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íÓ˜Ì‡fl ÂÔÎËÍ‡ˆËfl Ë ÔÂÂ‰‡˜‡ Ñçä ÓÚ Ï‡ÚÂ-
ËÌÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË ‰Ó˜ÂÌËÏ ÂÒÚ¸ ÌÂÔÂÏÂÌÌÓÂ ÛÒÎÓ-
‚ËÂ ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓÒÚË ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ÒËÒÚÂÏ. èÂÂ‰‡-
˜‡ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó Ï‡ÚÂË‡Î‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ Ò‡ÏÓ„Ó ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌÌÓ„Ó Ë Ì‡Ë·ÓÎÂÂ
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ÒÔÓÒÓ·‡ ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ – ÏËÚÓÁ‡. ëÓ‚Â-
ÏÂÌÌ˚Â ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËfl Ó ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-ˆËÚÓÎÓ„Ë-
˜ÂÒÍËı ÓÒÌÓ‚‡ı Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ÚËÔË˜Ì˚ı ÒÎÛ˜‡Â‚ ÏËÚÓ-
Á‡: ÔÓÒÎÂ ‡ÍÚË‚‡ˆËË 

 

MPF

 

 (

 

Maturation

 

 

 

Promoting
Factor

 

) ıÓÏÓÒÓÏ˚ ÍÓÌ‰ÂÌÒËÛ˛ÚÒfl, ËÒ˜ÂÁ‡˛Ú
fl‰ÂÌ‡fl Ó·ÓÎÓ˜Í‡ Ë fl‰˚¯ÍÓ, ÙÓÏËÛÂÚÒfl ‚ÂÂ-
ÚÂÌÓ, ıÓÏÓÒÓÏ˚ ÔÂÂÏÂ˘‡˛ÚÒfl ‚ ˝Í‚‡ÚÓË‡Î¸-
ÌÛ˛ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÛ, ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÒÂ„Â„‡ˆËfl ıÓÏÓÒÓÏ
Ë ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËfl ‰Ó˜ÂÌËı fl‰Â. èÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸-
ÌÓÒÚ¸ Ë ÔÓ‰ÓÎÊËÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ˝ÚËı ÒÓ·˚ÚËÈ ÏÓ„ÛÚ
‚‡¸ËÓ‚‡Ú¸ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ Ë ÚÍ‡-
ÌÂÈ. çÓ ÒÓı‡ÌflÂÚÒfl ÓÒÌÓ‚ÌÓÂ Ò‚ÓÈÒÚ‚Ó ÏËÚÓÁ‡ –
ÚÓ˜ÌÓÂ ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ÒÂÒÚËÌÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰ ‚ ‰Ó-
˜ÂÌËÂ fl‰‡. ùÚÓ ‰ÓÒÚË„‡ÂÚÒfl ÔÛÚÂÏ ÍÓÓ‰ËÌ‡ˆËË
ÒÓ·˚ÚËÈ ÚÂı Ô‡‡ÎÎÂÎ¸Ì˚ı ˆËÍÎÓ‚ – ıÓÏÓÒÓÏ-
ÌÓ„Ó, ˆÂÌÚÓÒÓÏÌÓ„Ó, ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó – ÔË
ÔÓÏÓ˘Ë ËÌÒÔÂÍÚËÛ˛˘Ëı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÒËÒÚÂÏ˚
ÍÓÌÚÓÎ¸Ì˚ı ÚÓ˜ÂÍ 

 

checkpoints

 

 [1]. ê‡ÌÂÂ ‚ Ó·ÁÓÂ
“éÒÌÓ‚Ì˚Â ÒÓ·˚ÚËfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, Ëı Â„Û-
ÎflˆËfl Ë Ó„‡ÌËÁ‡ˆËfl” Ì‡ÏË ·˚ÎË ‡ÒÒÏÓÚÂÌ˚ ‚Ó-
ÔÓÒ˚ Â„ÛÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚ ˆÂÎÓÏ [2]. Ç
Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏ Ó·ÁÓÂ ·ÓÎÂÂ ÔÓ‰Ó·ÌÓ ‡ÒÒÏÓÚÂÌ‡
Ó‰Ì‡ ÒÚ‡‰Ëfl ˆËÍÎ‡ – ‰ÂÎÂÌËÂ fl‰‡ (ÏËÚÓÁ).

ê‡ÁÌ˚Â ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÂ ÒËÒÚÂÏ˚ ı‡‡ÍÚÂËÁÛ-
˛ÚÒfl ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏË ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚflÏË ÏËÚÓÁ‡.
èÓ˝ÚÓÏÛ Î˛·ÓÂ Ó·Ó·˘ÂÌÌÓÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËÂ Ó ÏË-
ÚÓÁÂ ÛÒÎÓ‚ÌÓ. éÔ‡‚‰‡ÌËÂÏ ÛÒÎÓ‚ÌÓÒÚË ÒÎÛÊËÚ
˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌ‡fl ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÒıÂÏ˚ ÓÒÌÓ‚-
Ì˚ı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÏËÚÓÁ‡. àÏÂfl ‚ ‚Ë‰Û ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÂ,
Ï˚ Ó„‡ÌË˜ËÎË Ì‡¯ Ó·ÁÓ ‰‡ÌÌ˚ÏË, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚-
ÏË „Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ Ì‡ ‰ÓÊÊ‡ı Ë ÒÓÏ‡ÚË˜ÂÒÍËı
ÍÎÂÚÍ‡ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı. àÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì˚ ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÌÂ
ÚÓÎ¸ÍÓ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚÓ‚, ÌÓ Ú‡ÍÊÂ
·ËÓıËÏË˜ÂÒÍËı Ë ˆËÚÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ

ËÏÂÌÌÓ Ú‡ÍÓÈ ÒÓ‚ÓÍÛÔÌ˚È ÔÓ‰ıÓ‰ Í ËÁÛ˜ÂÌË˛ ÏË-
ÚÓÁ‡ Ó·ÂÒÔÂ˜ËÎ ÛÒÔÂı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ÔÓÒÎÂ‰ÌËı ÎÂÚ. 

 

éëçéÇçõÖ ëéÅõíàü åàíéáÄ

 

åËÚÓÁ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ ÌÂÔÂ˚‚Ì˚È ÔÓ-
ˆÂÒÒ. ÑÎfl Û‰Ó·ÒÚ‚‡ ÓÔËÒ‡ÌËfl Â„Ó ËÒÍÛÒÒÚ‚ÂÌÌÓ ‰Â-
ÎflÚ Ì‡ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸Ì˚ı ÒÚ‡‰ËÈ: ÔÓ-
Ù‡ÁÛ, ÔÓÏÂÚ‡Ù‡ÁÛ, ÏÂÚ‡Ù‡ÁÛ, Ì‡˜‡ÎÓ ‡Ì‡Ù‡Á˚,
‡Ì‡Ù‡ÁÛ Ë ÚÂÎÓÙ‡ÁÛ. äÎ˛˜Â‚˚Ï ÏÓÏÂÌÚÓÏ ÏËÚÓ-
Á‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÂ„Â„‡ˆËfl ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ. ç‡
Ó·ÂÒÔÂ˜ÂÌËÂ ÚÓ˜ÌÓÒÚË ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ Ì‡Ô‡‚ÎÂ-
Ì˚ ‚ÒÂ ÓÒÌÓ‚Ì˚Â ÒÓ·˚ÚËfl ÏËÚÓÁ‡. ùÚÓÈ ˆÂÎË ÒÎÛ-
Ê‡Ú:

• é·ÓÒÓ·ÎÂÌËÂ Ë ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÂ ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ
ÒÂÒÚËÌÒÍËı ˆÂÌÚÓÒÓÏ ‰Ó ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÚÓ˜ÂÍ,
ÎÓÍ‡ÎËÁÛ˛˘ËıÒfl Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË fl‰‡ Ë ÓÔÂ‰Â-
Îfl˛˘Ëı ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËÂ ÔÓÎ˛ÒÓ‚ ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë ÒÓÓÚ-
‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËÂ, ‚ ÍÓÚÓÓÏ ·Û‰ÛÚ ‡ÒıÓ-
‰ËÚ¸Òfl ÒÂÒÚËÌÒÍËÂ Ì‡·Ó˚ ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ.

• êÂÓ„‡ÌËÁ‡ˆËfl ÒÂÚË ËÌÚÂÙ‡ÁÌ˚ı ÏËÍÓÚÛ-
·Ó˜ÂÍ ‚ ÔÓÎflÌ˚Â ÌËÚË ‚ÂÂÚÂÌ‡, ËÒıÓ‰fl˘ËÂ ÓÚ
ˆÂÌÚÓÒÓÏ˚.

• êÂÓ„‡ÌËÁ‡ˆËfl ‰ËÙÙÛÁÌÓ„Ó ËÌÚÂÙ‡ÁÌÓ„Ó
ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ‚ Û‰Ó·ÌÛ˛ ‰Îfl Ú‡ÌÒÔÓÚËÓ‚ÍË
ÒÚÛÍÚÛÛ – ÍÓÌ‰ÂÌÒËÓ‚‡ÌÌÛ˛ ıÓÏÓÒÓÏÛ.

• é·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ Ì‡ ˆÂÌÚÓÏÂÂ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÈ
ÒÚÛÍÚÛ˚ – ÍËÌÂÚÓıÓ‡, ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó Á‡ ËÌÚÂ-
„‡ˆË˛ ıÓÏÓÒÓÏ˚ ‚ ‚ÂÂÚÂÌÓ Ë ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸-
Ì˚Â ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÂ ‰‚ËÊÂÌËfl ıÓÏÓÒÓÏ˚.

• èÓÎÌÓÂ Ó·ÓÒÓ·ÎÂÌËÂ ÒÂÒÚËÌÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰ Ë
‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ‰Ó˜ÂÌËı ıÓÏÓÒÓÏ ‰Ó ÔÓÎ˛ÒÓ‚ ‚
‡Ì‡Ù‡ÁÂ Ä Ò ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ËÏ ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂÏ ÔÓÎ˛-
ÒÓ‚ (‚˚Úfl„Ë‚‡ÌËÂÏ ‚ÂÂÚÂÌ‡) ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ Å.

åËÚÓÁ Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl Ò ÚÓ„Ó, ˜ÚÓ ‡ÍÚË‚Ì‡fl ÙÓÏ‡

 

MPF

 

 ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ·ÂÎÍË, ‚ÍÎ˛˜‡fl
·ÂÎÍË ̂ ÂÌÚÓÒÓÏ, ıÓÏÓÒÓÏ, fl‰ÂÌ˚ı Î‡ÏËÌ [2, 3].
ùÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË ıÓÏ‡ÚËÌ‡, Ó·ÓÒÓ·-
ÎÂÌË˛ Ë ‡ÒıÓÊ‰ÂÌË˛ ‰‚Ûı ˆÂÌÚÓÒÓÏ, ‡ÒÔ‡‰Û
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ãÖÅÖÑÖÇÄ 

 

Ë ‰

 

.

 

fl‰ÂÌÓÈ Ó·ÓÎÓ˜ÍË Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ‚ÂÂÚÂÌ‡ ‰Â-
ÎÂÌËfl. 

 

êÄëïéÜÑÖçàÖ ñÖçíêéëéå

 

ñÂÌÚÓÒÓÏ‡ ÍÎÂÚÓÍ ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ Ô‡-
˚ ˆÂÌÚËÓÎÂÈ, ÓÍÛÊÂÌÌ˚ı ÔÂËˆÂÌÚË˜ÂÒÍËÏ
Ï‡ÚÂË‡ÎÓÏ (èñå), ÍÓÚÓ˚È ÒÓ‰ÂÊËÚ ·ÂÎÓÍ ÔÂ-
ËˆÂÌÚËÌ Ë 

 

γ

 

-ÚÛ·ÛÎËÌÓ‚˚È ÍÓÎ¸ˆÂ‚ÓÈ ÍÓÏÔÎÂÍÒ
(

 

γ

 

-

 

TuRC

 

), ÒÓÒÚÓfl˘ËÈ ËÁ 

 

γ

 

-ÚÛ·ÛÎËÌ‡ Ë ‡ÒÒÓˆËËÓ-
‚‡ÌÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚. èñå ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚ Ó„‡ÌËÁ‡ˆË˛
Ë ÓÒÚ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ [4, 5]. èÓÎÓÊÂÌËÂ ˆÂÌÚÓ-
ÒÓÏ˚ ‚ ËÌÚÂÙ‡ÁÂ ÌÂÒÎÛ˜‡ÈÌÓ [6].

Ç Ì‡˜‡ÎÂ ÔÓÙ‡Á˚ ‰‚Â ˆÂÌÚÓÒÓÏ˚, Ì‡ıÓ‰Ë‚-
¯ËÂÒfl ‰Ó ˝ÚÓ„Ó ‚ ÚÂÒÌÓÏ ÍÓÌÚ‡ÍÚÂ, Ó·ÓÒÓ·Îfl˛ÚÒfl
Ó‰Ì‡ ÓÚ ‰Û„ÓÈ Ë ‡ÒıÓ‰flÚÒfl ‚ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌ˚Â
ÒÚÓÓÌ˚. Ñ‚‡ ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú ‡ÒıÓÊ-
‰ÂÌËÂ ˆÂÌÚÓÒÓÏ: ÒÚ‡ÚÓ‚˚È – ÔÓ‰‡˛˘ËÈ ÒË„Ì‡Î
Í Ì‡˜‡ÎÛ ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËfl, Ë ÏÓÚÓÌ˚È – ‰‚Ë„‡˛˘ËÈ
ˆÂÌÚÓÒÓÏ˚. Ç ÍÎÂÚÍ‡ı ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ Ó‰ÌËÏ ËÁ ˝ÎÂ-
ÏÂÌÚÓ‚ ÒÚ‡ÚÓ‚Ó„Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÍËÌÂÁËÌ-
ÔÓ‰Ó·Ì˚È ÏÓÚÓÌ˚È ·ÂÎÓÍ 

 

HsEg

 

5 ËÁ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡

 

bimC

 

 [7]. ÇÓ ‚ÂÏfl ‡ÌÌÂÈ ÔÓÙ‡Á˚ ˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ
ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚÒfl ÔÓ 

 

Thr

 

-927 ÍËÌ‡ÁÓÈ 

 

Cdk

 

1. îÓÒ-
ÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ‡fl ÙÓÏ‡ ·ÂÎÍ‡ ‡ÒÒÓˆËËÛÂÚ Ò ˆÂÌ-
ÚÓÒÓÏÓÈ, ˜ÚÓ ÒÎÛÊËÚ ÒË„Ì‡ÎÓÏ Í ‡ÒıÓÊ‰ÂÌË˛
ˆÂÌÚÓÒÓÏ Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ·ËÔÓÎflÌÓ„Ó ‚ÂÂÚÂ-
Ì‡. áÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÂ ÔÓ‰Ó·ËÂ ıËÏË˜ÂÒÍÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚
Ë ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÂ ÒıÓ‰ÒÚ‚Ó ÏÂÊ‰Û ÏÓÚÓÌ˚ÏË
·ÂÎÍ‡ÏË ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ 

 

bimC

 

 (

 

bimC

 

Aspergillus

 

 

 

nidulans

 

,

 

 cut7 

 

Schizosaccharomyces

 

 

 

pombe

 

,

 

KLP

 

61

 

F

 

 

 

Drosophila

 

 

 

melanogaster

 

) ‰‡ÂÚ ÓÒÌÓ‚‡ÌËÂ
ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸, ˜ÚÓ ‚ÒÂ ˝ÚË ·ÂÎÍË fl‚Îfl˛ÚÒfl ˝ÎÂ-
ÏÂÌÚ‡ÏË ÒÚ‡ÚÓ‚Ó„Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡. åÛÚ‡ˆËË ‚ „ÂÌ‡ı

 

bimC

 

 [8] Ë 

 

cut7

 

 [9], ‡ÁÛ¯ÂÌËÂ ·ÂÎÍ‡ 

 

KLP

 

61

 

F

 

 [10]
ÔË‚Ó‰flÚ Í ÌÂ‡ÒıÓÊ‰ÂÌË˛ ˆÂÌÚÓÒÓÏ Ë ÙÓÏË-
Ó‚‡ÌË˛ ÏÓÌÓÔÓÎflÌÓ„Ó ‚ÂÂÚÂÌ‡. ä ÌÂ‡ÒıÓÊ-
‰ÂÌË˛ ˆÂÌÚÓÒÓÏ ËÎË ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ ÒÎ‡·ÓÏÛ Ëı ‡Ò-
ıÓÊ‰ÂÌË˛ Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ÏÓÌÓÔÓÎflÌÓ„Ó ‚Â-
ÂÚÂÌ‡ ÔË‚Ó‰flÚ Ú‡ÍÊÂ ÏÛÚ‡ˆËË „ÂÌÓ‚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡

 

aurora

 

 

 

A

 

, ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ˚ ‚ ‰ÛÔÎË-
Í‡ˆË˛ Ë Ó·ÓÒÓ·ÎÂÌËÂ ˆÂÌÚÓÒÓÏ [11].

Ç ÓÒÌÓ‚Â ÏÓÚÓÌÓ„Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ ÎÂÊ‡Ú ÚflÌÛ˘ËÂ
ÒËÎ˚, „ÂÌÂËÛÂÏ˚Â ‚‰ÓÎ¸ ‡ÒÚ‡Î¸Ì˚ı ÏËÍÓÚÛ-
·Ó˜ÂÍ Ë ÔÓÔÓˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Â Ëı ‰ÎËÌÂ [12]. èË
Ó·˚˜Ì˚ı (ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚ı) ‰ÂÎÂÌËflı, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ
ÍÓÚÓ˚ı Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl ÍÎÂÚÍË Ó‰ËÌ‡ÍÓ‚Ó„Ó ‡ÁÏÂ-
‡, ˆÂÌÚÓÒÓÏ˚ ‡ÒıÓ‰flÚÒfl ‰Ó ÚÓ˜ÂÍ, ‡ÒÔÓÎÓ-
ÊÂÌÌ˚ı Ó·˚˜ÌÓ Ì‡ ÍÓÌˆ‡ı ‰Ë‡ÏÂÚ‡ fl‰‡ [13, 14],
Ë ÙËÍÒËÛ˛Ú ÓËÂÌÚ‡ˆË˛ ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë ÔÎÓÒÍÓÒÚ¸
ˆËÚÓÍËÌÂÁ‡. 

ì ÔÓ˜ÍÛ˛˘ËıÒfl ‰ÓÊÊÂÈ, ‡ Ú‡ÍÊÂ Û ÏÌÓ„ÓÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ ‚ ıÓ‰Â ÚÍ‡ÌÂ‚Ó„Ó ÏÓÙÓ„ÂÌÂ-
Á‡ ËÏÂ˛Ú ÏÂÒÚÓ ‡ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚Â ‰ÂÎÂÌËfl (ÌÂ‡‚-
Ì˚È ˆËÚÓÍËÌÂÁ), ÔË ÍÓÚÓ˚ı ‰Ó˜ÂÌËÂ ÍÎÂÚÍË
ÔÓÎÛ˜‡˛Ú Ë‰ÂÌÚË˜Ì˚Â Ì‡·Ó˚ ıÓÏÓÒÓÏ, ÌÓ ‡Á-
Ì˚Â Ó·˙ÂÏ˚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ˚. ÑÂÚ‡ÎË Â„ÛÎËÓ‚‡ÌËfl
‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓ„Ó ‰ÂÎÂÌËfl ÏÓ„ÛÚ ‡ÁÎË˜‡Ú¸Òfl Û

‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ Ë ‰‡ÊÂ ‚ ‡ÁÌ˚ı ‰ÂÎÂÌËflı Û
Ó‰ÌÓ„Ó Ë ÚÓ„Ó ÊÂ Ó„‡ÌËÁÏ‡, ÌÓ ‚Ó ‚ÒÂı ÒÎÛ˜‡flı
‡ÒËÏÏÂÚËfl ‰ÂÚÂÏËÌËÛÂÚÒfl ÌÂÒÎÛ˜‡ÈÌÓÈ ÎÓÍ‡-
ÎËÁ‡ˆËÂÈ ‚ ÍÎÂÚÍÂ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ ËÎË Ó„‡-
ÌÂÎÎ. ê‡ÁÎË˜‡˛Ú ‰‚‡ ÔÛÚË ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË: ÏËÚÓÚË-
˜ÂÒÍËÈ Ë ‰ÓÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÈ. Ç ÍÎÂÚÍ‡ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı
ÔË ‡Á‚ËÚËË ˝Ï·ËÓÌ‡ ‡ÒËÏÏÂÚËfl ‰ÂÎÂÌËfl ‰Â-
ÚÂÏËÌËÛÂÚÒfl ‚Ó ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡ [15–20]. èË ̋ ÚÓÏ
‰ÂÎÂÌËÂ Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl ÔÓ‰Ó·ÌÓ ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÏÛ Ò
‡ÒıÓÊ‰ÂÌËfl ˆÂÌÚÓÒÓÏ ‰Ó ÍÓÌˆÓ‚ ‰Ë‡ÏÂÚ‡ fl‰‡
Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ‚ÂÂÚÂÌ‡ ‚ ̂ ÂÌÚÂ ÍÎÂÚÍË. á‡ÚÂÏ
‚Ó ‚ÂÏfl ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ ËÎË ‡Ì‡Ù‡Á˚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Â-
ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËfl ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ Ë ÏÂÌfl˛ÚÒfl ÎÓ-
Í‡ÎËÁ‡ˆËfl Ë ÓËÂÌÚ‡ˆËfl ‚ÂÂÚÂÌ‡ [19]. äÎÂÚÍ‡
ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ÔÓÁËˆË˛ ‚ÂÂÚÂÌ‡, ÔÂ‰ÔÓÎÓÊË-
ÚÂÎ¸ÌÓ, ˜ÂÂÁ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ‡ÒÚ‡Î¸Ì˚ı ÏËÍÓ-
ÚÛ·Ó˜ÂÍ, ÏÓÚÓÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ ‰ËÌÂËÌ‡ Ë ÍÓÚËÍ‡Î¸-
ÌÓ„Ó ÒÎÓfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ Ó·ÓÎÓ˜ÍË, ˜ÚÓ fl‚ÎflÂÚÒfl ˜‡Ò-
Ú¸˛ ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó 

 

checkpoint

 

 [19]. Ç
ÒÎÛ˜‡Â ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓÁËˆËË ‚ÂÂÚÂÌ‡ ÏËÚÓÁ Á‡-
‰ÂÊË‚‡ÂÚÒfl ‚ Ì‡˜‡ÎÂ ‡Ì‡Ù‡Á˚ [19]. 

