓÏ,
Í‡Í ‰ÓÒÚË„‡ÂÚÒfl ÚÓ˜ÌÓÂ Ë Ó‰ÌÓÍ‡ÚÌÓÂ Û‰‚ÓÂÌËÂ
Ú‡ÍËı Ï‡ÍÓÒÚÛÍÚÛ, Í‡ÍËÏË fl‚Îfl˛ÚÒfl ıÓÏÓÒÓ-
Ï˚ ˝ÛÍ‡ËÓÚ? ÄÍÚË‚ËÓ‚‡ÌÌ‡fl “Ï‡¯ËÌ‡” ÒËÌÚÂÁ‡
Ñçä Í‡ÍËÏ-ÚÓ Ó·‡ÁÓÏ ‚˚·Ë‡ÂÚ ËÏÂÌÌÓ ÚÓ fl‰-
Ó, ÍÓÚÓÓÂ ÒÓ‰ÂÊËÚ Ì‡·Ó ÌÂÂÔÎËˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı
ıÓÏÓÒÓÏ, ÍÓÚÓ˚Â ÔÂÂ‰ ‰ÂÎÂÌËÂÏ ‰ÓÎÊÌ˚ ÂÔ-
ÎËˆËÓ‚‡Ú¸Òfl, ÌÓ ÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ fl‰Ó Ò ÛÊÂ ÂÔÎËˆË-
Ó‚‡ÌÌ˚ÏË ıÓÏÓÒÓÏ‡ÏË. Ñ‡ÊÂ ˜ÛÊÂÓ‰Ì‡fl
Ñçä, ÔÓÏÂ˘ÂÌÌ‡fl ‚ ˝ÍÒÚ‡ÍÚ flËˆ Îfl„Û¯ÍË, ÒÔÓ-
ÒÓ·Ì‡ Ó·‡ÁÓ‚‡Ú¸ ÓÍÛÊÂÌÌ˚Â fl‰ÂÌÓÈ Ó·ÓÎÓ˜-
ÍÓÈ ıÓÏ‡ÚËÌ-ÔÓ‰Ó·Ì˚Â ÒÚÛÍÚÛ˚ Ë ÂÔÎËˆËÓ-
‚‡Ú¸Òfl [102, 103]. ë‚Â‰ÂÌËfl Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÂÔÎËÍ‡ˆËfl
Ñçä Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ, ·˚-
ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ‚Ì‡˜‡ÎÂ ‚ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡ı ÔÓ ÏËÍÓ-
ËÌ˙ÂÍˆËflÏ MPF ‚ flÈˆ‡ Îfl„Û¯ÍË, ‰ÂÎÂÌËÂ fl‰Â ‚
ÍÓÚÓ˚ı ·˚ÎÓ ÓÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ ËÌ„Ë·ËÚÓÓÏ ÒËÌÚÂÁ‡
·ÂÎÍ‡ [104]. í‡ÍËÂ ËÌ˙ÂÍˆËË ‚˚Á˚‚‡ÎË ‚ÒÚÛÔÎÂ-
ÌËÂ fl‰Â ‚ ÏËÚÓÁ Ë ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘Û˛ ÂÔÎËÍ‡ˆË˛
Ñçä. é‰ÌÓ ËÁ ‚ÂÓflÚÌ˚ı Ó·˙flÒÌÂÌËÈ ÙÂÌÓÏÂÌ‡
ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÎÓ ‡ÁÛ¯ÂÌËÂ fl‰ÂÌÓÈ Ó·ÓÎÓ˜ÍË,
·Î‡„Ó‰‡fl ˜ÂÏÛ ÌÂÍËÈ Ù‡ÍÚÓ, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÈ
ÒËÌÚÂÁ Ñçä, Ò‡‰ËÚÒfl Ì‡ ıÓÏÓÒÓÏ˚.

ÖÒÎË ‚ ˝ÍÒÚ‡ÍÚ ËÁ flËˆ Îfl„Û¯ÍË, Á‡·ÎÓÍËÓ-
‚‡ÌÌ˚È Ì‡ ÒÚ‡‰ËË ËÌÚÂÙ‡Á˚ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ËÌ„Ë·Ë-
ÚÓ‡ ÒËÌÚÂÁ‡ ·ÂÎÍ‡ ˆËÍÎÓ„ÂÍÒËÏË‰‡, ‰Ó·‡‚ËÚ¸ fl‰-
‡ ÒÔÂÏËÂ‚, ÚÓ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ó‰ÌÓÍ‡ÚÌ‡fl ÂÔÎË-
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éÏÂÎ¸flÌ˜ÛÍ Ë ‰.