ì ÔÓ˜ÍÛ˛˘ËıÒfl ‰ÓÊÊÂÈ ÔÎÓÒÍÓÒÚ¸ ˆËÚÓÍË-
ÌÂÁ‡ ‰ÂÚÂÏËÌËÛÂÚÒfl ‰Ó ÏËÚÓÁ‡ ÒÂÎÂÍˆËÂÈ Û˜‡ÒÚ-
Í‡ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÔÓ˜ÍË. ÇÓ ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡ ÔÓÎfl-
Ì˚Â ÚÂÎ‡ (‡Ì‡ÎÓ„Ë ˆÂÌÚÓÒÓÏ ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ)
‡ÒıÓ‰flÚÒfl Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ̃ ÚÓ Ó‰ÌÓ ËÁ ÌËı ÓÍ‡Á˚-
‚‡ÂÚÒfl Û ‚ıÓ‰‡ ‚ ÔÓ˜ÍÛ. èÓÁ‰ÌÂÂ, ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ, ÓÌÓ
‚ÏÂÒÚÂ Ò Ó‰ÌËÏ ËÁ ‰Ó˜ÂÌËı fl‰Â ÏË„ËÛÂÚ ‚ ÔÓ˜-
ÍÛ [21, 22]. ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚÒfl ˆËÚÓ-
ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÏ ‰ËÌÂËÌÓÏ Ë ÍËÌÂÁËÌÓÏ 

 

Kin

 

3

 

p

 

 [23].
èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ˆÂÌÚËÓÎË ÂÔÎËˆËÛ˛ÚÒfl ÍÓÌÒÂ‚‡-
ÚË‚Ì˚Ï ÏÂı‡ÌËÁÏÓÏ, Ó‰ÌÓ ËÁ ÔÓÎflÌ˚ı ÚÂÎ (‚
ÍÎÂÚÍ‡ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ó‰Ì‡ ËÁ ˆÂÌÚÓÒÓÏ) ÒÓ‰ÂÊËÚ
Ï‡ÚÂËÌÒÍÛ˛ ˆÂÌÚËÓÎ¸, ‡ ‰Û„ÓÂ – ‰Ó˜ÂÌ˛˛. å‡-
ÚÂËÌÒÍ‡fl Ë ‰Ó˜ÂÌËÂ ˆÂÌÚËÓÎË ‡ÁÎË˜‡˛ÚÒfl ·ËÓ-
ıËÏË˜ÂÒÍË, ÒÚÛÍÚÛÌÓ Ë ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ [24–26].
ì ÔÓ˜ÍÛ˛˘ËıÒfl ‰ÓÊÊÂÈ Ï‡ÚÂËÌÒÍ‡fl ˆÂÌÚË-
ÓÎ¸ ÓÚıÓ‰ËÚ ‚ÒÂ„‰‡ ‚ ÔÓ˜ÍÛ [27]. èË ‡ÒËÏÏÂÚË˜-
Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËflı Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ Ï‡-
ÚÂËÌÒÍÓÈ Ë ‰Ó˜ÂÌÂÈ ˆÂÌÚËÓÎÂÈ Ú‡ÍÊÂ ÌÂÒÎÛ-
˜‡ÈÌÓ [26].

åÂı‡ÌËÁÏ˚, Â„ÛÎËÛ˛˘ËÂ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆË˛ Ë
ÓËÂÌÚ‡ˆË˛ ‚ÂÂÚÂÌ‡, ÚÂÒÌÓ ÒÓÔflÊÂÌ˚ ÏÂÊ‰Û
ÒÓ·ÓÈ, ÌÓ ˝ÚÓ ‡ÁÌ˚Â ÔÓˆÂÒÒ˚. ç‡ÔËÏÂ, Û 

 

Cae-
norhadbitis

 

 

 

elegans

 

 

 

Á‡ ÔÓÎÓÊÂÌËÂ ‚ÂÂÚÂÌ‡ ‚ ÍÎÂÚ-
ÍÂ ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌ ·ÂÎÓÍ 

 

G

 

α

 

, ‡ Á‡ ÓËÂÌÚ‡ˆË˛ ‚ÂÂÚÂ-
Ì‡ – ·ÂÎÓÍ 

 

G

 

βγ

 

 [28]. ì 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 ‚ ÓËÂÌÚ‡-
ˆË˛ ‚ÂÂÚÂÌ‡ ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ˚ ÔÓ‰ÛÍÚ˚ „ÂÌÓ‚ 

 

frizzled

 

,

 

Basooka

 

, 

 

disheveled

 

 (ÒÏ. [29]).

çÂ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓÂ ËÎË ËÁ·˚ÚÓ˜ÌÓÂ ˜ËÒÎÓ ˆÂÌÚÓ-
ÒÓÏ ËÎË ‡ÌÓÏ‡ÎËË Ëı ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËfl ÔË‚Ó‰flÚ Í
‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ„Â„‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ. ç‡ ÔËÏÂÂ
ÏÛÚ‡ˆËË „ÂÌÓ‚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ 

 

aurora

 

 

 

A

 

 Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚
ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÌÂ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ˆÂÌÚÓÒÓÏ ËÎË ÒÎ‡-
·ÓÂ ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ÔËÏÂÌÓ Ì‡ 0.5 ÏÍÏ ÔË‚Ó‰ËÚ Í
ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ÏÓÌÓÔÓÎflÌÓ„Ó ‚ÂÂÚÂÌ‡ [30].
ÄÌÓÏ‡Î¸ÌÓ ‚˚ÒÓÍÓÂ ˜ËÒÎÓ ˆÂÌÚÓÒÓÏ Ò Ó·‡ÁÓ‚‡-
ÌËÂÏ ÏÌÓ„ÓÔÓÎflÌÓ„Ó ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ‚
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3

 

‡ÍÓ‚˚ı [31] Ë 

 

p

 

53-ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚ı [32] ÍÎÂÚÍ‡ı. èË
ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËË ·ÂÎÍ‡ 

 

p

 

53 ÍÎÂÚÍË Ò ÎË¯ÌËÏË ˆÂÌÚÓ-
ÒÓÏ‡ÏË ÔÓıÓ‰flÚ 

 

S

 

-Ù‡ÁÛ Ë ‚ÒÚÛÔ‡˛Ú ‚ ‡·Â‡ÌÚ-
Ì˚È ÏËÚÓÁ Ò ÏÌÓ„ÓÔÓÎflÌ˚Ï ‚ÂÂÚÂÌÓÏ. Ç Â-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl ‡ÌÂÛÔÎÓË‰Ì˚Â ÍÎÂÚÍË. 

 

åàäêéíêìÅéóäà

 

Ç ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ËË Ò ‚˚ÔÓÎÌflÂÏÓÈ ÙÛÌÍˆËÂÈ ‡Á-
ÎË˜‡˛Ú ÚË ÚËÔ‡ ËÒıÓ‰fl˘Ëı ËÁ ˆÂÌÚÓÒÓÏ ÏËÍÓ-
ÚÛ·Ó˜ÂÍ: ÏÂÊÔÓÎflÌ˚Â, ÍËÌÂÚÓıÓÌ˚Â Ë ‡ÒÚ-
‡Î¸Ì˚Â (ËÒ. 1). åÂÊÔÓÎflÌ˚Â ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË
ÚflÌÛÚÒfl ÓÚ ÔÓÎ˛Ò‡ ‰Ó ˝Í‚‡ÚÓ‡ Ë ˜ÂÂÁ ÔÓÔÂÂ˜ÌÓ
Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÂ ÏÓÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛ˛Ú
ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ Ë Ò ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ÏË, ËÒıÓ‰fl˘ËÏË
ËÁ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌÓ„Ó ÔÓÎ˛Ò‡. éÌË ÙÓÏËÛ˛Ú
‚ÂÂÚÂÌÓ Ë ÔÓ‰‰ÂÊË‚‡˛Ú Â„Ó ˆÂÎÓÒÚÌÓÒÚ¸ Ì‡
ÔÓÚflÊÂÌËË ‚ÒÂ„Ó ÏËÚÓÁ‡. äËÌÂÚÓıÓÌ˚Â ÏËÍÓ-
ÚÛ·Ó˜ÍË (ä-ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË) Ò‚flÁ˚‚‡˛Ú ˆÂÌÚÓ-
ÏÂ˚ ÒÂÒÚËÌÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰ Ò ÔÓÎ˛Ò‡ÏË ‚ÂÂÚÂÌ‡
Ë ‰‚ËÊÛÚ ıÓÏÓÒÓÏ˚ ‚Ó ‚ÂÏfl ÔÓÏÂÚ‡Ù‡Á˚ Ë

‡Ì‡Ù‡Á˚. ÄÒÚ‡Î¸Ì˚Â ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚-
Îfl˛Ú ‰‚ËÊÂÌËfl ˆÂÌÚÓÒÓÏ.

Ç ËÌÚÂÙ‡ÁÂ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË Ó·‡ÁÛ˛Ú ÒÂÚ¸ ‚Ó
‚ÌÂfl‰ÂÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ÍÎÂÚÍË. èÂÂ‰ Ì‡˜‡ÎÓÏ ÏË-
ÚÓÁ‡ ÒÂÚ¸ ‡ÁÛ¯‡ÂÚÒfl, ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ‚˚ÒÚ‡Ë-
‚‡˛ÚÒfl ÓÍÓÎÓ ˆÂÌÚÓÒÓÏ˚, ÔÓÎËÏÂËÁÛ˛ÚÒfl Ë
ÙÓÏËÛ˛Ú ‚ÂÂÚÂÌÓ. 

ÇÒÂ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ÒÓÒÚÓflÚ ËÁ ÌËÚÂÈ, Ó·‡ÁÓ-
‚‡ÌÌ˚ı ‰ËÏÂ‡ÏË 

 

α

 

- Ë 

 

β

 

-ÚÛ·ÛÎËÌ‡, Ë ‡ÒÒÓˆËËÓ-
‚‡ÌÌ˚ı Ò ÌËÏË ÒÚÛÍÚÛÌ˚ı Ë ÏÓÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚
(

 

MAPs

 

). èÓÎËÏÂËÁÓ‚‡ÌÌ˚È ÚÛ·ÛÎËÌ ‚ ÒÚÛÍÚÛÂ
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚ ‰ËÌ‡ÏË˜ÂÒÍÓÏ ‡‚ÌÓ‚Â-
ÒËË Ò ÔÛÎÓÏ Ò‚Ó·Ó‰ÌÓ„Ó ÚÛ·ÛÎËÌ‡ ‚ ÍÎÂÚÍÂ [33, 34].
ÇÓ ‚ÂÏfl ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ Ë ‡Ì‡Ù‡Á˚ ÏÓÎÂÍÛÎ˚ ÚÛ·ÛÎË-
Ì‡ ‚ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ı ÌÂÔÂ˚‚ÌÓ ‰‚ËÊÛÚÒfl Í‡Í
ÔÓ ÍÓÌ‚ÂÈÂÛ Ì‡‚ÒÚÂ˜Û ÔÓÎ˛Ò‡Ï, Ó·‡ÁÛfl ÏËÍÓ-
ÚÛ·Ó˜ÍÓ‚˚È ÔÓÚÓÍ (

 

microtubule

 

 

 

flux

 

, 

 

poleward
flux

 

) [3]. ëÛ·˙Â‰ËÌËˆ˚ ÚÛ·ÛÎËÌ‡ ‡ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚,
‚ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ ˜Â„Ó ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË – ÔÓÎflÌ˚Â
ÒÚÛÍÚÛ˚, ËÏÂ˛˘ËÂ ÏËÌÛÒ-ÍÓÌˆ˚, Ó·‡˘ÂÌÌ˚Â
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êËÒ. 1.

 

 ëıÂÏ‡ ÒÚÓÂÌËfl ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‚ÂÂÚÂÌ‡ ÊË‚ÓÚÌÓÈ ÍÎÂÚÍË. ñËÙ˚ ‚ ÍÛÊÍ‡ı: 1 – ÔÓÏÂÚ‡Ù‡Á‡, 2 – ÏÂÚ‡Ù‡Á‡,
3 – ‡Ì‡Ù‡Á‡.
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ãÖÅÖÑÖÇÄ 

 

Ë ‰

 

.

 

Í ÔÓÎ˛ÒÛ, Ë ÔÎ˛Ò-ÍÓÌˆ˚, ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÂ Ò
ıÓÏÓÒÓÏ‡ÏË ÎË·Ó ÔÂÂÍ˚‚‡˛˘ËÂÒfl ‚ ˆÂÌÚÂ
‚ÂÂÚÂÌ‡ Ò ÔÎ˛Ò-ÍÓÌˆ‡ÏË ÓÔÔÓÁËÚÌ˚ı ÏËÍÓÚÛ-
·Ó˜ÂÍ.

åËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ÏÓ„ÛÚ ‰‚Ë„‡Ú¸ Ó·˙ÂÍÚ ˜ÂÂÁ
ÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆË˛/‰ÂÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆË˛ [34] ÎË·Ó Ò ÔÓ-
ÏÓ˘¸˛ ÏÓÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚. èË ÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆËË
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ ıÓÏÓÒÓÏ˚ “‚˚Ú‡ÎÍË‚‡˛ÚÒfl” ËÁ
ÔÓÎ˛ÒÓ‚ Í ˝Í‚‡ÚÓÛ – ˝ÚÓÚ ÙÂÌÓÏÂÌ ËÁ‚ÂÒÚÂÌ Í‡Í
ÔÓÎflÌ‡fl ÒËÎ‡ (

 

polar

 

 

 

ejection

 

) ËÎË ÔÓÎflÌ˚È ‚ÂÚÂ
(

 

polar

 

 

 

wind

 

, ÔÓ‰Ó·ÌÂÂ 

 

c

 

Ï. ÌËÊÂ). ÇÓ ‚ÂÏfl ‡Ì‡Ù‡-
Á˚ ıÓÏÓÒÓÏ˚ ‰‚ËÊÛÚÒfl Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï Ò ÔÓÏÓ˘¸˛
‰ÂÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆËË ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ ÔË ÔÓÚÂÂ ÏÓ-
ÎÂÍÛÎ ÚÛ·ÛÎËÌ‡ ‚ ÍËÌÂÚÓıÓÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË [35].

ç‡ ‚˚ıÓ‰Â ËÁ ÏËÚÓÁ‡ (‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ/ÚÂÎÓÙ‡ÁÂ)
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÒÚÛÍÚÛÌ‡fl Ë ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì‡fl ÂÓ-
„‡ÌËÁ‡ˆËfl ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ, ‚‡ÊÌ‡fl ‰Îfl ˆËÚÓÍËÌÂÁ‡.
ä-ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ‡ÒÔ‡‰‡˛ÚÒfl ÔÓ ÏÂÂ ‡ÒıÓÊ-
‰ÂÌËfl ıÓÏÓÒÓÏ Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï, Ë Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ‚ ˝ÚÓ
ÊÂ ‚ÂÏfl ÔÓfl‚Îfl˛ÚÒfl ‰‚‡ ÚËÔ‡ ÒÚ‡·ËÎ¸Ì˚ı ÏËÍ-
ÓÚÛ·Ó˜ÂÍ. é‰ÌË ËÁ ÌËı ‚ ÒÂ‰ÌÂÈ ÁÓÌÂ ‡Ì‡Ù‡Á-
ÌÓ„Ó ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ó·‡ÁÛ˛Ú ÔÛ˜ÍË, Ô‡‡ÎÎÂÎ¸Ì˚Â
ÔÓ‰ÓÎ¸ÌÓÈ ÓÒË ‚ÂÂÚÂÌ‡ [36]. ÇÓÁÏÓÊÌÓ, Ëı ÔÓ-
fl‚ÎÂÌËÂÏ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl Ì‡˜‡ÎÓ ˆËÚÓÍËÌÂÁ‡ [37].
ëÚ‡·ËÎ¸Ì˚Â ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ‰Û„Ó„Ó ÚËÔ‡ ËÒıÓ-
‰flÚ ËÁ ˆÂÌÚÓÒÓÏ ‚ÒÂ„‰‡ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÒÚÓÓÌÛ ıÓÏÓ-
ÒÓÏ Ë, ÏËÌÛfl Ëı, Ò‚flÁ˚‚‡˛ÚÒfl ÍÓÌˆ‡ÏË Ò ÍÓÚË-
Í‡Î¸Ì˚Ï ÒÎÓÂÏ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ Ó·ÓÎÓ˜ÍË ‚ ÒÂ‰ÌÂÈ ÁÓ-
ÌÂ ‚ÂÂÚÂÌ‡. èÂ‰ÔÓÎ‡„‡˛Ú, ˜ÚÓ ÓÌË Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl
ËÁ ‰ËÌ‡ÏË˜Ì˚ı ‡ÒÚ‡Î¸Ì˚ı ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ ‚ ÍÓÌ-
ˆÂ ‡Ì‡Ù‡Á˚, ÒÚËÏÛÎËÛ˛Ú ÒÊ‡ÚËÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ Ó·Ó-
ÎÓ˜ÍË Ë Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Û˛Ú ÙÓÏËÓ-
‚‡ÌË˛ ·ÓÓÁ‰˚ ‰ÂÎÂÌËfl Ë Ó·ÓÒÓ·ÎÂÌË˛ ‰Ó˜ÂÌËı
ÍÎÂÚÓÍ [37]. 

ÄÒÚ‡Î¸Ì˚Â ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË, ËÒıÓ‰fl˘ËÂ ËÁ
ˆÂÌÚÓÒÓÏ ‚ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌÛ˛ ÓÚ ıÓÏÓÒÓÏ ÒÚÓ-
ÓÌÛ, ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ‰ËÌ‡ÏË˜Ì˚ÏË Ì‡ ÔÓÚflÊÂÌËË ‚ÒÂ-
„Ó ÏËÚÓÁ‡ [37]. èÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÓÌË ÔÓ‰‡‚Îfl˛Ú ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌÓÂ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÂÂÚflÊÍË ‚Ó
‚ÌÂ˝Í‚‡ÚÓË‡Î¸Ì˚ı (ÔÓÎflÌ˚ı) ‡ÈÓÌ‡ı ‚ÂÂÚÂ-
Ì‡ [37].
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äÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËfl ıÓÏÓÒÓÏ fl‚ÎflÂÚÒfl Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÓÚÎË-
˜ËÚÂÎ¸Ì˚ı ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚÂÈ ÏËÚÓÁ‡, ÔÓ‰ÏÂ˜ÂÌÌ˚ı
Â˘Â ‚ ‡ÌÌËı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ. ÑÂÎÂ-
ÌËÂ fl‰‡, ÒÓÔÓ‚ÓÊ‰‡˛˘ÂÂÒfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ‚ fl‰Â
ÌËÚÂ‚Ë‰Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ, îÎÂÏÏËÌ„ Ì‡Á‚‡Î ÏËÚÓÁÓÏ
(ÓÚ „Â˜ÂÒÍÓ„Ó ÒÎÓ‚‡ “ÌËÚ¸”). çËÚÂ‚Ë‰Ì˚Â ÒÚÛÍ-
ÚÛ˚ ÔÓÁ‰ÌÂÂ ·˚ÎË Ì‡Á‚‡Ì˚ ıÓÏÓÒÓÏ‡ÏË [38].

ìÔ‡ÍÓ‚Í‡ ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ÏÂÌflÂÚÒfl ÔÓ ıÓ‰Û ÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Ë ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì‡ Í ‡ÁÎË˜Ì˚Ï ‚ÓÁ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËflÏ Ë ÏÛÚ‡ˆËflÏ. ëÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ËÂ‡-
ıË˜ÂÒÍËı ÛÓ‚ÌÂÈ ÒÔË‡ÎËÁ‡ˆËË ıÓÏ‡ÚËÌ‡, Ì‡Ë-
·ÓÎÂÂ ‚˚ÒÓÍËÂ ÛÓ‚ÌË ÒÔË‡ÎËÁ‡ˆËË Â‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl
‚Ó ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡. èÎÓÚÌÓÒÚ¸ ÛÔ‡ÍÓ‚ÍË ÏÂÚ‡Ù‡Á-
ÌÓÈ ıÓÏÓÒÓÏ˚ (ÓÚÌÓ¯ÂÌËÂ ‰ÎËÌ˚ ÏÓÎÂÍÛÎ˚

Ñçä Í ‰ÎËÌÂ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌÓÈ ıÓÏÓÒÓÏ˚) ‚‡¸ËÛÂÚ
ÒÂ‰Ë ‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ Ë ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ ~140 Û 

 

Sac-
charomyces

 

 

 

cerevisiae

 

, ~3000 Û 

 

Xenopus

 

 

 

laevis

 

, ~6300
Û 

 

D

 

. 

 

m

 

Â

 

lanogaster

 

, ~10000 ‚ ÒÓÏ‡ÚË˜ÂÒÍËı ÍÎÂÚÍ‡ı
˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡. Ç ËÌÚÂÙ‡ÁÂ ÊÂ ÔÎÓÚÌÓÒÚ¸ ÛÔ‡ÍÓ‚ÍË
ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ÔËÏÂÌÓ Ó‰ËÌ‡ÍÓ‚‡ Û ‡ÁÌ˚ı Ó„‡-
ÌËÁÏÓ‚ Ë ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ ~80–100 (ÒÏ. [39]). àÌ˚ÏË
ÒÎÓ‚‡ÏË, Û ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ ıÓÏÓÒÓÏ˚ ÍÓÏÔ‡Í-
ÚËÁÛ˛ÚÒfl ‚Ó ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡ Ì‡ÏÌÓ„Ó ÒËÎ¸ÌÂÂ, ˜ÂÏ Û
‰ÓÊÊÂÈ.

àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÔÓÒÎÂ‰ÌËı ÎÂÚ ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ÍÓ-
„ÂÁËÌ Ë ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚ ÔÓÒÚÂÔÎËÍ‡ÚË‚-
ÌÓÏ ÒˆÂÔÎÂÌËË ÒÂÒÚËÌÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰ Ë Ëı ÍÓÏ-
Ô‡ÍÚËÁ‡ˆËË, ÓÔÂ‰ÂÎfl˛Ú ‡ÁÏÂ Ë ÙÓÏÛ ÏËÚÓÚË-
˜ÂÒÍËı ıÓÏÓÒÓÏ. äÓ„ÂÁËÌ Ò¯Ë‚‡ÂÚ ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ
‰‚Â ÒÂÒÚËÌÒÍËÂ ÏÓÎÂÍÛÎ˚ Ñçä, ˝ÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í
ÛÏÂÌ¸¯ÂÌË˛ ‰ÎËÌ˚ ıÓÏ‡ÚËÌÓ‚˚ı ÌËÚÂÈ. äÓÌ-
‰ÂÌÒËÌ ÛÍÎ‡‰˚‚‡ÂÚ ÒÂÒÚËÌÒÍËÂ ıÓÏ‡ÚË‰˚ ‚ ÔÂÚ-
ÎË ÔÛÚÂÏ ‚‚Â‰ÂÌËfl ÒÛÔÂÒÔË‡ÎÂÈ, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ
˜Â„Ó ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËÂ ‰ÎËÌ˚ ıÓÏ‡ÚËÌÓ-
‚˚ı ÙË·ËÎÎ. éÚÌÓÒËÚÂÎ¸Ì‡fl ÓÎ¸ ÍÓ„ÂÁËÌ‡ Ë
ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌ‡ ‚ ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡ˆËË ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ÏÂÌflÂÚÒfl
ÔË ÔÂÂıÓ‰Â ËÁ ËÌÚÂÙ‡Á˚ ‚ ÏËÚÓÁ Ë ‚‡¸ËÛÂÚ Û
‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚. Ç ÔÓÒÚÂÔÎËÍ‡ÚË‚ÌÓÈ ËÌÚÂ-
Ù‡ÁÂ, ‡ Û 

 

S

 

. 

 

cerevisiae

 

 (ÌÓ ÌÂ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı) Ë ‚ ÏË-
ÚÓÁÂ ‰ÎËÌ‡ ÌËÚÂÈ ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl „Î‡‚-
Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ ÍÓ„ÂÁËÌ‡. èË ÔÂÂıÓ-
‰Â ‚ ÏËÚÓÁ ‚ÓÁ‡ÒÚ‡ÂÚ ÓÎ¸ ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌ‡, ÓÒÓ·ÂÌÌÓ
˝ÚÓ ı‡‡ÍÚÂÌÓ ‰Îfl ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ. 

Ç Ì‡˜‡ÎÂ ÏËÚÓÁ‡ ÍÓ„ÂÁËÌ ‚˚ıÓ‰ËÚ ËÁ ıÓÏ‡ÚË-
Ì‡. èÓ ÏÂÂ Â„Ó ‰ËÒÒÓˆË‡ˆËË ÛÏÂÌ¸¯‡ÂÚÒfl ˜ËÒÎÓ
Ò¯Ë‚ÓÍ ÏÂÊ‰Û ÒÂÒÚËÌÒÍËÏË ıÓÏ‡ÚË‰‡ÏË, ˝ÚÓ
ÔË‚Ó‰ËÚ Í Û‚ÂÎË˜ÂÌË˛ ‡ÁÏÂ‡ ÔÂÚÂÎ¸ Ë ÒÓÓÚ-
‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ Í ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏÛ ÛÏÂÌ¸¯ÂÌË˛ ‰ÎËÌ˚
ÔÓÒÚÂÔÂÌÌÓ ‚ËÁÛ‡ÎËÁÛ˛˘ËıÒfl ıÓÏÓÒÓÏ [39, 40].
ç‡ ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘Ëı ÒÚ‡‰Ëflı ÏËÚÓÁ‡ ÓÒÌÓ‚Ì‡fl ÓÎ¸ ‚
ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ Û ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ
ÔËÌ‡‰ÎÂÊËÚ ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌÛ.

13
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-ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌ Îfl„Û¯ÍË ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ‰‚Ûı ÒÚÛÍ-
ÚÛÌ˚ı ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ – ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚ı Ò ıÓÏÓ-
ÒÓÏ‡ÏË ·ÂÎÍÓ‚ 
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-

 

C

 

 (ÒËÌÓÌËÏ 

 

SMC
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-

 

E

 

(ÒËÌÓÌËÏ 

 

SMC

 

2) Ë ÚÂı Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ –
·ÂÎÍÓ‚ 

 

XCAP

 

-

 

G

 

, 

 

XCAP

 

-D2/Eg7 Ë XCAP-H (Û ‰Ó-
ÁÓÙËÎ˚ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚Â ·ÂÎÍË Ó·ÓÁÌ‡˜‡˛ÚÒfl Í‡Í
DmSMC4 (ÒËÌÓÌËÏ gluon), DmSMC2, CG17054,
CG1911, Barren). XCAPH Ë XCAP-D2 fl‚Îfl˛ÚÒfl
ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡ÏË ‰Îfl ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓÈ ÍËÌ‡Á˚ ëdk1 [41].
HCAP-D2 (˜ÂÎÓ‚Â˜ÂÒÍËÈ „ÓÏÓÎÓ„ ·ÂÎÍ‡ XCAP-D2)
Ò‚flÁ‡Ì Ò ‚ÌÛÚÂÌÌÂÈ ÓÒ¸˛ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓÈ ıÓÏÓÒÓ-
Ï˚ [30]. ÇÌÂ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ÌË Ó‰Ì‡ ËÁ ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ ÌÂ
ËÌ‰ÛˆËÛÂÚ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆË˛ ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ·ÂÒÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚ı ̋ ÍÒÚ‡ÍÚ‡ı [31]. çÓ Í‡Í ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ ‚ ÏÌÓ„Ó˜ËÒ-
ÎÂÌÌ˚ı „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı, ‚˚ÔÓÎÌÂÌ-
Ì˚ı Ì‡ ‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏ‡ı, ‚ÍÎ˛˜‡fl S. cerevisiae
[32, 42–44], S. pombe [45, 46]. C. elegans [47], D. mel-
anogaster [48, 49], Í‡Ê‰‡fl ËÁ ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ ÒÛ˘ÂÒÚ-
‚ÂÌÌ‡ ‰Îfl ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË Ë ‚˚ÊË‚‡ÌËfl. åÛÚ‡ˆËË ‚
„ÂÌ‡ı, ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı ·ÂÎÍË ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌÓ‚Ó„Ó ÍÓÏ-
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ÔÎÂÍÒ‡, Ì‡Û¯‡˛Ú ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆË˛ Ë ÒÂ„Â„‡ˆË˛
ıÓÏÓÒÓÏ, ·ÎÓÍËÛ˛Ú ÍÎÂÚÍË ‚ ÏËÚÓÁÂ. 

Ç ÔÓˆÂÒÒÂ ÛÔ‡ÍÓ‚ÍË ıÓÏÓÒÓÏ ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌ ÎÓ-
Í‡ÎËÁÛÂÚÒfl ‚ ‡ÈÓÌ‡ı, „‰Â „ËÒÚÓÌ H3 ÙÓÒÙÓËÎË-
Ó‚‡Ì [50]. é‰Ì‡ ËÁ „ËÔÓÚÂÁ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚ, ̃ ÚÓ ÙÓ-
ÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ N-ÚÂÏËÌ‡Î¸Ì˚„Ó Û˜‡ÒÚÍ‡ „ËÒ-
ÚÓÌ‡ H3 ÒÎÛÊËÚ ÒË„Ì‡ÎÓÏ ‰Îfl Ì‡˜‡Î‡ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË
[51]. èÓ ÏÂÂ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl „ËÒÚÓÌ‡ ç3
Ñçä ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl ·ÓÎÂÂ ‰ÓÒÚÛÔÌÓÈ ‰Îfl Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl
Ò ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌÓÏ 13S [52], Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ ÍÓÚÓÓ„Ó Ò
ıÓÏÓÒÓÏ‡ÏË ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ Û‚ÂÎË˜Ë‚‡ÂÚÒfl ‚Ó ‚Â-
Ïfl ÏËÚÓÁ‡. îÓÒÙÓËÎËÛÂÚÒfl „ËÒÚÓÌ H3 ÍËÌ‡ÁÓÈ
Aurora B (Û S.cerevisiae ˝ÚÓ ÍËÌ‡Á‡ Ip11, Û C. elegans –
AIR-2); ÏÛÚ‡ˆËË ‚ „ÂÌÂ, ÍÓ‰ËÛ˛˘ÂÏ ˝ÚÛ ÍËÌ‡ÁÛ,
‚˚Á˚‚‡˛Ú ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌ˚Â Ì‡Û¯ÂÌËfl ÏËÚÓÁ‡
[53, 54]. ì Emericella nidulans „ËÒÚÓÌ H3 ÙÓÒÙÓË-
ÎËÛÂÚÒfl ‰Û„ÓÈ ÍËÌ‡ÁÓÈ – NIMA [55]. 

äÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËfl ıÓÏÓÒÓÏ Ë ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ
„ËÒÚÓÌ‡ H3 Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl Ò ˆÂÌÚÓÏÂÌ˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ
Ë ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌflÂÚÒfl Í ÚÂÎÓÏÂÌ˚Ï [50]. ê‡ÌÂÂ Ì‡-
ÏË ·˚ÎÓ ‚˚ÒÍ‡Á‡ÌÓ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÂ, ˜ÚÓ ÁÓÌ‡ ÒÓ-
Ï‡ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÒÔ‡Ë‚‡ÌËfl „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚ı ıÓÏÓ-
ÒÓÏ Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl ÚÓÊÂ ‚ Ó·Î‡ÒÚË ÔËˆÂÌÚÓÏÂÌÓ-
„Ó „ÂÚÂÓıÓÏ‡ÚËÌ‡ Ë ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌflÂÚÒfl ‰‡ÎÂÂ ÔÓ
Ì‡Ô‡‚ÎÂÌË˛ Í ÚÂÎÓÏÂÂ [56]. Ç ˆÂÎÓÏ ÒÍÎ‡‰˚‚‡-
ÂÚÒfl Í‡ÚËÌ‡ ÌÂÍÓÚÓÓ„Ó Ó‰ÌÓÌ‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓ„Ó ÓÚ
ˆÂÌÚÓÏÂ˚ Í ÚÂÎÓÏÂÂ ÔÓˆÂÒÒ‡, ‚ ÍÓÚÓÓÏ Û˜‡-
ÒÚ‚Û˛Ú ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌ Ë ÍÓ„ÂÁËÌ Ë ÔÓËÒıÓ‰flÚ Ó‰ÌÓ-
‚ÂÏÂÌÌÓ Ë ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡ˆËfl, Ë ÒÓÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÂ ÒÔ‡-
Ë‚‡ÌËÂ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚ı ıÓÏÓÒÓÏ.

äÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡ˆËfl ıÓÏ‡ÚËÌ‡ – ÏÌÓ„ÓÒÚÛÔÂÌ˜‡-
Ú˚È ÔÓˆÂÒÒ, ‚ ÍÓÚÓÓÏ ÔÓÏËÏÓ ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌ‡ Á‡-
‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡ÌÓ ·ÓÎ¸¯ÓÂ ˜ËÒÎÓ ·ÂÎÍÓ‚. àı ÓÚÌÓÒË-
ÚÂÎ¸Ì‡fl ÓÎ¸ ÏÂÌflÂÚÒfl Ì‡ ‡ÁÌ˚ı ÒÚ‡‰Ëflı ÏËÚÓÚË-
˜ÂÒÍÓÈ ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡ˆËË, ‚‡¸ËÛÂÚ Û ‡ÁÌ˚ı
Ó„‡ÌËÁÏÓ‚. í‡Í, ÛÒÔÂ¯Ì‡fl ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËfl ıÓÏÓ-
ÒÓÏ ÌÂ‚ÓÁÏÓÊÌ‡ ·ÂÁ Û˜‡ÒÚËfl ÚÓÔÓËÁÓÏÂ‡Á˚ II.
é‰Ì‡ ËÁ ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌÓ‚Ó„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ –
ÔÓ‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ barren – ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ Ò ÚÓÔÓËÁÓ-
ÏÂ‡ÁÓÈ II in vivo Ë in vitro, ÏÛÚ‡ˆËfl ‚ ̋ ÚÓÏ „ÂÌÂ Ì‡-
Û¯‡ÂÚ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆË˛ Ë ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÒÎËÔ‡ÌËflÏ
ıÓÏÓÒÓÏ [49]. Ç ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı Ì‡ ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı ÎË-
ÌËflı topII Ë cut3 („ÂÌ cell untimely torn, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÈ
·ÂÎÓÍ SMC4) S. pombe ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ Ëı ÔÓ‰ÛÍÚ˚
ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË ıÓÏ‡ÚËÌ‡.
äÓÌ‰ÂÌÒËÌ-ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌ‡fl ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡ˆËfl ıÓ-
ÏÓÒÓÏ ‚ ÔÓÙ‡ÁÂ ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ‰ÂÍ‡ÚÂÌËÛ˛˘Û˛
ÙÛÌÍˆË˛ ÚÓÔÓËÁÓÏÂ‡Á˚ II [52, 57]. Ç Ò‚Ó˛ Ó˜Â-
Â‰¸, ÚÓÔÓËÁÓÏÂ‡Á‡ II Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËË
ÔÂÚÂÎ¸ ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ÔË ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÈ ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡-
ˆËË ıÓÏÓÛ˛Ú ‚ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË ıÓÏ‡ÚËÌ‡. äÓÌ‰ÂÌ-
ÒËÌ-ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌ‡fl ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡ˆËfl ıÓÏÓÒÓÏ ‚
ÔÓÙ‡ÁÂ ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ‰ÂÍ‡ÚÂÌËÛ˛˘Û˛ ÙÛÌÍˆË˛
ÚÓÔÓËÁÓÏÂ‡Á˚ II [52, 57]. Ç Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸, ÚÓÔÓ-
ËÁÓÏÂ‡Á‡ II Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËË ÔÂÚÂÎ¸ ıÓ-
Ï‡ÚËÌ‡ ÔË ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÈ ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁ‡ˆËË ıÓÏÓ-
ÒÓÏ. àÌ‡ÍÚË‚‡ˆËfl topII Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÏÛÚ‡ˆËË ‚ ÒÓ-
ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ÂÏ „ÂÌÂ ÔÓ‰‡‚ÎflÂÚ Ë ‰ÂÍ‡ÚÂÌ‡ˆË˛, Ë

ÍÓÌ‰ˆÂÌ‡ˆË˛ Ë ÔË‚Ó‰ËÚ Í ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÏÛ ‡ÒıÓÊ-
‰ÂÌË˛ ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ. [58]. ùÎÂÍÚÓÌÌÓ-ÏËÍ-
ÓÒÍÓÔË˜ÂÒÍÓÂ ËÁÛ˜ÂÌËÂ ‰ÂÎÂÌËfl ÎËÏÙÓˆËÚÓ‚ ÔÓ‰-
Ú‚Â‰ËÎÓ, ˜ÚÓ Ë ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËfl
ıÓÏ‡ÚË‰ ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÛÂÚ Ëı ‡Á˙Â‰ËÌÂÌË˛ [59]. 

ÉÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÏË ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflÏË [60] ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ,
˜ÚÓ ÍËÌ‡Á‡ Aurora B ÙÛÌÍˆËÓÌËÛÂÚ ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò
‚ÌÛÚËˆÂÌÚÓÏÂÌ˚Ï ·ÂÎÍÓÏ INCENP, ÍÓÚÓ˚È, ‚
Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸, ÒÓ‰ÂÊËÚ ·ÂÎÓÍ survivin/BIR-1
[53, 61]. åÛÚ‡ˆËË ‚ „ÂÌ‡ı, ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı ˝ÚË ÚË
·ÂÎÍ‡, ‚˚Á˚‚‡˛Ú ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â Ì‡Û¯ÂÌËfl
ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË Ë ÒÂ„Â„‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ. 

Ç ÒÂËË „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚÓ‚ ÔÓÒÎÂ-
ÊË‚‡ÂÚÒfl Ò‚flÁ¸ ÏÂÊ‰Û ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËÂÈ ıÓÏÓÒÓÏ Ë
ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂÏ Û·ËÍ‚ËÚËÌËÛ˛˘ÂÈ ÒËÒÚÂ-
Ï˚, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂÏ ÔÓÒÚÚ‡ÌÒ-
ÎflˆËÓÌÌÓ„Ó ÏÓ‰ËÙËÍ‡ÚÓ‡ – Û·ËÍ‚ËÚËÌ-ÔÓ‰Ó·ÌÓ-
„Ó ·ÂÎÍ‡ SUMO (smal ubiquitin-related modifier), ÍÓ-
ÚÓ˚È ÏÓÊÂÚ ÔËÍÂÔÎflÚ¸Òfl Í ‰Û„ËÏ ·ÂÎÍ‡Ï Ë
ÏÓ‰ÛÎËÓ‚‡Ú¸ Ëı ÙÛÌÍˆË˛. åÛÚ‡ˆËË ‚ „ÂÌ‡ı, ÍÓ-
‰ËÛ˛˘Ëı Ú‡ÍËÂ ·ÂÎÍË, ‚˚Á˚‚‡˛Ú ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÛ˛
ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆË˛ ıÓÏÓÒÓÏ. ùÚÓ ÏÛÚ‡ˆËË:

– ‚ ÎÓÍÛÒÂ Su(var)2-10 D. melanogaster [62], ÍÓ-
‰ËÛ˛˘ÂÏ ·ÂÎÓÍ, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È ·ÂÎÍÛ Siz1 S. cere-
visiae, ÍÓÚÓ˚È ‚ ÛÒÎÓ‚Ëflı in vitro ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ‡Ò-
ÒÓˆË‡ˆËË SUMO Ò ÒÂÔÚËÌÓÏ [63];

– ‚ „ÂÌÂ Smt4 S. cerevisiae, ÔÓ‰ÛÍÚ ÍÓÚÓÓ„Ó –
ÔÓÚÂ‡Á‡ – ‡Ò˘ÂÔÎflÂÚ SUMO [64];

– ‚ ÎÓÍÛÒÂ cul-2 C. elegans, ÔÓ‰ÛÍÚ ÍÓÚÓÓ„Ó
fl‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓÏ Û·ËÍ‚ËÚËÌ-ÎË„‡Á˚ [65].

àÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂ FISH Ë GFP ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ‡Ò-
¯ËËÎÓ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚË ËÌÚÂÔÂÚ‡ˆËË „ÂÌÂÚË˜ÂÒ-
ÍËı Ì‡·Î˛‰ÂÌËÈ, ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ ÔÓÍ‡Á‡Ú¸, ˜ÚÓ ıÓÏÓ-
ÒÓÏ˚ ‰ÓÊÊÂÈ ‰ÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÂÚÂÔÂ‚‡˛Ú ÍÓÌ-
‰ÂÌÒ‡ˆË˛ ‚Ó ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡ Ë ˜ÚÓ ‚ ˝ÚÓÏ ÔÓˆÂÒÒÂ
Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ÍÓ„ÂÁËÌ Ë ÍÓÌ‰ÂÌÒËÌ [66, 67].

ì ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ‚˚ÒÓÍÓ-
ÍÓÏÔ‡ÍÚËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËı ÛÓ‚ÌÂÈ ıÓÏÓ-
ÒÓÏÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÔÓˆÂÒÒ‡ÏË, Á‡-
‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡ÌÌ˚ÏË ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÏËÚÓÁÂ, ÌÓ Ú‡ÍÊÂ ‚
ËÌÚÂÙ‡ÁÂ. èËÏÂÓÏ ÏÓÊÂÚ ÒÎÛÊËÚ¸ Á‡‚ËÒË-
ÏÓÒÚ¸ ÒÚÛÍÚÛ˚ ÔÂÊ‰Â‚ÂÏÂÌÌÓ ÍÓÌ‰ÂÌÒËÓ-
‚‡ÌÌÓ„Ó ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ÓÚ ÚÓ„Ó, ÍÓ„‰‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÎ‡
ÔÂÊ‰Â‚ÂÏÂÌÌ‡fl ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËfl – ‰Ó, ‚Ó ‚ÂÏfl ËÎË
ÔÓÒÎÂ ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä [68]. ÇÎËflÌËÂ ÂÔÎËÍ‡ˆËË
Ñçä Ì‡ ÏÓÙÓÎÓ„Ë˛ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËı ıÓÏÓÒÓÏ
ÔÓÒÎÂÊË‚‡ÂÚÒfl ̃ ÂÂÁ ÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÌÛ˛ ÒÚÛÍ-
ÚÛÛ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌ˚ı ıÓÏÓÒÓÏ Û ÎËÌËÈ ‰ÓÁÓÙËÎ˚,
ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı ÔÓ „ÂÌÛ orc [69, 70]. òÂÒÚËÒÛ·˙Â‰ËÌË˜-
Ì˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ ORC ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl Ì‡˜‡Î‡ ÂÔÎË-
Í‡ˆËË Ñçä.äàçÖíéïéê: ëíêìäíìêÄ à
îìçäñàü

ëÚÛÍÚÛÌÓ-ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì‡fl Ó„‡ÌËÁ‡ˆËfl ÍËÌÂ-
ÚÓıÓ‡ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ Á‡‰‡˜ÂÈ ÏËÚÓÁ‡ –
ÚÓ˜ÌÓÈ ÒÂ„Â„‡ˆËÂÈ ıÓÏÓÒÓÏ. ë Â¯ÂÌËÂÏ ˝ÚÓÈ
Á‡‰‡˜Ë Ò‚flÁ‡Ì˚ ÒÎÂ‰Û˛˘ËÂ ÙÛÌÍˆËË ÍËÌÂÚÓıÓ-
Ó‚: 1) ÔËÒÓÂ‰ËÌÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ Í ÏËÍÓÚÛ·Ó˜-
Í‡Ï ‚ÂÂÚÂÌ‡; 2) Ú‡ÌÒÔÓÚËÓ‚Í‡ ıÓÏÓÒÓÏ Í ÔÓ-
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Î˛Ò‡Ï ‚ÂÂÚÂÌ‡; 3) Á‡‰ÂÊÍ‡ ÔÓıÓÊ‰ÂÌËfl ÍÎÂ-
ÚÓÍ ÔÓ ˆËÍÎÛ ÔË Ì‡ÎË˜ËË ÌÂÔËÍÂÔÎÂÌÌÓ„Ó Í
‚ÂÂÚÂÌÛ ÍËÌÂÚÓıÓ‡. åÓÎÂÍÛÎflÌ˚ÏË ÓÒÌÓ‚‡ÏË
˝ÚËı ÙÛÌÍˆËÈ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÓÒÌÓ‚Ì˚Â ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚
ÍËÌÂÚÓıÓ‡: 1) ÏÓÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË – ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË-
˜ÂÒÍËÈ ‰ËÌÂËÌ Ë CENP-E, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛˘ËÂ ÔË-
ÍÂÔÎÂÌËÂ Ë ‰‚ËÊÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ; Ë 2) ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â
·ÂÎÍË Mps1, Bub1, BubR1, Bub3, Mad1, Mad2, fl‚Îfl-
˛˘ËÂÒfl ˝ÎÂÏÂÌÚ‡ÏË ÍÓÌÚÓÎ¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ check-
point. 