Í‡ˆËfl fl‰Â. ÖÒÎË ˝ÚË fl‰‡ ÔÂÂÌÂÒÚË Ì‡ Ò‚ÂÊËÈ
˝ÍÒÚ‡ÍÚ, ÚÓ ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÂÔÎËÍ‡ˆËË ‚ÒÂ ‡‚-
ÌÓ ÌÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ. çÓ ÂÒÎË ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ˚Â fl‰‡
ÔÓ‰‚Â„ÌÛÚ¸ Ó·‡·ÓÚÍÂ ‰ÂÚÂ„ÂÌÚÓÏ, ÍÓÚÓ˚È
‡ÁÛ¯‡ÂÚ Ó·ÓÎÓ˜ÍÛ fl‰‡, ÚÓ Ñçä ÂÔÎËˆËÛÂÚÒfl
Â˘Â ‡Á [105]. ùÚË ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔÓÁ‚ÓÎËÎË ÔÂ‰ÔÓ-
ÎÓÊËÚ¸ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËÂ ÓÒÓ·Ó„Ó “‡ÁÂ¯‡˛˘Â„Ó
Ù‡ÍÚÓ‡”, ÍÓÚÓ˚È ÒÔÓÒÓ·ÂÌ, Ò‚flÁ˚‚‡flÒ¸ Ò ıÓ-
ÏÓÒÓÏ‡ÏË (ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ Ò ‡ÈÓÌ‡ÏË Ì‡˜‡Î
ÂÔÎËÍ‡ˆËË), ‡ÁÂ¯‡Ú¸ (‰‡‚‡Ú¸ ÎËˆÂÌÁË˛) ÂÔ-
ÎËÍ‡ˆË˛. óÚÓ·˚ ÔÓÌflÚ¸, ÔÓ˜ÂÏÛ ÓÌ Ó·Î‡‰‡ÂÚ
ÎË¯¸ Ó‰ÌÓÍ‡ÚÌ˚Ï ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓ ÔÂ‰-
ÔÓÎÓÊËÚ¸ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËÂ Â˘Â Ó‰ÌÓ„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ –
SPF (S-phase promoting factor), ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒ-
Í‡fl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÍÓÚÓÓ„Ó ‚˚‡·‡Ú˚‚‡ÂÚ ÒË„Ì‡Î,
ËÌËˆËËÛ˛˘ËÈ ÂÔÎËÍ‡ˆË˛ Ì‡ Ò‡ÈÚ‡ı Ò‚flÁ˚‚‡-
ÌËfl ÎËˆÂÌÁËÛ˛˘Â„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ Ò Ñçä [106, 107].
í‡Í‡fl ‰‚ÛıÙ‡ÁÌ‡fl ÏÓ‰ÂÎ¸ ÔÓÎÛ˜ËÎ‡ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌ-
Ú‡Î¸Ì˚Â ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰ÂÌËfl ÔË ËÁÛ˜ÂÌËË Ñçä ÙÛÚ-
ÔËÌÚÓ‚ Ì‡˜‡Î ÂÔÎËÍ‡ˆËË ‰ÓÊÊÂÈ, ÍÓÚÓ˚Â,
Í‡Í ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ÏÓ„ÛÚ Ì‡ıÓ‰ËÚ¸Òfl ‚ “ÔÂÂÔÎËÍ‡-
ÚË‚ÌÓÏ” Ë “ÔÓÒÚÂÔÎËÍ‡ÚË‚ÌÓÏ” ÒÓÒÚÓflÌËË [107].

ìÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ‡ÁÂ¯‡˛˘Â„Ó
Ù‡ÍÚÓ‡ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡Ì‡ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛
ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡ÁÌÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÚÓ‡ 6-‰ËÏÂÚËÎ‡ÏËÌÓ-
ÔÛËÌ‡ (6-DMAP), ˜ÚÓ ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ Ó·Ì‡ÛÊËÚ¸ ÔÂ-
ËÓ‰Ë˜ÌÓÒÚ¸ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË Ù‡ÍÚÓ‡ ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ
ˆËÍÎÂ [108]. äÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ ‡ÁÂ¯‡˛˘Â„Ó Ù‡ÍÚÓ-
‡ Û‰‡ÎÓÒ¸ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ú¸[109], ËÏË ÓÍ‡Á‡-
ÎËÒ¸ ·ÂÎÍË, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚Â ‰ÓÊÊÂ‚˚Ï ·ÂÎÍ‡Ï
“ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËfl ÏËÌËıÓÏÓÒÓÏ” MCM (minichromo-
some maintance). èÓÏËÏÓ ·ÂÎÍÓ‚ MCM ‰Îfl ÍÓ-
ÂÍÚÌÓ„Ó ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl ‡ÁÂ¯‡˛˘Â„Ó
Ù‡ÍÚÓ‡ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ ·ÂÎÍË, ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘ËÂ ıÓ-
ÏÓÒÓÏÌÛ˛ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆË˛ MCM. ëÂ‰Ë ‡ÁÂ¯‡˛-
˘Ëı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ‚˚fl‚ÎÂÌ˚ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÂ ·ÂÎÍË
Û·ËÍ‚ËÚËÌËÁËÛ˛˘ÂÈ ÒËÒÚÂÏ˚.

11. áÄäãûóÖçàÖ. íéóäà äéçíêéãü 
à èêéãàîÖêÄñàü éèìïéãÖâ

àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ̃ ÚÓ ‚ÓÁÌËÍÌÓ‚ÂÌËÂ ÏÌÓ„Ëı ÓÔÛıÓÎÂÈ
˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ÍÓÂÎËÛÂÚ Ò ‚ÓÁÌËÍÌÓ‚ÂÌËÂÏ ÏÛÚ‡ˆËÈ
‚ „ÂÌÂ p53 [110]. Ç ÔflÏ˚ı ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡ı ·˚ÎÓ
ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÏÛÚ‡ˆËË ‚ „ÂÌÂ p53 ËÌ‡ÍÚË‚ËÛ˛Ú
ÚÓ˜ÍÛ ÍÓÌÚÓÎfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ G1–S [111].
ÄÌ‡ÎÓ„Ë˜Ì˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ ‰Îfl ÒËÌ‰ÓÏ‡
‡Ú‡ÍÒËË–ÚÂÎÂ‡Ì„Ë˝ÍÚ‡ÁËË [112]. ëÂÍ‚ÂÌËÓ‚‡ÌËÂ
„ÂÌ‡ bub1 ‚ ‰‚Ûı ÒÎÛ˜‡flı ÍÓÎÓÂÍÚ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Í‡
ÔÓÍ‡Á‡ÎÓ Ì‡ÎË˜ËÂ ÏÛÚ‡ˆËÈ ÔÓ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓÏÛ
„ÂÌÛ, ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÌÓÏÛ ‚ ‡·ÓÚÛ ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl ÔÂ-
ÂıÓ‰‡ G1–S. îÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Â ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÔÓ‰-
Ú‚Â‰ËÎË Ì‡ÎË˜ËÂ ÔË˜ËÌÌÓ-ÒÎÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓÈ Ò‚flÁË
ÏÂÊ‰Û ‚ÓÁÌËÍÌÓ‚ÂÌËÂÏ ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÚËÔÓ‚ ÓÔÛıÓ-
ÎÂÈ Ë ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆËÂÈ ÚÓ˜ÂÍ ÍÓÌÚÓÎfl [113]. Ç ˆÂ-
ÎÓÏ ‰Îfl ÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ·ÓÎÂÂ ı‡‡ÍÚÂÌ‡
ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆËfl G1–S ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl, ̃ ÂÏ ËÌ‡ÍÚË‚‡-
ˆËfl G2–M ÚÓ˜ÍË. 