äËÌÂÚÓıÓ Í‡Í ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍ‡fl ÒÚÛÍÚÛ‡ ÙÓ-
ÏËÛÂÚÒfl Ì‡ ̂ ÂÌÚÓÏÂÂ ‚Ó ‚ÂÏfl Ë ÚÓÎ¸ÍÓ Ì‡ ‚Â-
Ïfl ÏËÚÓÁ‡. äÓÏÔÎÂÍÒ ÍËÌÂÚÓıÓ–ˆÂÌÚÓÏÂ‡ fl‚-
ÎflÂÚÒfl ÛÌËÍ‡Î¸ÌÓÈ, ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ Ë ÒÚÛÍÚÛÌÓ
‚˚ÒÓÍÓÒÔÂˆË‡ÎËÁËÓ‚‡ÌÌÓÈ ˜‡ÒÚ¸˛ ıÓÏÓÒÓÏ˚,
ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓÈ Á‡ Ô‡‚ËÎ¸ÌÛ˛ ÒÂ„Â„‡ˆË˛ ıÓÏÓ-
ÒÓÏ. ÇıÓ‰fl˘ËÈ ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ̂ ÂÌÚÓÏÂÌ˚È
ıÓÏ‡ÚËÌ ÓÚÎË˜‡ÂÚÒfl ÓÚ ÓÒÚ‡Î¸ÌÓ„Ó ıÓÏ‡ÚËÌ‡
ÚÂÏ, ˜ÚÓ Ñçä ˆÂÌÚÓÏÂÌÓ„Ó ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ÛÔ‡ÍÓ-
‚‡Ì‡ ‚ ÌÛÍÎÂÓÒÓÏ-ÔÓ‰Ó·Ì˚Â ˜‡ÒÚËˆ˚, ‚ ÍÓÚÓ˚ı
„ËÒÚÓÌ H3 Á‡ÏÂ˘ÂÌ „ËÒÚÓÌ-ÔÓ‰Ó·Ì˚Ï ˆÂÌÚÓÏÂ-
Ì˚Ï ·ÂÎÍÓÏ CENP-A. Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ „ËÒÚÓÌ‡ H3 ·Â-
ÎÓÍ CENP-A ‚ ÒËÎÛ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚÂÈ
ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ÌÂ ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚÒfl Ë
ÌÂ ‡ˆÂÚËÎËÛÂÚÒfl. ä‡Í ÛÍ‡Á‡ÌÓ ‚˚¯Â, ÙÓÒÙÓË-
ÎËÓ‚‡ÌËÂ „ËÒÚÓÌ‡ H3 ËÌËˆËËÛÂÚ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÛ˛
ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆË˛ ıÓÏ‡ÚËÌ‡. ë˜ËÚ‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ Á‡ÏÂÌ‡ ‚
ÌÛÍÎÂÓÒÓÏ‡ı „ËÒÚÓÌ‡ H3 Ì‡ ÌÂÙÓÒÙÓËÎËÛÂÏ˚È
·ÂÎÓÍ CENP-A ‚˚‚Ó‰ËÚ ˆÂÌÚÓÏÂÌ˚È ıÓÏ‡ÚËÌ

ËÁ ˆËÍÎ‡ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËfl/‰ÂÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËfl Ë ÚÂÏ Ò‡-
Ï˚Ï ËÁÓÎËÛÂÚ ÙÓÏËÛ˛˘ËÈÒfl ‚ ÔÓÙ‡ÁÂ ÔÓ-
ÍËÌÂÚÓıÓ ÓÚ ÚÂı „ÎÛ·ÓÍËı ËÁÏÂÌÂÌËÈ, ÍÓÚÓ˚Â
ÔÓËÒıÓ‰flÚ ‚ ˝ÚÓÚ ÔÂËÓ‰ ‚ ÒÚÛÍÚÛÂ ÓÍÛÊ‡˛-
˘Â„Ó ıÓÏ‡ÚËÌ‡ [71]. ìÓ‚ÂÌ¸ ‡ˆÂÚËÎËÓ‚‡ÌÌ˚ı
„ËÒÚÓÌÓ‚ Ú‡ÍÊÂ Ë„‡ÂÚ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÒÚÛÍÚÛÌÓ-
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ˆÂÌÚÓÏÂ˚, ÔÓ‰‡‚-
ÎÂÌËÂ ‰Â‡ˆÂÚËÎËÓ‚‡ÌËfl „ËÒÚÓÌÓ‚ ÔË‚Ó‰ËÚ Í Ì‡-
Û¯ÂÌË˛ ÒÚÛÍÚÛ˚ Ë ÙÛÌÍˆËË ˆÂÌÚÓÏÂ˚ [72].

ëÚÛÍÚÛÌ‡fl Ó„‡ÌËÁ‡ˆËfl ÍËÌÂÚÓıÓ‡ ‚‡¸Ë-
ÛÂÚ Û ‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚, ÌÓ Â„Ó ÓÒÌÓ‚Ì˚Â ÙÛÌÍ-
ˆËË Ë ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚
[73]. èÓ ‰‡ÌÌ˚Ï ̋ ÎÂÍÚÓÌÌÓÈ [74] Ë ÙÎÛÓÂÒˆÂÌÚ-
ÌÓÈ ÏËÍÓÒÍÓÔËË [75], ÍËÌÂÚÓıÓ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ ÚÂıÒÎÓÈÌÛ˛ ‰ËÒÍÓÔÓ‰Ó·ÌÛ˛
ÒÚÛÍÚÛÛ, ÒÓÒÚÓfl˘Û˛ ËÁ ·ÂÎÍÓ‚ Ë Ñçä (ËÒ. 2).

ÇÌÛÚÂÌÌËÈ ÒÎÓÈ ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ıÓÏ‡ÚËÌ‡, ·ÂÎ-
ÍÓ‚ CENPs-A, -B, -C, -G Ë, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÒÓ‰ÂÊËÚ
ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÈ, ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚È Ò ˆÂÌÚÓÏÂÓÈ
ÍËÌÂÁËÌ-ÔÓ‰Ó·Ì˚È ·ÂÎÓÍ MCAK [76–79]. èÂÚÎË
ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ‚˚ıÓ‰flÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚ¸ ÍËÌÂÚÓıÓ‡,
Ò‚flÁ˚‚‡fl ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ ‚ÌÛÚÂÌÌËÈ Ë ‚ÌÂ¯ÌËÈ
ÒÎÓË. ë ‚ÌÂ¯ÌËÏ ÒÎÓÂÏ ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡Ì˚ ÏÓÚÓÌ˚È
·ÂÎÓÍ CENP-E [80], ÏËÚÓÁËÌ CENP-F [81], ‚ÓÁÏÓÊ-
ÌÓ ̂ ËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ ‰ËÌÂËÌ Ë Ò‚flÁ‡ÌÌ˚È Ò ÌËÏ
‰ËÌ‡ÍÚËÌÓ‚˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ [82]. ÇÓ ‚ÌÂ¯ÌÂÏ ÒÎÓÂ
ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì˚ Ú‡ÍÊÂ ·ÂÎÍË ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌÓ„Ó ÍÓÌ-
ÚÓÎ¸ÌÓ„Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡: ·ÂÎÓÍ ZW10 (Zeste-White 10)
[83, 84], Mad2 [85] Ë Bub1 [86], Â„ÛÎËÛ˛˘ËÂ ̂ ÂÌ-

1

2

3

4

5

1

1

1 1

2

2 2

22

3

3 3

3 3

1

4

4

5

5

CENP-A
CENP-B
CENP-C
CENP-D
MCAK

CENP-E
CENP-F
íÛ·ÛÎËÌ
îË·ÓÁÌ‡fl ÍÓÓÌ‡

ñËÚÓÔÎ‡ÁÏË˜ÂÒÍËÈ ‰ËÌÒËÌ/‰ËÌ‡ÍÚËÌ/ZW10/ROD

55
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ÚÓÏÂÌÛ˛ ÙÛÌÍˆË˛ ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ˆËÍÎÂ. ç‡ ‡Á-
Ì˚ı ÛÓ‚Ìflı ‚ÌÂ¯ÌÂ„Ó ÒÎÓfl Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ ÏËÍÓ-
ÚÛ·Ó˜ÍË Ë ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚Â Ò ÌËÏË ·ÂÎÍË MAPs
[73]. ëÚÛÍÚÛÌÓ ‚ÌÂ¯ÌËÈ ÒÎÓÈ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ-
·ÓÈ ÙË·ËÎÎflÌÛ˛ ÒÂÚ¸, ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â ÔÂÚÎË ÍÓÚÓ-
ÓÈ ‚ÓÁ‚˚¯‡˛ÚÒfl Ì‡‰ ‚ÌÂ¯ÌËÏ ÒÎÓÂÏ, Ó·‡ÁÛfl
ÍÓÓÌÛ (ËÒ. 2). 

àÁ‚ÂÒÚÌÓ ‚ÓÒÂÏ¸ ̂ ÂÌÚÓÏÂÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚. ÅÂÎÍË
„ÛÔÔ˚ A–D, Ë ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ G–H, fl‚Îfl˛ÚÒfl
ÒÚÛÍÚÛÌ˚ÏË ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ‡ÏË ıÓÏ‡ÚËÌ‡, ÏÓÚÓ-
Ì˚È ·ÂÎÓÍ ëENP-E Ë ·ÂÎoÍ CENP-F ‚‡ÊÌ˚ ‰Îfl ÒÂ-
„Â„‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ; ÏÛÚ‡ˆËË ‚ „ÂÌ‡ı, ÍÓ‰ËÛ˛-
˘Ëı ˝ÚË ·ÂÎÍË, ÔË‚Ó‰flÚ Í ÔÓÚÂÂ ıÓÏÓÒÓÏ Ë
‡ÌÂÛÔÎÓË‰ËË [87]. CENP-A Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÙÓÏËÓ-
‚‡ÌËË ˆÂÌÚÓÏÂ˚. CENP-B ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ ÏÂÊ‰Û
ÌÛÍÎÂÓÒÓÏ‡ÏË Ë, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÚÓÊÂ ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ ‚
ÒÚÛÍÚÛÌÛ˛ Ó„‡ÌËÁ‡ˆË˛ ˆÂÌÚÓÏÂ˚: ‚ÏÂÒÚÂ Ò
CENP-A ÓÌ Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚ ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ ÒÂÒÚËÌÒÍËÂ
ıÓÏ‡ÚË‰˚ ‚ ˆÂÌÚÓÏÂÌÓÏ ‡ÈÓÌÂ. CENP-C ÌÂ-
Ó·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl Ò·ÓÍË ÙÛÌÍˆËÓÌËÛ˛˘Â„Ó ÍËÌÂÚÓ-
ıÓ‡. CENP-D – ÒÎ‡·ÓËÁÛ˜ÂÌÌ˚È ·ÂÎÓÍ; ÔÂ‰ÔÓ-
Î‡„‡˛Ú, ˜ÚÓ ÓÌ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÛÂÚ ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓÏÛ Â„Û-
ÎflÚÓÛ ıÓÏÓÒÓÏÌÓÈ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆËË – ·ÂÎÍÛ RCCI,
ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘‡˛˘ÂÏÛ ÔÂÊ‰Â‚ÂÏÂÌÌÓÂ ‚ÒÚÛÔÎÂ-
ÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏËÚÓÁ [73]. CENP-E – ÍËÌÂÁËÌ-ÔÓ‰Ó·-
Ì˚È ÏÓÚÓÌ˚È ·ÂÎÓÍ, ÔËÒÛÚÒÚ‚Û˛˘ËÈ ‚ ÍËÌÂÚÓ-
ıÓÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÔÓÙ‡ÁÂ Ë ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ. Ç ‡Ì‡Ù‡ÁÂ ÓÌ
‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡Ì Ò ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ÏË ‚ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÏ
‚ÂÂÚÂÌÂ. CENP-E ÒÓ‰ÂÊËÚ ‰‚‡ ‰ÓÏÂÌ‡ Ò‚flÁ˚‚‡-
ÌËfl Ò ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ÏË, ÔÓ˝ÚÓÏÛ ÏÓÊÂÚ ÔÓÔÂÂ˜-
ÌÓ Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ. ùÚ‡
Â„Ó ÙÛÌÍˆËfl ÔÓ‰‡‚ÎflÂÚÒfl ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂÏ
[88]. åËÚÓÁËÌ CENP-F ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì ‚Ó ‚ÌÂ¯ÌÂÏ
ÒÎÓÂ, ÙÛÌÍˆËfl Â„Ó ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÌÂflÒÌÓÈ, ‚‡ÊÂÌ ‰Îfl
·ËÔÓÎflÌÓÈ ÓËÂÌÚ‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ [81]. ÇÌÛÚÂÌ-
ÌËÈ ÒÎÓÈ ÍËÌÂÚÓıÓ‡ ÒÓ‰ÂÊËÚ ÌÂ‰‡‚ÌÓ Ó·Ì‡Û-
ÊÂÌÌ˚È ÍÓÌÒÚËÚÛÚË‚Ì˚È ˆÂÌÚÓÏÂÌ˚È ·ÂÎÓÍ
CENP-G, ÙÛÌÍˆËfl ÍÓÚÓÓ„Ó ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÌÂflÒÌÓÈ
[78]. èÓÍ‡Á‡ÌÓ Ú‡ÍÊÂ, ̃ ÚÓ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı Ï˚¯Ë ‚ Ó„‡-
ÌËÁ‡ˆËË ÍËÌÂÚÓıÓ‡ Ì‡ ÔÓÚflÊÂÌËË ‚ÒÂ„Ó ÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ·ÂÎÓÍ CENP-H [89]. èÓ-‚Ë‰Ë-
ÏÓÏÛ, ËÌÚÂ„‡Î¸Ì˚Ï ̋ ÎÂÏÂÌÚÓÏ ÙÛÌÍˆËÓÌËÛ˛˘Â-
„Ó ÍËÌÂÚÓıÓ‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ ÍÓ„ÂÁËÌÓ‚Ó„Ó
ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ·ÂÎÓÍ SMC1. Ç ‰ËˆÂÌÚË˜ÂÒÍÓÈ ıÓ-
ÏÓÒÓÏÂ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ ÚÓÎ¸ÍÓ
Ì‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÈ ˆÂÌÚÓÏÂÂ [90].

ÉÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÏË ÏÂÚÓ‰‡ÏË ÍËÌÂÚÓıÓ Ì‡Ë·Ó-
ÎÂÂ ÔÓÎÌÓ ËÁÛ˜ÂÌ Û ÔÓ˜ÍÛ˛˘ËıÒfl ‰ÓÊÊÂÈ. Ç
ˆÂÌÚÓÏÂÌÓÈ Ñçä S. cerevisiae ‡ÁÎË˜‡˛Ú ÚË
‰ÓÏÂÌ‡ [91]. 

1. ÑÓÏÂÌ CDEI – ÌÂÒÓ‚Â¯ÂÌÌ˚È Ô‡ÎËÌ‰ÓÏ,
ÒÓÒÚÓfl˘ËÈ ÔËÏÂÌÓ ËÁ ‚ÓÒ¸ÏË Ô‡ ÓÒÌÓ‚‡ÌËÈ.
íÂ·ÛÂÚÒfl ‰Îfl ˆÂÌÚÓÏÂÌÓÈ ÙÛÌÍˆËË ÎË¯¸ Ì‡
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÏ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÏ ÙÓÌÂ. ç‡ÔËÏÂ,
Û‰‡ÎÂÌËÂ ÔflÚË ÎÂ‚˚ı ÌÛÍÎÂÓÚË‰Ó‚ ̋ ÚÓ„Ó ̋ ÎÂÏÂÌÚ‡
ÌÂ ‚ÎËflÂÚ Ì‡ ̂ ÂÌÚÓÏÂÌÛ˛ ÙÛÌÍˆË˛ ‚ÚÓÓÈ ıÓ-
ÏÓÒÓÏ˚, ÌÓ „ÂÌÓÏ ‚ ˆÂÎÓÏ Â‡„ËÛÂÚ Ì‡ ÏÛÚ‡ˆË˛

Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂÏ ˜‡ÒÚÓÚ˚ ıÓÏÓÒÓÏÌ˚ı ÔÓÚÂ¸ ‚ 10–
30 ‡Á.

2. ÑÓÏÂÌ CDEII ÒÓÒÚÓËÚ ÔËÏÂÌÓ ËÁ 78-86 Ô‡
ÓÒÌÓ‚‡ÌËÈ (90% ÔËıÓ‰flÚÒfl Ì‡ Äí-Ô‡˚), Ë„‡ÂÚ
‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ̂ ÂÌÚÓÏÂÌÓÈ ÙÛÌÍˆËË. ì‰‡ÎÂÌËÂ
Äí-·Ó„‡ÚÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ ËÌ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ
ˆÂÌÚÓÏÂÛ, ÌÓ ÚÓ˜ÍÓ‚˚Â ÏÛÚ‡ˆËË ‚ ÌÂÈ ÌÂ ‚ÎËfl-
˛Ú Ì‡ ÙÛÌÍˆË˛ ˆÂÌÚÓÏÂ˚. 

3. ç‡Ë·ÓÎÂÂ ‚‡ÊÌ˚Ï ÔÓ Ò‚ÓÂÏÛ ‚ÎËflÌË˛ Ì‡ ÏË-
ÚÓÁ fl‚ÎflÂÚÒfl ‰ÓÏÂÌ CDEIII – Ô‡ÎËÌ‰ÓÏ ËÁ ~25 Ô‡
ÓÒÌÓ‚‡ÌËÈ. íÓ˜ÍÓ‚˚Â ÏÛÚ‡ˆËË ‚ ˝ÚÓÏ ‡ÈÓÌÂ
ËÌ‡ÍÚË‚ËÛ˛Ú ˆÂÌÚÓÏÂÛ. ë ˝ÚÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸˛ Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ ËÁ ˜ÂÚ˚Âı
·ÂÎÍÓ‚: CBF3A, CBF3B, CBF3C, CBF3D. ì ÏÛÚ‡Ì-
ÚÓ‚ ÔÓ CBF3A Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÂ ‡Ò-
ıÓÊ‰ÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï ‚ÂÂÚÂÌ‡. åÛÚ‡ÌÚ-
Ì‡fl ËÁÓÙÓÏ‡ ·ÂÎÍ‡ CBF3B (zinc finger) ÔË‚Ó‰ËÚ
Í Á‡‰ÂÊÍÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÔÂÂıÓ‰Â G2/M. [92]. åÛÚ‡-
ˆËË ‚ CBF3C ÚÓÊÂ Á‡‰ÂÊË‚‡˛Ú ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ˆËÍÎ
‚ ÔÂÂıÓ‰Â G2/M [93]. CBF3D ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ÒÓ-
ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÛÂÚ ·ÂÎÍÛ Skp1p, ÍÓÚÓ˚È ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ ‚ ÍË-
ÌÂÚÓıÓÌÛ˛ ÙÛÌÍˆË˛ Ë Û·ËÍ‚ËÚËÌ-ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡Ì-
Ì˚È ÔÓÚÂÓÎËÁ [94]. 

ç‡ ‰‚ÛıÓÏ‡ÚË‰ÌÓÈ ıÓÏÓÒÓÏÂ ÙÓÏËÛ˛ÚÒfl
‰‚‡ ÍËÌÂÚÓıÓ‡, ÔÓ Ó‰ÌÓÏÛ Ì‡ Í‡Ê‰ÓÈ ıÓÏ‡ÚË‰Â.
éÌË ÓËÂÌÚËÓ‚‡Ì˚ Í ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌ˚Ï ÔÓÎ˛-
Ò‡Ï, ˜ÚÓ fl‚ÎflÂÚÒfl Ó‰ÌËÏ ËÁ ‚‡ÊÌÂÈ¯Ëı ÛÒÎÓ‚ËÈ
‰Îfl Ô‡‚ËÎ¸ÌÓÈ ÒÂ„Â„‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ.
äËÌÂÚÓıÓ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ÏÌÓÊÂÒÚ‚‡
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ. ëÚÛÍÚÛÌ‡fl ÓÒÌÓ-
‚‡ ̋ ÚËı ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌÓÈ, ÌÓ Í‡Ê-
‰‡fl ËÁ ÌËı ÏÓÊÂÚ Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ò ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ÏË
[95]. óËÒÎÓ ÔËÒÓÂ‰ËÌfl˛˘ËıÒfl Í ÍËÌÂÚÓıÓÛ ÏË-
ÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ ‚‡¸ËÛÂÚ Û ‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚: Û
ÔÓ˜ÍÛ˛˘ËıÒfl ‰ÓÊÊÂÈ – Ó‰Ì‡, Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı –
ÓÚ 10 ‰Ó 45, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ Û ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ – 30 (ÒÏ. [96]).
åËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ÔËÍÂÔÎfl˛ÚÒfl Í ÍËÌÂÚÓıÓÛ ÌÂ
Ó‰ÌÓÏÓÏÂÌÚÌÓ. èËÍÂÔÎÂÌËÂ ÔÓÎÌÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍ-
Ú‡ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ (ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ä-ÙË·ËÎÎ˚)
Ë‰ÂÚ ÔÓÒÚÂÔÂÌÌÓ Ë Á‡Í‡Ì˜Ë‚‡ÂÚÒfl, ÍÓ„‰‡ ıÓÏÓÒÓ-
Ï˚ ‚˚ÒÚ‡Ë‚‡˛ÚÒfl ‚ ˝Í‚‡ÚÓË‡Î¸ÌÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÂ.
ëÌ‡˜‡Î‡ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ ÔËÍÂÔÎflÂÚÒfl Í Ó‰ÌÓÏÛ
ËÁ ÒÂÒÚËÌÒÍËı ÍËÌÂÚÓıÓÓ‚, Ó·˚˜ÌÓ ÚÓÏÛ, ÍÓÚÓ-
˚È ‡ÒÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl ·ÎËÊÂ Í ÔÓÎ˛ÒÛ, Ë ‰‚ÛıÓÏ‡ÚË‰-
Ì‡fl, ÌÓ ÏÓÌÓÓËÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ‡fl, ıÓÏÓÒÓÏ‡ Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ
‰‚Ë„‡Ú¸Òfl Í ˝ÚÓÏÛ ÔÓÎ˛ÒÛ. èÓ ÏÂÂ ÂÂ ‰‚ËÊÂÌËfl Í
ÔÓÎ˛ÒÛ ÌÓ‚˚Â ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ÔËÒÓÂ‰ËÌfl˛ÚÒfl Í
ÍËÌÂÚÓıÓÛ. Ç ˝ÚÓ ‚ÂÏfl Ì‡ ÍËÌÂÚÓıÓ ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú
‰‚Â ÒËÎ˚. ùÚÓ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍÓ‚˚È ÔÓÚÓÍ (microtu-
bule flux) – ‰Ó·‡‚ÎÂÌËÂ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍÓ‚˚ı ÒÛ·˙Â-
‰ËÌËˆ ‚ ÔÎ˛Ò-ÍÓÌˆ‡ı Ë Û‰‡ÎÂÌËÂ – ‚ ÏËÌÛÒ-ÍÓÌˆ‡ı
ä-ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ. ÇÍÎ‡‰ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍÓ‚Ó„Ó ÔÓ-
ÚÓÍ‡ ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÌÂ ·ÓÎÂÂ 25% ‚ÒÂÈ ÒËÎ˚, ‰‚ËÊÛ-
˘ÂÈ ÍËÌÂÚÓıÓ (ıÓÏÓÒÓÏÛ) Í ÔÓÎ˛ÒÛ. 75% ÒËÎ˚
‚˚‡·‡Ú˚‚‡ÂÚÒfl ÍËÌÂÚÓıÓÓÏ, ÍÓÚÓ˚È ÚÓÎÍ‡ÂÚ
ıÓÏÓÒÓÏÛ Í ÏËÌÛÒ-ÍÓÌˆÛ ä-ÏËÍÓÛ·Ó˜ÂÍ.

èÓÒÎÂ ÔËÍÂÔÎÂÌËfl Í ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍÂ ÍËÌÂ-
ÚÓıÓ Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚ ‰‚Ûı ÒÓÒÚÓflÌËflı, ÔÓÒÚÓflÌÌÓ
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ãÖÅÖÑÖÇÄ Ë ‰.

ÒÏÂÌfl˛˘Ëı Ó‰ÌÓ ‰Û„ÓÂ. Ç Ó‰ÌÓÏ (‡ÍÚË‚ÌÓÏ) ÒÓ-
ÒÚÓflÌËË ÍËÌÂÚÓıÓ ÔÓ‰ÛˆËÛÂÚ ÒËÎÛ, Ì‡Ô‡‚ÎÂÌ-
ÌÛ˛ Í ÔÓÎ˛ÒÛ. èÓ [97], ‚ ‚˚‡·ÓÚÍÛ ̋ ÚÓÈ ÒËÎ˚ ‚Ó-
‚ÎÂ˜ÂÌ˚ ÏÓÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË ‰ËÌÂËÌ Ë CENP-E Ë ‰ËÒ-
ÒÓˆË‡ˆËfl ÚÛ·ÛÎËÌÓ‚˚ı ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ Ì‡ ÔÎ˛Ò-
ÍÓÌˆ‡ı ä-ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ, ÔÓÌËÁ˚‚‡˛˘Ëı ÍÓÓ-
ÌÛ Ë ‚ÌÂ¯ÌËÈ ÒÎÓÈ ÍËÌÂÚÓıÓ‡. é·‡ÁÛÂÏ˚È ‰ËÌÂË-
ÌÓÏ, ·ÂÎÍÓÏ CENP-E Ë ÌÂÍÓÚÓ˚ÏË ÌÂÏÓÚÓÌ˚ÏË
·ÂÎÍ‡ÏË “˘ÛÔ‡Î¸ˆÂ‚˚È” (ÔÓ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌË˛ [97])
ÍÓÏÔÎÂÍÒ “Á‡ı‚‡Ú˚‚‡ÂÚ” ÌÂ‡ÒÔ‡‚¯ËÂÒfl ÔÎ˛Ò-
ÍÓÌˆ˚ ä-ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ Ë ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ Ò‚flÁ˚‚‡-
ÌË˛ Ëı Ò ‚ÌÂ¯ÌËÏ ÒÎÓÂÏ ÍËÌÂÚÓıÓ‡. èË ˝ÚÓÏ
ÍËÌÂÚÓıÓ Ë ̂ ÂÌÚÓÏÂ‡ ‚˚Úfl„Ë‚‡˛ÚÒfl. äÓ„‰‡ Ì‡-
ÚflÊÂÌËÂ Ì‡ ÍËÌÂÚÓıÓÂ ‰ÓÒÚË„ÌÂÚ ÍËÚË˜ÂÒÍÓ„Ó
ÛÓ‚Ìfl ËÎË, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ, ÍÓ„‰‡ ËÁ‡ÒıÓ‰ÛÂÚÒfl ‚ÂÒ¸
Á‡Ô‡Ò ÍËÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ‡, ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÌÓ„Ó ‚
„ÂÌÂ‡ˆË˛ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓÈ Í ÔÓÎ˛ÒÛ ÒËÎ˚, ÍËÌÂÚÓ-
ıÓ ·˚ÒÚÓ ÔÂÂıÓ‰ËÚ ‚ ÌÂÈÚ‡Î¸ÌÓÂ ÒÓÒÚÓflÌËÂ,
ÔË ÍÓÚÓÓÏ ‰ÎËÌ‡ ä-ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ Û‚ÂÎË˜Ë‚‡-
ÂÚÒfl Á‡ Ò˜ÂÚ ÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆËË ÚÛ·ÛÎËÌ‡ Ì‡ ÔÎ˛Ò-
ÍÓÌˆ‡ı, Ë ıÓÏÓÒÓÏ‡ ÏÂ‰ÎÂÌÌÓ ‰ÂÈÙÛÂÚ ÓÚ ÔÓ-
Î˛Ò‡ Í ˝Í‚‡ÚÓÛ. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÚÂÒÌÓ Ò‚flÁ‡ÌÌ˚Â Ò
ÔÓÎ˛ÒÓÏ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ÔÓ‰ÛˆËÛ˛Ú ËÒıÓ‰fl-
˘ËÂ ËÁ ÔÓÎ˛Ò‡ (ejection) ÒËÎ˚, ÍÓÚÓ˚Â ÚÓÎÍ‡˛Ú
ıÓÏÓÒÓÏÛ ÓÚ ÔÓÎ˛Ò‡. ëÍÓÓÒÚ¸ ˝ÚÓ„Ó ‰‚ËÊÂÌËfl
ÌÂ Û‰‡ÂÚÒfl Û‚ÂÎË˜ËÚ¸ ‚˚Úfl„Ë‚‡ÌËÂÏ ıÓÏÓÒÓÏ-
Ì˚ı ÔÎÂ˜ÂÈ ÏËÍÓË„ÎÓÈ [98]. äËÌÂÚÓıÓ ÌÂ „ÂÌÂ-
ËÛÂÚ ÒËÎ, ÍÓÚÓ˚Â ‰‚Ë„‡ÎË ·˚ Â„Ó ÓÚ ÔÓÎ˛Ò‡. 

èÂËÓ‰Ë˜ÂÒÍË ÔÓ‚ÚÓfl˛˘‡flÒfl ÒÏÂÌ‡ ‡ÍÚË‚ÌÓ-
„Ó Ë ÌÂÈÚ‡Î¸ÌÓ„Ó ÒÓÒÚÓflÌËÈ ÍËÌÂÚÓıÓ‡ fl‚ÎflÂÚ-
Òfl ÔË˜ËÌÓÈ ÓÒˆËÎÎflˆËË ıÓÏÓÒÓÏ ÏÂÊ‰Û ÔÓÎ˛-
ÒÓÏ Ë ˝Í‚‡ÚÓÓÏ. ëÍÓÓÒÚ¸ ‰‚ËÊÂÌËfl ‚ ÒÚÓÓÌÛ
˝Í‚‡ÚÓ‡ ‚ÓÁ‡ÒÚ‡ÂÚ ÔÓÒÎÂ ÔËÍÂÔÎÂÌËfl ÒÂÒÚ-
ËÌÒÍÓ„Ó ÍËÌÂÚÓıÓ‡ Í ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍÂ ÒÓÓÚ‚ÂÚ-
ÒÚ‚Û˛˘Â„Ó ÔÓÎ˛Ò‡ Ë ÔÓÒÚÂÔÂÌÌÓ„Ó ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËfl ÒÂÒÚËÌÒÍÓÈ ä-ÙË·ËÎÎ˚. ë ˝ÚÓ„Ó ÏÓÏÂÌÚ‡
Ì‡ ·ËÔÓÎflÌÓ ÓËÂÌÚËÓ‚‡ÌÌÛ˛ ıÓÏÓÒÓÏÛ ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Û˛Ú ÒËÎ˚, ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚Â ÔÂÂ˜ËÒÎÂÌÌ˚Ï ‚˚-
¯Â, ÌÓ „ÂÌÂËÛÂÏ˚Â ‚ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌÓÏ ÔÓÎÛ-
‚ÂÂÚÂÌÂ, Ë ıÓÏÓÒÓÏ˚ ‚˚ÒÚ‡Ë‚‡˛ÚÒfl ‚ ˝Í‚‡ÚÓ-
Ë‡Î¸ÌÛ˛ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÛ. ÇÓ ‚ÂÏfl ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ Ë ‰‡ÊÂ
‚Ó ‚ÂÏfl ‡Ì‡Ù‡Á˚ ÔÓ‚Â‰ÂÌËÂ ÍËÌÂÚÓıÓ‡ ÔÓ‰ÓÎ-
Ê‡ÂÚ ÓÒÚ‡‚‡Ú¸Òfl ÌÂÒÚ‡·ËÎ¸Ì˚Ï [99]. 

àÌÚÂ„‡ˆËfl ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ‚ÂÂÚÂÌÓ – ÒÚÓı‡ÒÚË-
˜ÂÒÍËÈ ÔÓˆÂÒÒ, ÒÓÔÓ‚ÓÊ‰‡˛˘ËÈÒfl Ó¯Ë·Í‡ÏË.
àÌÓ„‰‡ Ó‰ËÌ ÍËÌÂÚÓıÓ ÔËÍÂÔÎflÂÚÒfl Í ÏËÍÓ-
ÚÛ·Ó˜Í‡Ï, ËÒıÓ‰fl˘ËÏ ËÁ ‡ÁÌ˚ı ÔÓÎ˛ÒÓ‚, ËÌÓ-
„‰‡ Ó·‡ ÒÂÒÚËÌÒÍËı ÍËÌÂÚÓıÓ‡ ÔËÍÂÔÎfl˛ÚÒfl Í
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡Ï, ËÒıÓ‰fl˘ËÏ ËÁ Ó‰ÌÓ„Ó Ë ÚÓ„Ó ÊÂ
ÔÓÎ˛Ò‡. ä‡Í Ô‡‚ËÎÓ, ÔÓ‰Ó·Ì˚Â Ó¯Ë·ÍË ËÒÔ‡‚Îfl-
˛ÚÒfl, ÌÓ ‚ ÒÎÛ˜‡Â ÌÂËÒÔ‡‚ÎÂÌËfl ÓÌË ÏÓ„ÛÚ ÔË‚Ó-
‰ËÚ¸ Í ‡ÌÂÛÔÎÓË‰ËË. åÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ Ëı
ËÒÔ‡‚ÎÂÌËfl ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ˚ÏË. ÉÓ‡Á‰Ó ˜‡-
˘Â Í ‡ÌÂÛÔÎÓË‰ËË ÔË‚Ó‰ËÚ ÌÂÔËÒÓÂ‰ËÌÂÌËÂ ÓÚ-
‰ÂÎ¸Ì˚ı ÍËÌÂÚÓıÓÓ‚ Í ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡Ï Ë/ËÎË
ÓÚÒÚ‡‚‡ÌËÂ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ıÓÏÓÒÓÏ ÔË Ëı ‡ÒıÓÊ-
‰ÂÌËË ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ. àÒÔ‡‚ÎÂÌËÂ ˝ÚËı Ó¯Ë·ÓÍ ÔÓ-
ËÒıÓ‰ËÚ Ò Û˜‡ÒÚËÂÏ ÏÓÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚ CENP-E Ë
‰ËÌÂËÌ‡, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ı ‰Îfl ËÌÚÂ„‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ

‚ ‚ÂÂÚÂÌÓ, Ë ·ÂÎÍÓ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎ¸ÌÓ„Ó
ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ checkpoint: Mps1, Bub1, BubR1, Bub3,
Mad1 Ë Mad2, ÍÓÚÓ˚Â ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÌÂÔËÒÓÂ‰ËÌÂ-
ÌËÂ ÍËÌÂÚÓıÓ‡ Í ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍÂ ·ÎÓÍËÛ˛Ú
‚ÒÚÛÔÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ ÔÛÚÂÏ ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËfl
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ APC (anaphase promoting
complex), ËÎË (‚ ‰Û„ÓÈ ÌÓÏÂÌÍÎ‡ÚÛÂ) ˆËÍÎÓÒÓ-
Ï˚ [100]. Ñ‡ÊÂ Ó‰ÌÓ„Ó ÌÂÔËÍÂÔÎÂÌÌÓ„Ó ÍËÌÂÚÓ-
ıÓ‡ ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ, ˜ÚÓ·˚ ÒËÒÚÂÏ‡ checkpoint Á‡‰Â-
Ê‡Î‡ ÔÂÂıÓ‰ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ [101–103]. èÓÒÎÂ
ÔËÍÂÔÎÂÌËfl ‚ÒÂı ÍËÌÂÚÓıÓÓ‚ Í ÌËÚflÏ ‚ÂÂÚÂÌ‡
Ë ‚˚ÒÚ‡Ë‚‡ÌËfl ‚ÒÂı ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌÛ˛
ÔÎ‡ÒÚËÌÍÛ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl APC, ÔÓÚÂÓÎËÁ
ÒÂÍÛËÌ‡ (·ÂÎÍ‡ Pds1), ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËÂ Ë ÔÓÒÎÂ‰Û˛-
˘ÂÂ ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ÒÂÒÚËÌÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰, ÔÓÚÂÓÎËÁ
ˆËÍÎËÌ‡ Å Ë ‚˚ıÓ‰ ÍÎÂÚÍË ËÁ ÏËÚÓÁ‡ [104–107].

äËÌÂÚÓıÓ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl ‰‚ËÊÂÌËfl ıÓÏÓ-
ÒÓÏ, ÌÓ ÚÓÎ¸ÍÓ Â„Ó Ó‰ÌÓ„Ó ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ [108]. Ç
‰‚ËÊÂÌËflı ıÓÏÓÒÓÏ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌ˚Â
ÒËÎ˚, „ÂÌÂËÛÂÏ˚Â ÔÓÎ˛Ò‡ÏË, ÌËÚflÏË ‚ÂÂÚÂÌ‡,
ÌÂÍËÌÂÚÓıÓÌ˚ÏË ‡ÈÓÌ‡ÏË ıÓÏÓÒÓÏ, ÏÓÚÓÌ˚-
ÏË ·ÂÎÍ‡ÏË.

åéíéêçõÖ ÅÖãäà

ëÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË Ë ÙÛÌÍˆËÓ-
ÌËÓ‚‡ÌËË ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë„‡˛Ú ÏÓÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË, ı‡-
‡ÍÚÂÌÓÈ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸˛ ÍÓÚÓ˚ı fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÔÓ-
ÒÓ·ÌÓÒÚ¸ ‡Ò˘ÂÔÎflÚ¸ Äíî, ‚ ˝ÚÓÏ ÓÚÌÓ¯ÂÌËË
ÓÌË ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÒÓ·ÓÈ Äíî‡Á˚ Ë ÓÚÌÓÒflÚÒfl Í
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚Ï ÒÚÛÍÚÛ‡Ï. àÁ‚ÂÒÚÌ˚ ‰‚‡ ÚËÔ‡
ÏÓÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚: ˆËÚÓÔ‡ÎÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ ‰ËÌÂËÌ Ë
ÒÂÏ¸ ÒÂÏÂÈÒÚ‚ ·ÂÎÍÓ‚, ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı ÍËÌÂÁË-
ÌÛ [109]. äËÌÂÁËÌ Ë ÍËÌÂÁËÌ-ÔÓ‰Ó·Ì˚Â ·ÂÎÍË ÒÓ-
‰ÂÊ‡Ú Ó‰ËÌ Ë ÚÓÚ ÊÂ ÒÚÛÍÚÛÌ˚È ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ,
ÒÓÒÚÓfl˘ËÈ ËÁ ÏÓÚÓÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ (ÓÍÓÎÓ 350 ‡ÏË-
ÌÓÍËÒÎÓÚ), α-ÒÔË‡Î¸ÌÓÈ ÒÚ‚ÓÎÓ‚ÓÈ ˜‡ÒÚË Ë ë-
ÚÂÏËÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡. ò‡Ó‚Ë‰Ì˚È ÏÓÚÓÌ˚È
‰ÓÏÂÌ Ó·Î‡‰‡ÂÚ Äíî‡ÁÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ Ë Ò‚flÁ˚-
‚‡ÂÚÒfl Ò ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ÏË, ÚÓ„‰‡ Í‡Í α-ÒÔË‡Î¸-
Ì‡fl ˜‡ÒÚ¸ ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌ‡ Á‡ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ‰ËÏÂÓ‚.
[110]. ëÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ÌÂ·ÓÎ¸¯Ëı
·ÂÎÍÓ‚ ÍËÌÂÁËÌÓ‚ ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó ËÁÓÙÓÏ,
Í‡Ê‰‡fl ËÁ ÍÓÚÓ˚ı ‚˚ÔÓÎÌflÂÚ ˜ÂÚÍÓ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌ-
ÌÛ˛ ÙÛÌÍˆË˛. 

ÑËÌÂËÌ – ˝ÚÓ ·ÓÎ¸¯ÓÈ ÒÎÓÊÌ˚È ·ÂÎÓÍ, ÒÓ-
‰ÂÊ‡˘ËÈ ÓÍÓÎÓ 4500 ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚ Ò ˜ÂÚ˚¸Ïfl
Äíî‡ÁÌ˚ÏË ‰ÓÏÂÌ‡ÏË [111]. Ö‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ‡fl ËÁÓ-
ÙÓÏ‡ ‰ËÌÂËÌ‡ ‚ ‡ÒÒÓˆË‡ˆËË Ò ‰ËÌ‡ÍÚËÌÓ‚˚Ï ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÓÏ ÙÛÌÍˆËÓÌËÛÂÚ ‚ ÔÓÎ˛Ò‡ı, Ì‡ ÍËÌÂÚÓıÓ-
Â Ë ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ Ó·ÓÎÓ˜ÍÂ. ç‡ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËı ÍÎÂÚ-
Í‡ı ‡ÁÎË˜Ì˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‰ËÌÂËÌ
ÒÎÛÊËÚ „ÂÌÂËÛ˛˘ËÏ ÒËÎÛ ÍÓÚËÍ‡Î¸Ì˚Ï ÏÓÚÓ-
ÓÏ, ‚ÎËflÂÚ Ì‡ ÔÓÁËˆË˛ Ë ÓËÂÌÚ‡ˆË˛ ‚ÂÂÚÂÌ‡
[112], Ì‡ ‡Ì‡Ù‡ÁÌÛ˛ ˝ÎÓÌ„‡ˆË˛ ‚ÂÂÚÂÌ‡ [113]. 

èÓ‰Ó·ÌÓ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡Ï ÏÓÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË
·ËÔÓÎflÌ˚. éÌË Ò‚flÁ˚‚‡˛ÚÒfl Ò ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡-
ÏË Ë ‰‚ËÊÛÚÒfl ‚‰ÓÎ¸ ÌËı, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÛ˛ ˝ÌÂ„Ë˛
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‰Îfl ˝ÚÓ„Ó ÓÌË ÔÓÎÛ˜‡˛Ú ÓÚ Äíî. ÑËÌÂËÌ ‰‚ËÊÂÚ-
Òfl Ì‡‚ÒÚÂ˜Û ÏËÌÛÒ-ÍÓÌˆ‡Ï ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ. é‰ÌË
ËÁÓÙÓÏ˚ ÍËÌÂÁËÌ‡ ‰‚ËÊÛÚÒfl Í ÏËÌÛÒ-ÍÓÌˆ‡Ï
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ (ËÌÓ„‰‡ Ëı Ó·ÓÁÌ‡˜‡˛Ú Í‡Í KIN
C-ÏÓÚÓ˚), ‰Û„ËÂ – Í ÔÎ˛Ò-ÍÓÌˆ‡Ï (KIN N-ÏÓÚÓ-
˚) [108]. 

åÓÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚ Â‡ÎËÁ‡ˆËË ÒÓ-
·˚ÚËÈ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ‚Ó ‚ÒÂı ÒÚ‡‰Ëflı ÏËÚÓÁ‡, Ì‡-
˜ËÌ‡fl Ò ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËfl ˆÂÌÚÓÒÓÏ ‚ ÔÓÙ‡ÁÂ (Ú‡·-
ÎËˆ‡). Ç ÔÓÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ ÓÌË Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚ ‰‚ËÊÂÌËË
ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌÛ˛ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÛ, ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ –
‚ ÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËË ‚ÂÂÚÂÌ‡, ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ Ä – ‚ ‰‚ËÊÂ-
ÌËË ıÓÏÓÒÓÏ Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï, ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ Å – ‚ Û‰ÎËÌÂ-
ÌËË ‚ÂÂÚÂÌ‡ [114]. 

åÓÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË, ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌ˚Â Ì‡ ıÓÏÓ-
ÒÓÏÌ˚ı ÔÎÂ˜‡ı (ıÓÏÓÍËÌÂÁËÌ˚), Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚ Â-
ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ ‚Ó ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡ (ËÒ. 1). Ç
‰‚ËÊÂÌËË ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ˝Í‚‡ÚÓË‡Î¸ÌÛ˛ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÛ
Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ıÓÏÓÒÓÏÌ˚Â ÔÎÂ˜Ë, Ì‡ ÍÓÚÓ˚Â ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Û˛Ú “ÔÓÎflÌ˚È ‚ÂÚÂ” Ë ÒËÎ˚, ÒÓÁ‰‡‚‡ÂÏ˚Â
ıÓÏÓÍËÌÂÁËÌ‡ÏË. èÓ‰ “ÔÓÎflÌ˚Ï ‚ÂÚÓÏ” ÔÓ‰-
‡ÁÛÏÂ‚‡˛ÚÒfl ÒËÎ˚, „ÂÌÂËÛÂÏ˚Â ËÁ ÔÓÎ˛ÒÓ‚
‡ÒÚÛ˘ËÏË ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ÏË Ë ‚˚Ú‡ÎÍË‚‡˛˘ËÂ
ËÁ ÔÓÎ˛ÒÓ‚ ‚ÒÂ, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ Ë ıÓÏÓÒÓÏ˚. ùÚË ÒË-
Î˚ ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌ˚, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, Á‡ ‚˚·‡Ò˚‚‡ÌËÂ
‡ˆÂÌÚË˜ÂÒÍËı Ù‡„ÏÂÌÚÓ‚ ıÓÏÓÒÓÏ ËÁ ‚ÂÂÚÂÌ‡
[92]. ëËÎ‡ “ÔÓÎflÌÓ„Ó ‚ÂÚ‡” ÛÏÂÌ¸¯‡ÂÚÒfl Ò
ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËÂÏ ÔÎÓÚÌÓÒÚË ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ Ë Û‚ÂÎË-
˜ÂÌËÂÏ ‡ÒÒÚÓflÌËfl ÓÚ Í‡Ê‰Ó„Ó ÔÓÎ˛Ò‡, ÔË‚Ó‰fl ‚
Ò·‡Î‡ÌÒËÓ‚‡ÌÌÓÂ ÔÓÎÓÊÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏÌ˚Â ÔÎÂ-
˜Ë ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÌÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÂ [115]. ïÓÏÓÍËÌÂÁË-
Ì˚, ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ûfl Ò ÌÂÍËÌÂÚÓıÓÌ˚ÏË ÏËÍÓ-
ÚÛ·Ó˜Í‡ÏË, Ò Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ‡ÒÔ‡‚Îfl˛Ú ÔÎÂ-
˜Ë ıÓÏÓÒÓÏ ÔÓ‰Ó·ÌÓ Ô‡ÛÒ‡Ï, Â‡ÎËÁÛfl ÒËÎÛ
“ÔÓÎflÌÓ„Ó ‚ÂÚ‡”, ‡ Ò ‰Û„ÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ÓÌË Ò‡ÏË
ËÏÂ˛Ú ÒÓ‰ÒÚ‚Ó Í ÔÎ˛Ò-ÍÓÌˆ‡Ï ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ,
ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Ûfl ÔÂÂÏÂ˘ÂÌË˛ ıÓÏÓÒÓÏ ‚ Ì‡Ô‡‚ÎÂ-
ÌËË ˝Í‚‡ÚÓ‡. 

ëÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ‰‚‡ ÍÎ‡ÒÒ‡ ıÓÏÓ-
ÍËÌÂÁËÌÓ‚. ä ÔÂ‚ÓÏÛ ÍÎ‡ÒÒÛ ÓÚÌÓÒflÚÒfl ÍËÌÂÁËÌ˚
ÚËÔ‡ Kid, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ ·ÂÎÓÍ Îfl„Û¯ÍË Xkid („ÓÏÓ-
ÎÓ„ ÍËÌÂÁËÌÔÓ‰Ó·ÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ Kid ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡). å‡-
ÌËÔÛÎflˆËË Ò ·ÂÎÍÓÏ Xkid ‚ÎËfl˛Ú Ì‡ ‰‚ËÊÂÌËÂ
ıÓÏÓÒÓÏ: Û‰‡ÎÂÌËÂ Xkid ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘‡ÂÚ ÌÓ-
Ï‡Î¸ÌÓÂ ‚˚ÒÚ‡Ë‚‡ÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ,
·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ ‰Â„‡‰‡ˆËË ·ÂÎÍ‡ ‚Ó ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡
ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘‡ÂÚ ‰‚ËÊÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï ‚
‡Ì‡Ù‡ÁÂ Ä [116]. ÅÂÎÓÍ ‰Â„‡‰ËÛÂÚ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ
Û·ËÍ‚ËÚËÌ-ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌ˚Ï ÔÓÚÂÓÎËÁÓÏ. ÄÍ-
ÚË‚ÌÓÒÚ¸ Xkid ÚÂ·ÛÂÚÒfl ‰Îfl Â‡ÎËÁ‡ˆËË “ÔÓÎfl-
ÌÓ„Ó ‚ÂÚ‡” [116].

äÓ ‚ÚÓÓÏÛ ÍÎ‡ÒÒÛ ıÓÏÓÍËÌÂÁËÌÓ‚ ÓÚÌÓÒflÚÒfl
ÍËÌÂÁËÌ˚ ÚËÔ‡ Xklp1 Îfl„Û¯ÍË Ë Klp38B ‰ÓÁÓÙË-
Î˚, ÍÓÚÓ˚Â Ë„‡˛Ú, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÒÚÛÍÚÛÌÛ˛
ÓÎ¸ ‚ Ò·ÓÍÂ ‚ÂÂÚÂÌ‡ [108]. åÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡Ì-
Ì˚È ·ÂÎÓÍ XklpI ËÁÏÂÌflÂÚ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ÏËÍÓ-
ÚÛ·Ó˜ÂÍ ‚ ‚ÂÂÚÂÌÂ Ë ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ‰ÂÙÂÍÚ˚ ‚ ÏÂÚ‡-
Ù‡ÁÌÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ [117]. Ç ÏÂÈÓÁÂ Û

Ò‡ÏÓÍ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ıÓÏÓÍËÌÂÁËÌ Nod ÚÂ·ÛÂÚÒfl
‰Îfl Ô‡‚ËÎ¸ÌÓ„Ó ‚˚ÒÚ‡Ë‚‡ÌËfl ÌÂÂÍÓÏ·ËÌËÛ˛-
˘Ëı ıÓÏÓÒÓÏ [118]. ì ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÏÛÚ‡ÌÚÌ‡fl ËÁÓ-
ÙÓÏ‡ ‰Û„Ó„Ó ıÓÏÓÍËÌÂÁËÌ‡, Klp38B, Ì‡Û¯‡ÂÚ
ÒÂ„Â„‡ˆË˛ ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ÏÂÈÓÁÂ Ë ÏËÚÓÁÂ [119].

èÓÒÚÓflÌÌ‡fl ÒÏÂÌ‡ ‡Î¸ÚÂÌ‡ÚË‚Ì˚ı Ù‡Á ÒÊ‡-
ÚËfl Ë ÓÒÚ‡ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ, Ëı ÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆËfl Ë
‰ÂÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆËfl, ÔÂËÓ‰Ë˜ÂÒÍË ‚˚Ò‚Ó·ÓÊ‰‡˛-
˘ËÂ ÏËÌÛÒ-ÍÓÌˆ˚ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ ËÁ-ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓ-
Îfl Ó„‡ÌËÁÛ˛˘Â„Ó ˆÂÌÚ‡ (ˆÂÌÚÓÒÓÏ˚), ÔË ÓÚ-
ÒÛÚÒÚ‚ËË ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚ı ÒËÎ (ËÎË ÍÓÌÒÚÛÍˆËË)
ÔË‚Ó‰ËÎË ·˚ ‰ËÌ‡ÏË˜ÌÛ˛ ÒÚÛÍÚÛÛ ‚ÂÂÚÂÌ‡ ‚
ÌÂÛÒÚÓÈ˜Ë‚ÓÂ ÒÓÒÚÓflÌËÂ. ñÂÎÓÒÚÌÓÒÚË ÒÚÛÍÚÛ˚
‚ÂÂÚÂÌ‡ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ·‡Î‡ÌÒ ÒËÎ, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡Â-
Ï˚ı ÔÓÔÂÂ˜ÌÓ-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÏË ÏÓÚÓÌ˚ÏË ·ÂÎ-
Í‡ÏË [108], ÍÓÚÓ˚Â Ó„‡ÌËÁÛ˛Ú ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË
‚ ˆÂÌÚÂ ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë ‚ ÔÓÎ˛Ò‡ı. åÓÚÓÌ˚È ·ÂÎÓÍ
KIN I, ‚ ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ‰Û„Ëı ÏÓÚÓÓ‚, ÌÂ ‰‚ËÊÂÚÒfl
‚‰ÓÎ¸ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ, ‡ ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ‰ÂÔÓÎËÏÂËÁ‡-
ˆË˛ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ, ÔË‚flÁ˚‚‡flÒ¸ Í Ëı ÔÎ˛Ò-
ÍÓÌˆ‡Ï, Ë ÍÓÓ‰ËÌËÛÂÚ ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ ˆËÍÎ˚ ÔÓ-
ÎËÏÂËÁ‡ˆËË/‰ÂÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆËË Ë ÍËÌÂÚÓıÓÌÓÈ
ÓÒˆËÎÎflˆËË ‚ ÔÓÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÒÊ‡ÚËÂ K-ÙË-
·ËÎÎ˚ Ë ‰‚ËÊÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï ‚ ‡Ì‡Ù‡-
ÁÂ [108]. èÎ˛Ò-Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌ‚È “·ËÔÓÎflÌ˚È” ÍË-
ÌÂÁËÌ KIN N Ó·‡ÁÛÂÚ ÚÂÚ‡ÏÂ˚. èÓÔÂÂ˜ÌÓ
Ò‚flÁ˚‚‡fl ÓÔÔÓÁËÚÌ˚Â ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË Ë Ó‰ÌÓ‚Â-
ÏÂÌÌÓ ‰‚Ë„‡flÒ¸ ‚‰ÓÎ¸ ÌËı, ˝ÚÓÚ ÏÓÚÓÌ˚È ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ Ì‡‡ÒÚ‡˛˘Û˛ ÒËÎÛ, ÍÓÚÓ‡fl
ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ‡ÒÚ‡ÎÍË‚‡ÌË˛ ÔÓÎ˛ÒÓ‚. èÓÚË‚Ó-
ÒÚÓËÚ ˝ÚÓÈ ÒËÎÂ ÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó ÏËÌÛÒ-Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌ˚ı
KIN C ÍËÌÂÁËÌÓ‚. íÂÚËÈ ÚËÔ ÒËÎ˚ ÔËÎ‡„‡ÂÚÒfl Í
‡ÒÚ‡Î¸Ì˚Ï ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡Ï, ÍÓÚÓ˚Â ÔÓÒÚË-
‡˛ÚÒfl ÓÚ ÔÓÎ˛Ò‡ ‰Ó ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ Ó·ÓÎÓ˜ÍË, „‰Â ̂ Ë-
ÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ ‰ËÌÂËÌ ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò ‰ËÌ‡ÍÚË-
ÌÓÏ ÔÓÚË‚ÓÒÚÓËÚ ‡ÒÚ‡ÎÍË‚‡˛˘ÂÈ ÒËÎÂ ·ËÔÓ-
ÎflÌ˚ı KIN N-ÏÓÚÓÓ‚. Ç ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÒËÒÚÂÏ‡ı,
Ì‡ÔËÏÂ ‚ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ ‰ÓÁÓÙËÎ˚, KIN C-ÏÓ-
ÚÓ ÙÛÌÍˆËÓÌËÛÂÚ ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Ò ‰ËÌÂËÌÓÏ ËÎË
‚ÏÂÒÚÓ ÌÂ„Ó.

áÌ‡˜ÂÌËÂ ÏÓÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË Ë
ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËË ‚ÂÂÚÂÌ‡ ‚‡¸ËÛÂÚ ÒÂ‰Ë
‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚. ç‡ÔËÏÂ, ‰Îfl Ò·ÓÍË ‚ÂÂ-
ÚÂÌ‡ Û ‚ÒÂı ˝ÛÍ‡ËÓÚ, ÍÓÏÂ ‰ÓÊÊÂÈ, ÚÂ·ÛÂÚÒfl
Ó‰ËÌ ËÎË ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ KIN N ÍËÌÂÁËÌÓ‚, ‡ Û ‰ÓÊ-
ÊÂÈ ıÓÏÓÍËÌÂÁËÌ˚ Ë Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌ˚È Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍÓ‚˚È ÔÓÚÓÍ (microtubule flux), ÔÓ-
‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÓÚÒÛÚÒÚ‚Û˛Ú [120]. éÒÚ‡ÂÚÒfl ÌÂflÒÌ˚Ï,
fl‚ÎflÂÚÒfl ÎË ˝ÚÓÚ ÔÓÚÓÍ ‚‡ÊÌ˚Ï ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓÏ
ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl ‚ÂÂÚÂÌ‡ Û ‰Û„Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ
ËÎË ˝ÚÓ ÔÓ·Ó˜Ì˚È ÔÓ‰ÛÍÚ ‰Û„Ëı ÒËÎ, ‰ÂÈÒÚ‚Û˛-
˘Ëı Ì‡ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË.

ëñÖèãÖçàÖ à êÄáöÖÑàçÖçàÖ 
ëÖëíêàçëäàï ïêéåÄíàÑ

ç‡˜ËÌ‡fl Ò S-ÔÂËÓ‰‡ Ë ‰Ó ‡Ì‡Ù‡Á˚ ÒÂÒÚËÌ-
ÒÍËÂ ıÓÏ‡ÚË‰˚ (ëï) Ò‚flÁ‡Ì˚ ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ ‚ ˆÂÌ-
ÚÓÏÂÂ Ë ÔÎÂ˜‡ı ÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ Í‡ÚÂÌ‡ˆËË Ñçä Ë
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åÓÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËı ÔÓˆÂÒÒ‡ı

î‡Á‡ ÏËÚÓÁ‡ ÅÂÎÓÍ é„‡ÌËÁÏ îÛÌÍˆËfl

BimC Aspergillus nidulans ê‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ÔÓÎ˛ÒÓ‚ Ò èñå, Ò·ÓÍ‡ ·ËÔÓÎfl-
ÌÓ„Ó ‚ÂÂÚÂÌ‡ ËÁ ‰‚Ûı ÔÓÎÛ‚ÂÂÚÂÌ

KAR3p Saccharomyces cerevisiae ÑÂÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËfl “ÏËÌÛÒ”-ÍÓÌˆÓ‚ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ

CIN8p S. cerevisiae ë·ÓÍ‡ ‚ÂÂÚÂÌ‡

KIP1p S. cerevisiae íÓ ÊÂ

èÓÙ‡Á‡ Cut7 Schizosaccharomyces pombe ÑÛÔÎËÍ‡ˆËfl Ë ‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ÔÓÎ˛ÒÓ‚ ‚ÂÂÚÂÌ‡

Ncd Drosophils melanogaster ë·ÓÍ‡ Ë ÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËfl ÔÓÎ˛ÒÓ‚ ‚ÂÂÚÂÌ‡

KLP61F D. melanogaster ê‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ˆÂÌÚÓÒÓÏ

Eg5 Xonopus laevis ë·ÓÍ‡ ‚ÂÂÚÂÌ‡

KIN I Rattus norvegicus + other 
species

ÑÂÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËfl ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ

XKCM1 X. laevid ÑÂÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËfl “ÔÎ˛Ò”- Ë “ÏËÌÛÒ”-ÍÓÌˆÓ‚ ÏËÍ-
ÓÚÛ·Ó˜ÂÍ

HsEg5 Homo sapiens ë·ÓÍ‡ ‚ÂÂÚÂÌ‡

ñËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ
‰ËÌÂËÌ

Chinese hamster + other spe-
cies

ê‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ˆÂÌÚÓÒÓÏ, Ò·ÓÍ‡ Ë ÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËfl 
ÔÓÎ˛ÒÓ‚ ‚ÂÂÚÂÌ‡

èÓÏÂÚ‡Á‡ MCAK Chinese hamster èËÒÓÂ‰ËÌÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ Í ‚ÂÂÚÂÌÛ

CIN8p S. cerevisiae ë·ÓÍ‡ ‚ÂÂÚÂÌ‡

KIP1p S. cerevisiae íÓ ÊÂ

Xk1p1 X. laevid äÓÌ„ÂÒÒËfl ıÓÏÓÒÓÏ

XKid X. laevid éËÂÌÚ‡ˆËfl Ë ÓÒˆËÎÎflˆËfl ıÓÏÓÒÓÏÌ˚ı ÔÎÂ˜

NOD D. melanogaster äÓÌ„ÂÒÒËfl ıÓÏÓÒÓÏ, ÔËÍÂÔÎÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ 
Í ‚ÂÚÂÂÌÛ

MKLP1 H. sapiens äÓÌ„ÂÒÒËfl ıÓÏÓÒÓÏ

NuMA H. sapiens é„‡ÌËÁ‡ˆËfl ÔÓÎ˛ÒÓ‚ ‚ÂÂÚÂÌ‡, ÍÓÌ„ÂÒÒËfl ıÓ-
ÏÓÒÓÏ

HSET H. sapiens íÓ ÊÂ

åÂÚ‡Ù‡Á‡ bimC A. nidulans èÓ‰‰ÂÊ‡ÌËÂ ˆÂÎÓÒÚÌÓÒÚË ÒÚÛÍÚÛ˚ ‚ÂÂÚÂÌ‡

CIN8p S. cerevisiae íÓ ÊÂ

KIP1p S. cerevisiae »

KAR3p S. cerevisiae ÑÂÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËfl “ÏËÌÛÒ”-ÍÓÌˆÓ‚ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ

KIF4 Mus musculus ëÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËfl ‚ÂÂÚÂÌ‡, ÔÓÁËˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂ ıÓ-
ÏÓÒÓÏ

KLP3A D. melanogaster èÓ‰‰ÂÊ‡ÌËÂ ˆÂÎÓÒÚÌÓÒÚË ÒÚÛÍÚÛ˚ ‚ÂÂÚÂÌ‡

ÄÌ‡Ù‡Á‡ Ä CENP-E H. sapiens äÓ„ÂÒÒËfl ıÓÏÓÒÓÏ

CIN8p S. cerevisiae èÓ‰‰ÂÊ‡ÌËÂ ˆÂÎÓÒÚÌÓÒÚË ÒÚÛÍÚÛ˚ ‚ÂÂÚÂÌ‡

KIP1p S. cerevisiae íÓ ÊÂ

ñËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ
‰ËÌÂËÌ

R. norvegicus + other species ê‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ıÓÏÓÒÓÏ Í ÔÓÎ˛Ò‡Ï

ÄÌ‡Ù‡Á‡ Å MKLP1 H. sapiens ÄÌÚËÔ‡‡ÎÎÂÎ¸ÌÓÂ ‰‚ËÊÂÌËÂ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ

CIN8p S. cerevisiae ê‡ÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ÔÓÎ˛ÒÓ‚ ‚ÂÂÚÂÌ‡

KIP1p S. cerevisiae íÓ ÊÂ

BimC A. nidulans »

ñËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ
‰ËÌÂËÌ

R. norvegicus + other species ì‰ÎËÌÂÌËÂ ‚ÂÂÚÂÌ‡
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Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Ëı ·ÂÎÍÓ‚ (CLIPs) [121]. ç‡·Î˛‰‡ÂÏÓÂ
‚ fl‰Â ÒÎÛ˜‡Â‚ ÔÂÊ‰Â‚ÂÏÂÌÌÓÂ ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËÂ
ëï (Ì‡ÔËÏÂ, Û ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ‚ ıÓÏÓÒÓÏ‡ı ï, 18, 21)
ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ Ó·ÛÒÎÓ‚ÎÂÌÓ ÔÓÚÂÂÈ ˝ÚËı ·ÂÎÍÓ‚
[122]. CLIPs ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚, ‚˚fl‚ÎÂÌ˚ Û ÏÌÓ„Ëı
˝ÛÍ‡ËÓÚ Ë ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚ Í‡Í ‚ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓÏ,
Ú‡Í Ë ‚ ÏÂÈÓÚË˜ÂÒÍÓÏ ̂ ËÍÎ‡ı. ç‡Ë·ÓÎÂÂ ÔÓ‰Ó·ÌÓ
ÓÌË ËÁÛ˜ÂÌ˚ Û ÔÓ˜ÍÛ˛˘ËıÒfl ‰ÓÊÊÂÈ. óÂÚ˚Â ·ÂÎ-
Í‡ – Mcd1/Scc1, Scc3, Smc1 Ë Smc3 – Ó·‡ÁÛ˛Ú ÒÎÓÊ-
Ì˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ, ÔÓÎÛ˜Ë‚¯ËÈ Ì‡Á‚‡ÌËÂ ÍÓ„ÂÁËÌ [123],
ÍÓÚÓ˚È ÔËÒÓÂ‰ËÌflÂÚÒfl Í ıÓÏÓÒÓÏ‡Ï ‚ ÍÓÌˆÂ S-
ÔÂËÓ‰‡ [123] Ë ÔÓÒÎÂ ÔÓıÓÊ‰ÂÌËfl ÂÔÎËÍ‡ÚË‚-
ÌÓÈ ‚ËÎÍË Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚ ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ ëï [123, 124].
ì ‰ÓÊÊÂÈ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌÓÂ
ÔËÒÓÂ‰ËÌÂÌËÂ ÍÓ„ÂÁËÌÓ‚ Í Ñçä. í‡Í, Smc1 Ë
Mcd1/Scc1 ÔËÒÓÂ‰ËÌfl˛ÚÒfl ÔÂËÏÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ Í
Äí-Ó·Ó„‡˘ÂÌÌ˚Ï ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚflÏ, Í „ÂÚÂ-
ÓıÓÏ‡ÚËÌÛ, ˆÂÌÚÓÏÂÌÓÈ Ñçä [125].

çÂ ‰Ó ÍÓÌˆ‡ flÒÌ‡ ÓÎ¸ ÍÓ„ÂÁËÌ‡ ‚ ÒˆÂÔÎÂÌËË
ëï Û ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ. Ç ˝ÍÒÚ‡ÍÚ‡ı ËÁ flËˆ
X. laevis ÓÒÌÓ‚Ì‡fl Ï‡ÒÒ‡ ÍÓ„ÂÁËÌ‡ ‰ËÒÒÓˆËËÛÂÚ ËÁ
ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ÔÓÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ [126], ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÂ ‡Ò-
˘ÂÔÎÂÌËÂ ÍÓ„ÂÁËÌ‡ ‚ ˆÂÌÚÓÏÂÌÓÏ ‡ÈÓÌÂ ÔÓ-
ËÒıÓ‰ËÚ ÔÂÂ‰ ‡Ì‡Ù‡ÁÓÈ. èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ
‰ËÒÒÓˆË‡ˆËfl ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ˜‡ÒÚË ÍÓ„ÂÁËÌ‡ ËÁ ıÓ-
ÏÓÒÓÏÌ˚ı ÔÎÂ˜ ‚ ÔÓÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ, ‚Ó-ÔÂ‚˚ı, Ó·ÎÂ„-
˜‡ÂÚ ÍÓÌ‰ÂÌÒ‡ˆË˛ ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ÔÓÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ–ÏÂ-
Ú‡Ù‡ÁÂ Ë, ‚Ó-‚ÚÓ˚ı, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ·˚ÒÚÓÂ ‡Á-
‰ÂÎÂÌËÂ ëï ‚Ó ‚ÂÏfl ‚˚ıÓ‰‡ ÍÎÂÚÓÍ ËÁ ÏÂÚ‡Ù‡Á˚
[52]. çÂflÒÌÓ, Í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ ëï ÓÒÚ‡˛ÚÒfl Ò‚flÁ‡Ì-
Ì˚ÏË ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ: ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ ÎË ‰Îfl
˝ÚÓ„Ó ÚÓÈ ÌÂ·ÓÎ¸¯ÓÈ ˜‡ÒÚË ÍÓ„ÂÁËÌ‡, ÍÓÚÓ‡fl ÓÒ-
Ú‡ÂÚÒfl ‚ ıÓÏÓÒÓÏ‡ı ËÎË ËÏÂ˛Ú ÏÂÒÚÓ Í‡ÍËÂ-ÚÓ
‰Û„ËÂ Ò‚flÁË. 