äÎÂÚÍË, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ ÏÛÚ‡ˆËË ÔÓ „ÂÌ‡Ï ÚÓ˜ÂÍ
ÍÓÌÚÓÎfl (Ì‡ÔËÏÂ, ÍÎÂÚÍË, ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚Â ÔÓ „ÂÌÛ
rad9 S. cerevisiae) ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ÏÂÌÂÂ ÛÒÚÓÈ˜Ë‚˚ Í
‰ÂÈÒÚ‚Ë˛ ‡‰Ë‡ˆËË, ˜ÂÏ ÌÓÏ‡Î¸Ì˚Â ÍÎÂÚÍË. í‡-
ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÏÛÚ‡ˆËË, Ì‡Û¯‡˛˘ËÂ ÚÓ˜ÍÛ ÍÓÌ-
ÚÓÎfl, ‚˚ÒÚÛÔ‡˛Ú ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ‡‰Ë‡ˆËÓÌÌ˚ı ÒÂÌ-
ÒË·ËÎËÁ‡ÚÓÓ‚, ‚ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ ˜Â„Ó Û‚ÂÎË˜Ë‚‡ÂÚÒfl
„Ë·ÂÎ¸ ÍÎÂÚÓÍ. èËÏÂÌÂÌËÂ ‡‰ËÓ- Ë ıËÏËÓÚÂ‡-
ÔËË ËÏÂÌÌÓ Ì‡ ÓÔÛıÓÎflı, ‚˚Á‚‡ÌÌ˚ı ÏÛÚ‡ˆËflÏË,
ËÌ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ËÏË ÚÓ˜ÍÛ (ÚÓ˜ÍË) ÍÓÌÚÓÎfl ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ·ÓÎÂÂ ˝ÙÙÂÍÚË‚Ì˚Ï
ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ‰Û„ËÏË ÚËÔ‡ÏË ÓÔÛıÓÎÂÈ, ÔÓ-
ÒÍÓÎ¸ÍÛ ‚ ˝ÚÓÏ ÒÎÛ˜‡Â ÍÎÂÚÍË ÓÔÛıÓÎË ÂÒÚÂÒÚ‚ÂÌ-
Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ÓÚÎË˜‡˛ÚÒfl ÓÚ ÌÓÏ‡Î¸Ì˚ı ÒÓÒÂ‰-
ÌËı ÍÎÂÚÓÍ ·ÓÎ¸¯ÂÈ ‡‰ËÓ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸˛.

é‰Ì‡ÍÓ ÌÂ ‚ÒÂ ÒÎÛ˜‡Ë ‚ÓÁÌËÍÌÓ‚ÂÌËfl ÓÔÛıÓÎÂÈ
Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË ‚ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËË ÚÓ-
˜ÂÍ ÍÓÌÚÓÎfl. í‡Í, Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ·ÂÎÍÓ‚˚Â ÔÓ‰ÛÍ-
Ú˚ ÏÌÓ„Ëı „ÂÌÓ‚ ÚÛÏÓ-ÒÛÔÂÒÒÓÓ‚ ÎÓÍ‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl
‚ Ó·Î‡ÒÚË ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚. ùÚÓ ÓÁÌ‡˜‡-
ÂÚ, ˜ÚÓ ‚ fl‰Â ÒÎÛ˜‡Â‚ ÓÔÛıÓÎÂ‚‡fl Ú‡ÌÒÙÓÏ‡ˆËfl
ÍÎÂÚÓÍ Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ‰ÂÙÂÍÚ‡ÏË ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÏ-
ÏÛÌËÍ‡ˆËÈ – ËÁÏÂÌÂÌËÂÏ ÒËÒÚÂÏ˚ ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡-
Î‡ Ì‡ Á‡‰ÂÊÍÛ ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË. éÚ‚ÂÚ ÍÎÂÚÓÍ Ú‡-
ÍËı ÓÔÛıÓÎÂÈ Ì‡ Ó·ÎÛ˜ÂÌËÂ Ë ̂ ËÚÓÒÚ‡ÚËÍË ·Û‰ÂÚ ÌÂ
ÓÚÎË˜ËÏ ÓÚ ÓÚ‚ÂÚ‡ Ó·˚˜Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ. 