ê‡Á˙Â‰ËÌÂÌËÂ ëï ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚ ‰ÂÍ‡ÚÂÌ‡ˆË˛
Ñçä Ë ‡Ò˘ÂÔÎÂÌËÂ ÍÓ„ÂÁËÌÓ‚Ó„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡.
ÑÂÍ‡ÚÂÌ‡ˆËfl Ñçä – ÚÓÔÓËÁÓÏÂ‡Á‡ II-Á‡‚ËÒËÏ˚È
ÔÓˆÂÒÒ, ‡ÁÛ¯ÂÌËÂ ÍÓ„ÂÁËÌ‡ – APC-Á‡‚ËÒËÏ˚È
ÔÓˆÂÒÒ. ê‡Ò˘ÂÔÎÂÌËÂ ÍÓ„ÂÁËÌ‡ ËÌËˆËËÛÂÚÒfl ÒÂ-
Ô‡‡ÁÓÈ (·ÂÎÍÓÏ Esp1 Û ‰ÓÊÊÂÈ), ÌÓ ‚ ÏËÚÓÚË˜Â-
ÒÍÓÏ ˆËÍÎÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÒÂÔ‡‡Á˚ (‚ ‰Û„ÓÈ ÌÓÏÂÌÍ-
Î‡ÚÛÂ – ÒÂÔ‡ËÌ‡) ÔÓ‰‡‚ÎÂÌ‡ ÒÂÍÛËÌÓÏ (·ÂÎÍÓÏ
Pds1 Û ‰ÓÊÊÂÈ), ÍÓÚÓ˚È, Ò‚flÁ˚‚‡fl ÒÂÔ‡‡ÁÛ, ÔÂ-
ÔflÚÒÚ‚ÛÂÚ ‡Á˙Â‰ËÌÂÌË˛ ëï Ë Ì‡˜‡ÎÛ ‡Ì‡Ù‡Á˚
[127]. ÄÒÒÓˆË‡ˆËfl ÒÂÍÛËÌ‡ Pds1 Ë ÒÂÔ‡‡Á˚ Esp1
‰ËÌ‡ÏË˜Ì‡ ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Ë ÔÓÒÚ-
‡ÌÒÚ‚ÂÌÌÓ Â„ÛÎËÛÂÚÒfl. Ç ËÌÚÂÙ‡ÁÂ Esp1 ÎÓÍ‡-
ÎËÁÛÂÚÒfl ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ, ‡ Pds1 – ‚ fl‰Â, ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ
ÔÂÂıÓ‰‡ ËÁ ÔÓÙ‡Á˚ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÛ ÓÌË ‡ÒÒÓˆËËÛ-
˛Ú Ë ÎÓÍ‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl Ì‡ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓÏ ‚ÂÂÚÂÌÂ
[52]. Pds1 Ë Esp1 ÒÓ‰ÂÊ‡Ú D-‰ÓÏÂÌ˚, Ì‡ˆÂÎË‚‡˛-
˘ËÂ Ëı ‰Îfl ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÈ ‰Â„‡‰‡ˆËË ˜ÂÂÁ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ APC [52]. èÓÚÂÓÎËÚË˜ÂÒÍÓÂ ‡Ò˘ÂÔÎÂÌËÂ
ÒÂÍÛËÌ‡ ˜ÂÂÁ APC ‚˚Ò‚Ó·ÓÊ‰‡ÂÚ ÒÂÔ‡‡ÁÛ, ÒÂ-
Ô‡‡Á‡ ËÌËˆËËÛÂÚ ‡ÒÔ‡‰ Mcd1/Scc1 [127] Ò ÔÓ-
ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÈ ‰ÂÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËÂÈ ÍÓ„ÂÁËÌÓ‚Ó„Ó ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ‡ Ë ‚˚ıÓ‰ÓÏ Mcd1/Scc1 Ë Scc3 ËÁ ıÓÏ‡ÚËÌ‡,
ÔÓ ‚ÂÏÂÌË ˝ÚÓ ÒÓ‚Ô‡‰‡ÂÚ Ò ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËÂÏ ëï Ë

Ì‡˜‡ÎÓÏ ‡Ì‡Ù‡Á˚ [123]. ó‡ÒÚ¸ ÒÂÔ‡‡Á˚ ÓÒÚ‡ÂÚÒfl
Ò‚flÁ‡ÌÌÓÈ Ò ‡Ì‡Ù‡ÁÌ˚Ï ‚ÂÂÚÂÌÓÏ [128]. 

ì ‰ÓÁÓÙËÎ˚ Ì‡fl‰Û Ò ÓÔËÒ‡ÌÌ˚Ï ‚˚¯Â ÔÓ-
ˆÂÒÒÓÏ ‡ÁÛ¯ÂÌËfl ÏÂÊıÓÏ‡ÚË‰Ì˚ı Ò‚flÁÂÈ ˜Â-
ÂÁ Â‡ÍˆË˛ APC Ò ÒÂÍÛËÌÓÏ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ‰Û„ÓÈ
APC-Á‡‚ËÒËÏ˚È ÔÓˆÂÒÒ ÏÂÊıÓÏ‡ÚË‰ÌÓ„Ó ‡Ò-
˘ÂÔÎÂÌËfl ˜ÂÂÁ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ APC Ò ˆËÍÎËÌÓ-
‚˚Ï ÍÓÏÔÎÂÍÒÓÏ CycA/Cdk1 [129]. ÑÎfl ÛÒÔÂ¯ÌÓ„Ó
‡Á˙Â‰ËÌÂÌËfl ëï ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÌÂÓ·ıÓ‰Ë-
ÏÓ, ˜ÚÓ·˚ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÎË Ó·‡ ÔÓˆÂÒÒ‡ [129].

Ç ıÓÏÓÒÓÏ‡ı ‰ÓÊÊÂÈ ÔÎÂ˜Ë Ë ˆÂÌÚÓÏÂ˚
‡Á˙Â‰ËÌfl˛ÚÒfl ÔËÏÂÌÓ Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ, Ë ˆËÚÓ-
ÒÚ‡ÚËÍË ÔÓ‰‡‚Îfl˛Ú ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËÂ Ë ˆÂÌÚÓÏÂ, Ë
ÔÎÂ˜ÂÈ. ì ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ ˆÂÌÚÓÏÂ˚ ‡ÒıÓ-
‰flÚÒfl ÔÓÁÊÂ ÔÎÂ˜ÂÈ, Ë ˆËÚÓÒÚ‡ÚËÍË ÔÓ‰‡‚Îfl˛Ú
‡Á˙Â‰ËÌÂÌËÂ ̂ ÂÌÚÓÏÂ, ÌÓ ÌÂ ÔÎÂ˜ÂÈ. éÒÚ‡˛ÚÒfl
ÌÂflÒÌ˚ÏË ÔË˜ËÌ˚ ‡ÁÎË˜ËÈ ÏÂÊ‰Û ‡Á˙Â‰ËÌÂ-
ÌËflÏË ˆÂÌÚÓÏÂ Ë ÔÎÂ˜ÂÈ, ‡ Ú‡ÍÊÂ Ò‚flÁË, Û‰Â-
ÊË‚‡˛˘ËÂ ëï ‚ÏÂÒÚÂ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ. ÇÂÓflÚÌÓ,
‡ÒËÌıÓÌÌÓÒÚ¸ ÏÂÊ‰Û ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËflÏË ıÓÏÓÒÓÏ-
Ì˚ı ÔÎÂ˜ÂÈ Ë ̂ ÂÌÚÓÏÂ ‚ Í‡ÍÓÈ-ÚÓ ÏÂÂ Ó·ÛÒÎÓ‚-
ÎÂÌ‡ Ì‡ÎË˜ËÂÏ ‚ ˆÂÌÚÓÏÂÂ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ·ÂÎ-
ÍÓ‚. ç‡ÔËÏÂ, Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ·ÂÎÓÍ Mei-S332 ÎÓ-
Í‡ÎËÁÛÂÚÒfl ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË ‚ ˆÂÌÚÓÏÂÂ ÔÂÂ‰
ÔËÍÂÔÎÂÌËÂÏ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ Í ÍËÌÂÚÓıÓÛ
[130], ‡ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ ‰ËÒÒÓˆËËÛÂÚ ËÁ ˆÂÌÚÓÏÂ˚
[130]. ÇÓÁÏÓÊÌÓ, Mei-S332 Û‰ÂÊË‚‡ÂÚ ˆÂÌÚÓÏÂ-
˚ ‚ÏÂÒÚÂ ‚Ó ‚ÂÏfl ÍÓÌ„ÂÒÒËË ıÓÏÓÒÓÏ. 

èÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Û ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ ÔÓ-‡ÁÌÓÏÛ
Â„ÛÎËÛÂÚÒfl ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËÂ ÔÎÂ˜ÂÈ Ë ˆÂÌÚÓÏÂ
[131]. ì ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÔÓ Í‡ÈÌÂÈ ÏÂÂ ‰‚‡ „ÂÌ‡,
pimples („ÓÏÓÎÓ„ „ÂÌ‡ ÒÂÔ‡‡Á˚) Ë three rows (Â„Û-
ÎflÚÓ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÒÂÔ‡‡Á˚), ÚÂ·Û˛ÚÒfl ‰Îfl
‡Á˙Â‰ËÌÂÌËfl ˆÂÌÚÓÏÂ [132]. Ç ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÌÓ-
„Ëı ̋ ÛÍ‡ËÓÚ ‚ ÍËÌÂÚÓıÓ‡ı Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ ÙÓÒÙÓ-
ËÎËÓ‚‡ÌÌ˚Â ·ÂÎÍË, ÍÓÚÓ˚Â ÒÚ‡ÌÓ‚flÚÒfl ‰ÂÙÓÒ-
ÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚ÏË, ÍÓ„‰‡ ıÓÏÓÒÓÏ˚ ÔËÍÂÔÎfl-
˛ÚÒfl Í ‚ÂÂÚÂÌÛ. çÂÔËÍÂÔË‚¯ËÂÒfl ÍËÌÂÚÓıÓ˚
ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚ÏË [133, 134]. ùÚÓÚ
ÚËÔ ÍËÌÂÚÓıÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ÌÂ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ ‚ ÔÎÂ˜‡ı
ıÓÏÓÒÓÏ, ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡˛Ú, ˜ÚÓ ‰ÂÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡-
ÌËÂ ·ÂÎÍ‡ ÒÎÛÊËÚ ÒË„Ì‡ÎÓÏ Ó ·‡Î‡ÌÒËÓ‚‡ÌÌÓÏ
ÔËÍÂÔÎÂÌËË ıÓÏ‡ÚË‰ Í ÌËÚflÏ ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë ‡Á˙-
Â‰ËÌÂÌËË ˆÂÌÚÓÏÂ [135].

ëàÉçÄãúçõÖ èìíà åàíéáÄ

èËÌˆËÔ˚ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ÍÓÌÚÓÎËÛÂÏ˚ı ËÌÒÔÂÍÚËÛ˛-
˘ËÏË ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ÏË (ËÎË ÒËÒÚÂÏÓÈ ÍÓÌÚÓÎ¸Ì˚ı
ÚÓ˜ÂÍ (checkpoints), ‡ÒÒÏÓÚÂÌ˚ Ì‡ÏË ‡ÌÂÂ [2].
ëËÒÚÂÏ‡ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ÚÓ˜ÌÓÒÚ¸ Ë ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÒÓ·˚ÚËÈ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ·ÎÓÍËÛÂÚ
Ì‡˜‡ÎÓ ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘Â„Ó ÒÓ·˚ÚËfl ‰Ó ÔÓÎÌÓ„Ó Ë ÚÓ˜-
ÌÓ„Ó Á‡‚Â¯ÂÌËfl ÔÂ‰˚‰Û˘Â„Ó [136, 137]. Ç Â„Û-
ÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ Ë„‡ÂÚ
Û·ËÍ‚ËÚËÌ-ÔÓÚÂÓÒÓÏÌ‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ ‰ÂÒÚÛÍˆËË
·ÂÎÍÓ‚ – ÏÌÓ„ÓÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌ˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ APC
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[138] (ˆËÍÎÓÒÓÏ‡ [139]), ÙÛÌÍˆËÓÌËÛ˛˘ËÈ Í‡Í
Û·ËÍ‚ËÚËÌ-ÎË„‡Á‡ ‰Îfl ‡ÁÎË˜Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ [140]. APC ÒÓ‰ÂÊËÚ ·ÂÎÍË Cdc16p,
Cdc23p, Cdc27p [141], „ÓÏÓÎÓ„Ë ÍÓÚÓ˚ı Ó·Ì‡Û-
ÊÂÌ˚ Û S. cerevisiae, S. pombe, X. laevis, D. melano-
gaster, A. nidulans Ë Û ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ [142-146]. APC-
Ó·ÛÒÎÓ‚ÎÂÌÌÓÈ ‰ÂÒÚÛÍˆËË ÔÓ‰‚Â„‡˛ÚÒfl ˆËÍÎË-
Ì˚ Ä Ë Å, ËÌ„Ë·ËÚÓ˚ ÂÔÎËÍ‡ˆËË Ñçä, ËÌ„Ë·Ë-
ÚÓ˚ ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËfl ÒÂÒÚËÌÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰ (‡Ì‡-
Ù‡Á˚), ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚Â Ò ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ÏË ·ÂÎ-
ÍË [147]. Ç „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı Ë ·ËÓıËÏË˜ÂÒÍËı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı Ì‡ ‰ÓÊÊ‡ı, ‰ÓÁÓÙËÎÂ Ë ¯ÔÓˆÂ-
‚ÓÈ Îfl„Û¯ÍÂ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‚Ó ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡ APC-
ÍÓÏÔÎÂÍÒ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ ‰ÂÒÚ-
ÛÍˆË˛ ‰‚Ûı ÍÎ‡ÒÒÓ‚ ·ÂÎÍÓ‚: ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ ‡Ì‡Ù‡-
Á˚ Ë ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËı ˆËÍÎËÌÓ‚ [148, 149]. çÂÔÓ-
ÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ ÔÂÂ‰ Ì‡˜‡ÎÓÏ ‡Ì‡Ù‡Á˚ ÔÓÚÂÓÎËÁÛ
ÔÓ‰‚Â„‡˛ÚÒfl ËÌ„Ë·ËÚÓ˚ ‡Ì‡Ù‡Á˚: Pds1 Û S. cer-
evisiae, Cut2 Û S. pombe, ÒÂÍÛËÌ Û X. laevis [150–152],
‡ÒÔ‡‰ ÍÓÚÓ˚ı ‚‡ÊÂÌ ‰Îfl ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËfl ÒÂÒÚËÌ-
ÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰ Ë ÔÂÂıÓ‰‡ ËÁ ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ.
ì ÔÓ˜ÍÛ˛˘ËıÒfl ‰ÓÊÊÂÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÏÓ‰ËÙËˆË-
Ó‚‡ÌÌÓ„Ó ÌÂ‰Â„‡‰ËÛÂÏÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ Pds1 ·ÎÓÍË-
ÛÂÚ ‚ÒÚÛÔÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ [153]. ÇÓ ‚ÂÏfl
‡Ì‡Ù‡Á˚ ‡ÁÛ¯‡˛ÚÒfl ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÂ ˆËÍÎËÌ˚ (Û
‰ÓÊÊÂÈ ˝ÚÓ ˆËÍÎËÌ˚ Clb2, Clb3, Clb5), ‰Â„‡‰‡-
ˆËfl ÍÓÚÓ˚ı ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ‡ ‰Îfl ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆËË ˆËÍ-
ÎËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı ÍËÌ‡Á Cdk1/Cdc28, ‰Îfl ‡ÒÔ‡‰‡ ‚Â-
ÂÚÂÌ‡ Ë ‚˚ıÓ‰‡ ËÁ ÏËÚÓÁ‡ [154, 155], ‰Îfl Ò·ÓÍË
ÂÔÎËÍ‡ˆËÓÌÌÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ Ë Â-‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË
ıÓÏÓÒÓÏ ‚ ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÏ ˆËÍÎÂ [156]. 

îÛÌÍˆËfl APC ‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl ‰‚ÛÏfl ÚËÔ‡ÏË Â-
„ÛÎflÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚: ÔË ÔÂÂıÓ‰Â ËÁ ÏÂÚ‡Ù‡Á˚ ‚
‡Ì‡Ù‡ÁÛ ·ÂÎÍ‡ÏË Cdc20 Û ‰ÓÊÊÂÈ, Fizzy (Fzy) Û
‰ÓÁÓÙËÎ˚, ‡ ÔË ‚˚ıÓ‰Â ËÁ ÏËÚÓÁ‡ – ·ÂÎÍ‡ÏË
Cdh1 (‚ ‰Û„ÓÈ ÌÓÏÂÌÍÎ‡ÚÛÂ – Srw1, Hct1), Fizzy-
related (Fzr). ëÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ ‡ÁÎË˜‡˛Ú ‰‚‡ ÔÛÚË
‰Â„‡‰‡ˆËË ·ÂÎÍÓ‚: APCCdc20- Ë APCCdh1-Á‡‚ËÒË-
Ï˚È. APCCdc20-Á‡‚ËÒËÏÓÈ ‰Â„‡‰‡ˆËË ÔÓ‰‚Â„‡˛Ú-
Òfl ËÌ„Ë·ËÚÓ˚ ‡Ì‡Ù‡Á˚, ‡ APCCdh1 Á‡‚ËÒËÏÓÈ –
ˆËÍÎËÌ˚. çÓ Û ‰ÓÊÊÂÈ ˆËÍÎËÌ Clb3 ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ
‰Â„‡‰ËÛÂÚ ÒÌ‡˜‡Î‡ ÔÓ APCCdc20-Á‡‚ËÒËÏÓÏÛ ÔÛ-
ÚË, ‡ Á‡ÚÂÏ – ÔÓ APCCdh1-ÚËÔÛ, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ˆËÍÎËÌ
Clb2 – ÚÓÎ¸ÍÓ ÔÓ APCCdh1-ÔÛÚË [157]. äÓÏÔÎÂÍÒ
APCCdh1 ÏÂÚËÚ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÂ ˆËÍÎËÌ˚ ‰Îfl ‰ÂÒÚ-
ÛÍˆËË ‚ ÔÂËÓ‰ ÓÚ ÍÓÌˆ‡ ÏËÚÓÁ‡ ‰Ó ÍÓÌˆ‡ G1-Ù‡-
Á˚, ÔÂÔflÚÒÚ‚Ûfl Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ Ëı ÔÂÊ‰Â‚ÂÏÂÌ-
ÌÓÏÛ Ì‡ÍÓÔÎÂÌË˛. ì ÔÓ˜ÍÛ˛˘ËıÒfl ‰ÓÊÊÂÈ ÏÛ-
Ú‡ˆËË ‚ „ÂÌÂ hct1 ÔË‚Ó‰flÚ Í ÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËË
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ˆËÍÎËÌ‡ Clb2 ‚ G1-Ù‡ÁÂ, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ‚
ÌÓÏÂ ‚ ˝ÚÓÚ ÔÂËÓ‰ ÓÌ ‰ÓÎÊÂÌ ·˚Ú¸ ËÌ‡ÍÚË‚ËÓ-
‚‡Ì [150, 157]. ì ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÔÓÚÂfl ·ÂÎÍ‡ Fzr ÔË-
‚Ó‰ËÚ Í Ì‡ÍÓÔÎÂÌË˛ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËı ˆËÍÎËÌÓ‚ ‚
G1-Ù‡ÁÂ Ë ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Ï ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Ï ‰ÂÎÂÌËflÏ
[158]. ÑÂ„‡‰‡ˆËfl ˆËÍÎËÌÓ‚ Å ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÊË‚ÓÚ-
Ì˚ı ·ÓÎÂÂ ÒıÓ‰Ì‡ Ò ‰Â„‡‰‡ˆËÂÈ ˆËÍÎËÌ‡ Clb3,
˜ÂÏ Clb2.