ÑÎfl ÓÔÛıÓÎÂÈ Ó˜‡„Ó‚Ó„Ó ı‡‡ÍÚÂ‡ ÔËÏÂÌflÂÚ-
Òfl ÚÂ‡ÔËfl, ÔË ÍÓÚÓÓÈ ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÚÒfl ÒÙÓÍÛÒËÓ-
‚‡ÌÌÓÂ Ì‡ ÓÔÛıÓÎË Ó·ÎÛ˜ÂÌËÂ. èÓÒÎÂ ÎÓÍ‡Î¸ÌÓ„Ó
Ó·ÎÛ˜ÂÌËfl ÓÔÛıÓÎÂ‚˚Â ÍÎÂÚÍË ˜‡ÒÚË˜ÌÓ (ÒÏ. ÔÓ
‡‰‡ÔÚ‡ˆË˛ ÚÓ˜ÂÍ ÍÓÌÚÓÎfl) ÔÓ‰‚Â„‡˛ÚÒfl ‡ÔÓÔ-
ÚÓÁÛ. àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ‚ Â„ÛÎflˆËË ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚË
‡ÔÓÔÚÓÁ‡ ÔËÌËÏ‡˛Ú Û˜‡ÒÚËÂ ‡ÁÎË˜Ì˚Â Ù‡ÍÚÓ-
˚. ÄÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ËÏÏÛÌÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ-
‚ÂÌÌ˚Ï Ó·‡ÁÓÏ Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ÔÓ„‡ÏÏÓÈ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ
„Ë·ÂÎË (ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ˝Ú‡ÔÓÏ ‡ÔÓÔÚÓÁ‡ Û C. ele-
gans fl‚ÎflÂÚÒfl ‡ÒÔÓÁÌ‡‚‡ÌËÂ ‡ÔÓÔÚËÛ˛˘ÂÈ
ÍÎÂÚÍË ÍÎÂÚÍ‡ÏË ËÏÏÛÌÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚). èÓ˝ÚÓÏÛ
ÏÓÊÌÓ ÓÊË‰‡Ú¸, ˜ÚÓ ‰Îfl ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓ„Ó ÒÎÛ-
˜‡fl ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÈ ·Û‰ÂÚ ÍÓÏ·ËÌ‡ˆËfl ‡‰ËÓ-, ıË-
ÏËÓ- Ë ËÏÏÛÌÓÚÂ‡ÔËË, ÎË·Ó ‡‰ËÓ-, ıËÏËÓÚÂ‡-
ÔËË Ë ÒÚËÏÛÎflˆËË ÂÒÚÂÒÚ‚ÂÌÌÓÈ ÔÓÚË‚ÓÓÔÛıÓÎÂ-
‚ÓÈ Á‡˘ËÚ˚ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ˆËÚÓÍËÌÓ‚. 

ëÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÍÓÏ ˆËÚÓÒÚ‡ÚË˜ÂÒÍËı
ÔÂÔ‡‡ÚÓ‚, ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÏ˚ı ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ‚
ÚÂ‡ÔËË ÓÔÛıÓÎÂÈ, fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ Û ÌËı ÚÍ‡-
ÌÂÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË. ùÙÙÂÍÚ Û‚ÂÎË˜ÂÌËfl ËÌÚÂÌÒË‚-
ÌÓÒÚË ‡ÔÓÔÚÓÁ‡ ÔË ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÚÓ˜ÂÍ ÍÓÌÚÓÎfl
ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì ‰Îfl ÍÓÌÒÚÛËÓ‚‡ÌËfl
ıËÏÂÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚, Ó·Î‡‰‡˛˘Ëı ÚÍ‡ÌÂÒÔÂˆËÙË˜Â-
ÒÍËÏ ˆËÚÓÒÚ‡ÚË˜ÂÒÍËÏ Ë ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ËÏ ‡ÔÓÔÚÓÁ
‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ. í‡ÍÓÈ ‡„ÂÌÚ ‰ÓÎÊÂÌ ÒÓ‰ÂÊ‡Ú¸ ·ÂÎÍÓ-
‚˚È Ù‡„ÏÂÌÚ, ÒÔÓÒÓ·Ì˚È ÔÓÌËÍ‡Ú¸ ‚ ÍÎÂÚÍË
(ÔÓÌËÍ‡˛˘ËÂ ·ÂÎÍË ÛÊÂ ÒÍÓÌÒÚÛËÓ‚‡Ì˚ ·ËÓ-
ÏÂ‰ËˆËÌÒÍËÏË ÙËÏ‡ÏË Ë ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛ÚÒfl ‰Îfl ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÒÍËı ˆÂÎÂÈ, ıÓÚfl ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÔÓ-
ÌËÍÌÓ‚ÂÌËfl ÔÓÍ‡ Í‡ÈÌÂ ÌÂ‚ÂÎËÍ‡ – ÓÍÓÎÓ 1%), Ë
·ÂÎÍÓ‚˚È ‰ÓÏÂÌ, ÒÔÓÒÓ·Ì˚È ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡Ú¸ ÚÓ˜ÍÛ
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ÍÓÌÚÓÎfl (ÚÓ˜ÌÂÂ, ÚÛ ˜‡ÒÚ¸ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÈ ˆÂÔË ÚÓ˜-
ÍË ÍÓÌÚÓÎfl, ÍÓÚÓ‡fl Û‚ÂÎË˜Ë‚‡ÂÚ ‡ÔÓÔÚÓÁ). íÍ‡-
ÌÂÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸ ÔÓ‰Ó·Ì˚ı ÔÂÔÚË‰Ó‚ ÏÓÊÂÚ
·˚Ú¸ Ó·ÂÒÔÂ˜ÂÌ‡ ‰ÓÏÂÌÓÏ, ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï Á‡ ÔÓ-
ÌËÍÌÓ‚ÂÌËÂ, ÎË·Ó ÏÓÊÌÓ Ô˚Ú‡Ú¸Òfl Ì‡ÈÚË ÚÍ‡ÌÂÒ-
ÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÂ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÈ ˆÂÔË ÚÓ-
˜ÂÍ ÍÓÌÚÓÎfl ‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÚÍ‡Ìflı. ëÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌ-
Ì˚Ï ÏÓÏÂÌÚÓÏ Ú‡ÍÓ„Ó ÔÓ‰ıÓ‰‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÚÓ, ˜ÚÓ
ÔÂÔÚË‰, Ó·Î‡‰‡˛˘ËÈ ˆËÚÓÒÚ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒ-
Ú¸˛, ‰ÓÎÊÂÌ ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ ‚ Ï‡ÎÓÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË
Ì‡ ÙÓÌÂ ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÓ‰ÛÍÚ‡ (ËÒÔÓÎ¸ÁÛfl „ÂÌÂ-
ÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÚÂÏËÌÓÎÓ„Ë˛, „ÂÌ, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÈ ‡Ò-
ÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ˚È ıËÏÂÌ˚È ·ÂÎÓÍ, ‰ÓÎÊÂÌ Ú‡ÍÊÂ
ÒÓ‰ÂÊ‡Ú¸ ‰ÓÏËÌ‡ÌÚÌÛ˛ ÏÛÚ‡ˆË˛, ÔË‚Ó‰fl˘Û˛ Í
‡ÍÚË‚‡ˆËË ÚÓ˜ÍË ÍÓÌÚÓÎfl).