Ç ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ Ì‡Û¯ÂÌËfl ÒÓ·˚ÚËÈ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó
ˆËÍÎ‡ ‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl ÒË„Ì‡Î¸Ì‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ check-

point. ì ‰ÓÊÊÂÈ ‚‡ÊÌÂÈ¯ËÏ ̋ ÎÂÏÂÌÚÓÏ ÒËÒÚÂÏ˚
checkpoint fl‚ÎflÂÚÒfl ·ÂÎÓÍ Pds1. ëÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËfl
˝ÚÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ Ë„‡ÂÚ ÍÎ˛˜Â‚Û˛ ÓÎ¸ ‚ ÓÚ‚ÂÚÌÓÈ Â-
‡ÍˆËË ÍÎÂÚÓÍ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl ‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë Ñçä.
Pds1 ‚˚ÔÓÎÌflÂÚ ‰‚Â ÙÛÌÍˆËË. é‰Ì‡ Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ÔÓ-
‰‡‚ÎÂÌËÂÏ ‡Á˙Â‰ËÌÂÌËfl ÒÂÒÚËÌÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰,
Ú.Â. ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËÂÏ ÙÛÌÍˆËË ‰ÓÊÊÂ‚ÓÈ ÒÂÔ‡‡Á˚
Esp1 (ÒÏ. ‚˚¯Â ‡Á‰ÂÎ “ëˆÂÔÎÂÌËÂ Ë ‡Á˙Â‰ËÌÂ-
ÌËÂ ÒÂÒÚËÌÒÍËı ıÓÏ‡ÚË‰”). ùÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ·ÎÓ-
ÍËÓ‚‡ÌË˛ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ. ÑÛ„‡fl ÙÛÌÍˆËfl
Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËÂÏ ‡ÒÔ‡‰‡ ˆËÍÎËÌÓ‚, ˜ÚÓ
ÔË‚Ó‰ËÚ Í ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌË˛ ‚˚ıÓ‰‡ ÍÎÂÚÓÍ ËÁ ÏË-
ÚÓÁ‡. ùÚË ‰‚Â ÙÛÌÍˆËË ÌÂ Á‡‚ËÒflÚ Ó‰Ì‡ ÓÚ ‰Û„ÓÈ
[159]. Pds1-Á‡‚ËÒËÏÓÂ ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËÂ ‡Ì‡Ù‡Á˚ ‡ÍÚË-
‚ËÛÂÚÒfl ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó
‚ÂÂÚÂÌ‡ Ë Ñçä [160–163], ‡ Pds1-Á‡‚ËÒËÏÓÂ ÔÓ-
‰‡‚ÎÂÌËÂ ‡ÒÔ‡‰‡ ˆËÍÎËÌÓ‚ – ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ-
‰ÂÌËfl Ñçä, ÌÓ ÌÂ ‚ÂÂÚÂÌ‡. Ç ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ‰Â-
ÌËfl Ñçä (ÌÓ ÌÂ ‚ÂÂÚÂÌ‡) [164] ·ÂÎÓÍ Pds1 „ËÔÂ-
ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚÒfl ‚ ˆÂÔË Â‡ÍˆËÈ Mec1 

 Chk1  Pds1, ˜ÚÓ Á‡˘Ë˘‡ÂÚ Â„Ó ÓÚ Cdc20-
Á‡‚ËÒËÏÓÈ ‰Â„‡‰‡ˆËË. ëÚ‡·ËÎËÁËÓ‚‡ÌÌ˚È Ú‡-
ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ Pds1 ËÌ„Ë·ËÛÂÚ Ì‡˜‡ÎÓ ‡Ì‡Ù‡Á˚ ̃ Â-
ÂÁ ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËÂ ÙÛÌÍˆËË Esp1 Ë ÏÓÊÂÚ ·ÎÓÍËÓ-
‚‡Ú¸ ‚˚ıÓ‰ ÍÎÂÚÓÍ ËÁ ÏËÚÓÁ‡, ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ,
˜ÂÂÁ ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËÂ Esp1-Á‡‚ËÒËÏÓÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË Cdc20
[164]. èË Ì‡ÎË˜ËË ‰ÂÎÂˆËË ‚ „ÂÌÂ pds1 Ë ÔÓ‚ÂÊ-
‰ÂÌËÈ ‚ Ñçä ÍÎÂÚÍË ‚ÒÚÛÔ‡˛Ú ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ Ë ‚˚ıÓ-
‰flÚ ËÁ ÏËÚÓÁ‡, ‡ ÔË Ì‡ÎË˜ËË ÛÍ‡Á‡ÌÌÓÈ ‰ÂÎÂˆËË Ë
‰ÂÙÂÍÚÓ‚ ‚ÂÂÚÂÌ‡ ‚ÒÚÛÔ‡˛Ú ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÛ, ÌÓ ÌÂ ‚˚-
ıÓ‰flÚ ËÁ ÏËÚÓÁ‡ [165, 166]. 

é‰ÌÓÈ ËÁ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚÂÈ ÒËÒÚÂÏ˚ checkpoint
‰ÓÊÊÂÈ ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò Ú‡ÍÓ‚ÓÈ Û ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡-
ËÓÚ fl‚ÎflÂÚÒfl ÚÓ, ˜ÚÓ Û ‰ÓÊÊÂÈ checkpoint, ‡ÍÚË-
‚ËÛÂÏ˚È ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl Ñçä, ·ÎÓÍËÛ-
ÂÚ ÔÂËÏÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ÌÂ ‚ÒÚÛÔÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏË-
ÚÓÁ, ‡ ‚˚ıÓ‰ ËÁ ÏËÚÓÁ‡. ç‡ÔËÏÂ, ÍÎÂÚÍË
‰ÓÊÊÂÈ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ ‰ËˆÂÌÚË˜ÂÒÍËÂ ıÓÏÓÒÓ-
Ï˚, ÔÂÚÂÔÂ‚‡˛Ú ‚ÂÏÂÌÌÛ˛ Á‡‰ÂÊÍÛ ‚ ÒÂ‰-
ÌÂÈ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ RAD9-Á‡‚ËÒËÏ˚Ï Ó·‡ÁÓÏ, Ó·˚˜ÌÓ
ı‡‡ÍÚÂÌ˚Ï ‰Îfl ÍÎÂÚÓÍ Ò ‰‚ÛÌËÚÂ‚˚ÏË ‡Á˚‚‡-
ÏË Ñçä [167]. èÓÒÎÂ ËÓÌËÁËÛ˛˘Ëı Ó·ÎÛ˜ÂÌËÈ
Ì‡·Î˛‰‡˛Ú Á‡‰ÂÊÍÛ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ Ë ‡Ì‡Ù‡ÁÂ [159].
ê‡‰Ë‡ˆËÓÌÌÓ-ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌÛ˛ Á‡‰ÂÊÍÛ ÍÎÂÚÓÍ ‚
ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ ÏÓÊÌÓ Ó·˙flÒÌËÚ¸ ÔÓ‰ÎÂÌËÂÏ ‚ÂÏÂÌË
‰Îfl ÂÔ‡‡ˆËË ‰‚ÛÌËÚÂ‚˚ı ‡Á˚‚Ó‚. Ç Ì‡¯Ëı
˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡ı Ì‡ ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı Ë ‡Ò-
ÚÂÌËÈ ÔÓ‚ÚÓÌÓÂ X- ËÎË γ-Ó·ÎÛ˜ÂÌËÂ ‚Ó ‚ÂÏfl ÏÂÚ‡-
Ù‡Á˚ ÔÓÒÎÂ ÛÎ¸Ú‡ÙËÓÎÂÚÓ‚Ó„Ó ËÎË ËÓÌËÁËÛ˛˘Â-
„Ó Ó·ÎÛ˜ÂÌËfl ‚ S-ÔÂËÓ‰Â ÔË‚Ó‰ËÎÓ Í ÒÌËÊÂÌË˛
˜‡ÒÚÓÚ˚ ÔÂÂÒÚÓÂÍ ıÓÏÓÒÓÏ, ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı
ÔÂ‚˚Ï Ó·ÎÛ˜ÂÌËÂÏ [168, 169]. CÏ˚ÒÎ ‡‰Ë‡ˆËÓÌ-
ÌÓ-ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌÓÈ Á‡‰ÂÊÍË ÍÎÂÚÓÍ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ
ËÎË ÓÚÏÂ˜ÂÌÌÓÈ ‚˚¯Â Á‡‰ÂÊÍË ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ ÔË
Ì‡ÎË˜ËË ‚ ÍÎÂÚÍÂ ‰ËˆÂÌÚËÍ‡ [167] ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÌÂflÒ-
Ì˚Ï, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ‚ ‡ÏÍ‡ı ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛˘Ëı ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ÎÂÌËÈ Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ı ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËfl ÒÚÛÍÚÛ-
˚ Ñçä ÂÔ‡‡ˆËfl ‰‚ÛÌËÚÂ‚˚ı ‡Á˚‚Ó‚ ‚ ‡Ì‡-
Ù‡ÁÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚÒfl Ï‡ÎÓ‚ÂÓflÚÌÓÈ. ÇÓÁÏÓÊÌÓ,
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Á‡‰ÂÊÍ‡ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ‡Ì‡Ù‡ÁÂ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ÂÔ‡‡-
ˆËË Ó‰ÌÓÌËÚÂ‚˚ı ‡Á˚‚Ó‚ Ñçä.

ÑÎfl ‡ÁÛ¯ÂÌËfl ‚ÂÂÚÂÌ‡ ˜‡ÒÚÓ ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛Ú
ÌÓÍÓ‰‡ÁÓÎ ËÎË ·ÂÌÓÏËÎ – ÒÓÂ‰ËÌÂÌËfl, ‚˚Á˚‚‡˛-
˘ËÂ ‰ÂÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆË˛ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ. çË Pds1,
ÌË ˆËÍÎËÌ Clb2 ÌÂ ‰Â„‡‰ËÛ˛Ú ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı, Ó·‡-
·ÓÚ‡ÌÌ˚ı ÌÓÍÓ‰‡ÁÓÎÓÏ, Ú‡Í Í‡Í checkpoint ÔÓ‰‡‚-
ÎflÂÚ APC. ì ‰ÓÊÊÂÈ ËÁÛ˜ÂÌËÂ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â
ÔÓÒÎÂ Ó·‡·ÓÚÍË ÌÓÍÓ‰‡ÁÓÎÓÏ ·˚ÒÚÓ ÔÓ„Ë·‡˛Ú,
ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ú¸ „ÂÌ˚, ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÂÌ˚Â
‚ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËÈ checkpoint: Mad1-3, Bub1-3, Pds1,
Mps1 [166, 170–172]. ì ‚˚Ò¯Ëı ̋ ÛÍ‡ËÓÚ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚
„ÂÌ˚, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚Â Mad1-3, Bub1 Ë Bub3 [85,
173–177]. ì ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı „ÓÏÓÎÓ„Ë ·ÂÎÍÓ‚ Mad2,
Bub1 Ë Bub3 ‚Ó ‚ÂÏfl ÍÓÌ„ÂÒÒËË ıÓÏÓÒÓÏ ‡ÒÒÓ-
ˆËËÓ‚‡Ì˚ Ò ÍËÌÂÚÓıÓÓÏ [86, 173, 174, 177], ÌÓ
Í‡Í ÚÓÎ¸ÍÓ ÔÓÒÎÂ‰Ìflfl ıÓÏÓÒÓÏ‡ ÔËÍÂÔËÚÒfl Í
‚ÂÂÚÂÌÛ Ë ‚˚ÒÚÓËÚÒfl ‚ ˝Í‚‡ÚÓË‡Î¸ÌÓÈ ÔÎ‡Ò-
ÚËÌÍÂ ÓÌË ÔÂÂÒÚ‡˛Ú ‚˚fl‚ÎflÚ¸Òfl Ì‡ ÍËÌÂÚÓıÓÂ
ÔË ÔÓÏÓ˘Ë ‡ÌÚËÚÂÎ. èÓÎ‡„‡˛Ú, ˜ÚÓ ÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ
˝ÚËı ·ÂÎÍÓ‚ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÌÚÓÎ¸ ËÌÚÂ„‡-
ˆËË ‚ÒÂı ÍËÌÂÚÓıÓÓ‚ ‚ ‚ÂÂÚÂÌÓ. èË Ì‡ÎË˜ËË
‰ÂÙÂÍÚÓ‚ ‚ ‚ÂÂÚÂÌÂ Mad2 Ë Mad3 ÔËÒÓÂ‰ËÌfl˛Ú-
Òfl Í Cdc20 Ë ÔÓ‰‡‚Îfl˛Ú APCCdc20-Á‡‚ËÒËÏÛ˛ ‰Â-
„‡‰‡ˆË˛ Pds1 Ë ˆËÍÎËÌÓ‚. ì ¯Ú‡ÏÏÓ‚ ‰ÓÊÊÂÈ,
ÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı Cdc20-ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚Â ·ÂÎÍË, ÌÂ ÒÔÓÒÓ·-
Ì˚Â Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ò MAD2, ÛÚ‡˜ÂÌ‡ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ Á‡-
‰ÂÊË‚‡Ú¸ ÔÓ‰‚ËÊÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ÔÓ ̂ ËÍÎÛ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡
‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl, ÔÓ‚ÂÊ‰‡˛˘ËÂ ‚ÂÂÚÂÌÓ [178]. Mad1,
Mad2, Mad3, Bub1 Â„ÛÎËÛ˛Ú APCCdc20-Á‡‚ËÒËÏ˚È
ÔÓÚÂÓÎËÁ; Â„ÛÎËÓ‚‡ÌËÂ APCCdh1-Á‡‚ËÒËÏÓ„Ó
ÔÓÚÂÓÎËÁ‡ ˆËÍÎËÌ‡ Clb2 Ë ‚˚ıÓ‰‡ ËÁ ÏËÚÓÁ‡
(ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘ÂÌËÂ ÔÂÊ‰Â‚ÂÏÂÌÌÓ„Ó ̂ ËÚÓÍËÌÂÁ‡)
ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ‰Û„ËÏË ·ÂÎÍÓÏË – Bub2 [161] Ë
Bfa1 [163] (ËÒ. 3).

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÔÛÚË Û˜‡ÒÚ‚Û-
˛Ú ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ‚ÓÁ‰ÂÈ-

ÒÚ‚Ëfl, ÔÓ‚ÂÊ‰‡˛˘ËÂ Ñçä Ë ‚ÂÂÚÂÌÓ ‚Ó ‚ÂÏfl
ÏËÚÓÁ‡. êÂÔ‡‡ˆËË ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËÈ Ñçä Ë ËÒÔ‡‚-
ÎÂÌË˛ ‰ÂÙÂÍÚÓ‚ ‚ÂÂÚÂÌ‡ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ‡ÍÚË‚‡-
ˆËfl ‰‚Ûı ÍÓÌÚÓÎ¸Ì˚ı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚, ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘Ëı
ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ Ë ‡Ì‡Ù‡ÁÂ. èË Ì‡Û-
¯ÂÌËflı ‚ÂÂÚÂÌ‡ Á‡‰ÂÊÍ‡ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ
ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂÏ APCCdc20-Á‡‚ËÒË-
ÏÓ„Ó ÔÓÚÂÓÎËÁ‡ ·ÂÎÍ‡ Pds1, Â„ÛÎËÛÂÏÓ„Ó ·ÂÎ-
Í‡ÏË Mad1-3 Ë Bub1, Á‡‰ÂÊÍ‡ ‚˚ıÓ‰‡ ÍÎÂÚÓÍ ËÁ
ÏËÚÓÁ‡ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂÏ APCCdh1-
Á‡‚ËÒËÏÓ„Ó ÔÓÚÂÓÎËÁ‡ ˆËÍÎËÌÓ‚, Â„ÛÎËÛÂÏÓ„Ó
·ÂÎÍ‡ÏË Bub2 Ë Bfa1 [159, 161, 163]. èË ‰ÂÙÂÍÚ‡ı
‚ Ñçä ÍÓÌÚÓÎ¸Ì‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ checkpoint Á‡‰ÂÊË-
‚‡ÂÚ ÍÎÂÚÍË ‚ ÏÂÚ‡Ù‡ÁÂ ˜ÂÂÁ APCCdc20-Á‡‚ËÒËÏÓÂ
·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ ‡ÒÔ‡‰‡ ·ÂÎÍ‡ Pds1. Ç˚ıÓ‰ ËÁ ÏË-
ÚÓÁ‡ ÔË ‰ÂÙÂÍÚ‡ı ‚ Ñçä ·ÎÓÍËÛÂÚÒfl ˜ÂÂÁ ÒÚ‡-
·ËÎËÁ‡ˆË˛ ·ÂÎÍ‡ Pds1 ÔÛÚÂÏ Â„Ó „ËÔÂÙÓÒÙÓË-
ÎËÓ‚‡ÌËfl. ëÚ‡·ËÎËÁËÓ‚‡ÌÌ˚È Pds1 ÔÓ‰‡‚ÎflÂÚ
Esp1-Á‡‚ËÒËÏÛ˛ ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ Cdc20 Ë ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ-
‚ÂÌÌÓ APCCdc20-Á‡‚ËÒËÏ˚È ‡ÒÔ‡‰ ˆËÍÎËÌÓ‚. äÓ-
ÏÂ Pds1-ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌÓ„Ó ÔÛÚË ÍÓÌÚÓÎfl ˆÂÎÓÒÚ-
ÌÓÒÚË Ñçä, ‚ ÍÎÂÚÍÂ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú Ë ‰Û„ËÂ ÔÛÚË
‡ÍÚË‚‡ˆËË ÒËÒÚÂÏ˚ checkpoint ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓ‚ÂÊ-
‰ÂÌËfl Ñçä. é· ˝ÚÓÏ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ ÚÓÚ Ù‡ÍÚ,
˜ÚÓ ‚ ÓÚ‰ÂÎ¸ÌÓÒÚË Í‡Ê‰‡fl ËÁ ‰ÂÎÂˆËÈ ‚ „ÂÌ‡ı pds1,
rad9, rad17, rad24 ‚ÎËflÂÚ Ì‡ ‡‰Ë‡ˆËÓÌÌÓ-ËÌ‰ÛˆË-
Ó‚‡ÌÌ˚È ÓÚ‚ÂÚ ÍÎÂÚÍË ÏÂÌÂÂ ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓ, ˜ÂÏ
Ëı ÍÓÏ·ËÌ‡ˆËË [159; 179, 180].

áÄäãûóÖçàÖ

Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ Â„ÛÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚
ˆÂÎÓÏ, ÍÓÚÓ‡fl ‚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÒÚÂÔÂÌË ·‡ÁËÛÂÚ-
Òfl Ì‡ ‰ËÙÙÂÂÌˆË‡Î¸ÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË „ÂÌÓ‚, Â„Û-
ÎflˆËfl ÏËÚÓÁ‡ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ·ÂÎÍÓ‚ÓÈ “Ï‡¯Ë-
ÌÓÈ” ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Ì‡ ÔÓÒÚÚ‡ÌÒÎflˆËÓÌÌÓÏ
ÛÓ‚ÌÂ. Ç Í‡˜ÂÒÚ‚Â “‰ËËÊÂ‡” ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓ-
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êËÒ. 3. ëıÂÏ‡ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÚÓ˜ÂÍ ÍÓÌÚÓÎfl ‚ ÏËÚÓÁÂ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ‡ÁÎË˜Ì˚Â Ì‡Û¯ÂÌËfl Ñçä Ë ‚ÂÂÚÂÌ‡.
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ãÖÅÖÑÖÇÄ Ë ‰.

„Ó ‡ÌÒ‡Ï·Îfl ·ÂÎÍÓ‚˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ ‚˚ÒÚÛÔ‡ÂÚ ‡Ò-
ÒÏÓÚÂÌÌ˚È ‚˚¯Â Ù‡ÍÚÓ MPF Ë Ù‡ÍÚÓ Â„Ó ‡Ò-
Ô‡‰‡ APC. ÇÓ ‚ÒÂı ÒÎÛ˜‡flı ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓÏ MPF ÒÎÛ-
Ê‡Ú ÌÂ Ò‡ÏË ·ÂÎÍË, ‚˚ÔÓÎÌfl˛˘ËÂ ÚÛ ËÎË ËÌÛ˛
ÒÚÛÍÚÛÌÛ˛ ËÎË ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÛ˛ ÓÎ¸, ‡ ÒÔÂˆË-
‡Î¸Ì˚Â Â„ÛÎflÚÓÌ˚Â ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ˚, Ò‚flÁ˚‚‡˛-
˘ËÂÒfl Ò ÔÓÒÎÂ‰ÌËÏË. ëÓ„Î‡ÒÌÓ ÔÓ‰ıÓ‰Û “„ÂÌÌ‡fl
ÓÌÚÓÎÓ„Ëfl” ˜ËÒÎÓ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ı „ÂÌÓ‚, ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ-
˚ı ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ˚ ‚ Ó„‡ÌËÁ‡ˆË˛ ÏËÚÓÁ‡, ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ
‚ÂÏfl ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ: Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚ – 65, Ï˚¯Ë – 27, ˜Â-
ÎÓ‚ÂÍ‡ – 95, S. cerevisiae – 103, S. pombe – 142. èÓ-
ÒÍÓÎ¸ÍÛ Ì‡Ò˚˘ÂÌÌÓÒÚ¸ ÏÛÚ‡ˆËflÏË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó
ˆËÍÎ‡ Û ‰ÓÊÊÂÈ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ‚˚¯Â, ÚÓ ‚ ˆÂÎÓÏ
‡ÁÛÏÌÓÈ ÓˆÂÌÍÓÈ ˜ËÒÎ‡ ·ÂÎÍÓ‚, ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÌ˚ı ‚
ÏËÚÓÁ, fl‚ÎflÂÚÒfl ÔËÏÂÌÓ 100. ùÚÓ ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ 1/6
‚ÒÂı „ÂÌÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡. 

êÂ„ÛÎflˆËfl ÒÓ·˚ÚËÈ ÏËÚÓÁ‡ Ó„‡ÌËÁÓ‚‡Ì‡ Ú‡-
ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ̃ ÚÓ·˚ „‡‡ÌÚËÓ‚‡Ú¸ ÚÓ˜ÌÛ˛ ÒÂ„Â-
„‡ˆË˛ ıÓÏÓÒÓÏ. ùÚÓÈ ˆÂÎË ÒÎÛÊ‡Ú ÒËÒÚÂÏ˚
checkpoints, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÂ ÚÓ˜ÌÓÒÚ¸ ÒÓ·˚ÚËÈ
ÏËÚÓÁ‡ Ë ÔË‚Ó‰fl˘ËÂ Í Á‡‰ÂÊÍÂ ˆËÍÎ‡ ‚ ÒÎÛ˜‡Â
‡ÌÓÏ‡ÎËÈ. á‡‰ÂÊÍ‡ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ Ó·‡ÚËÏÓÈ, ÂÒ-
ÎË Á‡ Ò˜ÂÚ ÂÔ‡‡ˆËÓÌÌ˚ı ËÎË ÍÓÏÔÂÌÒ‡ÚÓÌ˚ı
ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÔÓËÁÓ¯ÎÓ ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËÂ ÔÓˆÂÒÒ‡.
Ç ÒÎÛ˜‡Â ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ„Â„‡ˆËË ıÓÏÓÒÓÏ ÔÓ-
ËÒıÓ‰flÚ ÌÂÓ·‡ÚËÏ˚Â Ì‡Û¯ÂÌËfl, Ë ‰Ó˜ÂÌËÂ
ÍÎÂÚÍË ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡˛ÚÒfl ‚ ËÌÚÂÙ‡ÁÂ ÒÎÂ‰Û˛˘Â-
„Ó ˆËÍÎ‡. àÌÚË„Û˛˘ÂÈ ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍÓÈ ÒËÒÚÂ-
Ï˚ checkpoints fl‚ÎflÂÚÒfl ÚÓÚ Ù‡ÍÚ, ˜ÚÓ ‚ ÌÂÍÓÚÓ-
˚ı ÒÎÛ˜‡flı ÔÓ„ÂÒÒËfl ÍÎÂÚÓÍ Ò ‡ÌÓÏ‡Î¸Ì˚Ï Ì‡-
·ÓÓÏ ıÓÏÓÒÓÏ ÌÂ ·ÎÓÍËÛÂÚÒfl. ùÚÓ ÏÓÊÂÚ
ÔË‚Ó‰ËÚ¸ Í Ú‡ÌÒÙÓÏ‡ˆËË Ë ‡ÍÛ.
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