èË‚Â‰ÂÌÌ˚È Ì‡ÏË Ó·ÁÓ ‡·ÓÚ ÔÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ,
˜ÚÓ ‚ ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÂ ‚ÂÏfl ÔÓËÁÓ¯ÂÎ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚È
ÔÓ„ÂÒÒ ‚ ÔÓÌËÏ‡ÌËË ÏÌÓ„Ëı ‰ÂÚ‡ÎÂÈ ÔÓˆÂÒÒÓ‚,
ÔÓËÒıÓ‰fl˘Ëı ‚ ‰ÂÎfl˘ÂÈÒfl ÍÎÂÚÍÂ. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl
‚ÓÔÓÒ Ó· ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚflı ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚ ‡Á-
Ì˚ı ÚÍ‡Ìflı Ë ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÓÔÛıÓÎÂÈ ÚÂ·ÛÂÚ ‰‡Î¸ÌÂÈ-
¯Ëı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ. èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ Ì‡ÍÓÔÎÂ-
ÌËÂ ·ÓÎÂÂ ‰ÂÚ‡Î¸Ì˚ı ÁÌ‡ÌËÈ ‚ ˝ÚÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË
ÔÓÁ‚ÓÎËÚ ÛÒÓ‚Â¯ÂÌÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛˘ËÂ ÏÂ-
ÚÓ‰˚ ÔÓÚË‚ÓÓÔÛıÓÎÂ‚ÓÈ ÚÂ‡ÔËË Ë Ú‡ÍËÏ Ó·‡-
ÁÓÏ Â‡ÎËÁÓ‚‡Ú¸ Ë‰ÂÈÌ˚È ÔÓÚÂÌˆË‡Î ÚÂÓËË ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍÓÈ Ó·Î‡ÒÚË. ëÎÂ‰Û˛-
˘ËÏ ¯‡„ÓÏ ‚ ‡Á‚ËÚËË ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ÁÌ‡ÌËÈ
Ó ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ˆËÍÎÂ, Ò Ì‡¯ÂÈ ÚÓ˜ÍË ÁÂÌËfl, ·Û‰ÛÚ
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Â„ÛÎflˆËË ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË Ì‡ ·ÓÎÂÂ
‚˚ÒÓÍËı, ˜ÂÏ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È, ÛÓ‚Ìflı – Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ
ÚÍ‡ÌË Ë Ó„‡ÌËÁÏ‡ ‚ ˆÂÎÓÏ. 

ê‡·ÓÚ‡ ÔÓ‰‰ÂÊ‡Ì‡ „‡ÌÚ‡ÏË êîîà (‹ 02–
04–49323 Ë åÄë ‹ 02–04–06013).
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