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Â îáçîðå ðàññìîòðåíû áåëêè è íàäìîëåêóëÿðíûå ñòðóêòóðû, ó÷àñòâóþùèå â ïðîöåññå äåëåíèÿ áàê-
òåðèàëüíîé êëåòêè. Êëþ÷åâûì áåëêîì äåëåíèÿ áîëüøèíñòâà ïðîêàðèîò ÿâëÿåòñÿ áåëîê FtsZ — ãîìîëîã
òóáóëèíà ýóêàðèîò, ñïîñîáíûé ñâÿçûâàòü è ãèäðîëèçîâàòü ÃÒÔ. Äåëåíèå êëåòêè íà÷èíàåòñÿ ñ îáðàçîâà-
íèÿ òàê íàçûâàåìîé äèâèñîìû, îñíîâó êîòîðîé ñîñòàâëÿåò êîëüöî ñæàòèÿ (Z-êîëüöî), îïîÿñûâàþùåå
êëåòêó ïðèìåðíî ïîñåðåäèíå. Êîëüöî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïó÷îê ëàòåðàëüíî ñâÿçàííûõ ïðîòîôèëàìåí-
òîâ, îáðàçóþùèõñÿ â ðåçóëüòàòå ïîëèìåðèçàöèè áåëêà FtsZ. Ïîäìåìáðàííîå Z-êîëüöî æåñòêî ñâÿçàíî ñ
ìåìáðàíîé ïðè ó÷àñòèè FtsA, ZipA, FtsW è ìíîãèõ äðóãèõ «âñïîìîãàòåëüíûõ» áåëêîâ äåëåíèÿ, âõîäÿ-
ùèõ â ñîñòàâ äèâèñîìû. Êîëüöî íàïðàâëÿåò ïðîöåññ öèòîêèíåçà, ïåðåäàâàÿ íà ìåìáðàíó ñèëó ñæàòèÿ. Ïî
ïåðâè÷íîé ñòðóêòóðå ñåìåéñòâî ïðîêàðèîòíûõ FtsZ çíà÷èòåëüíî îòëè÷àåòñÿ îò ýóêàðèîòíûõ òóáóëèíîâ,
çà èñêëþ÷åíèåì îáëàñòè ñàéòà ñâÿçûâàíèÿ ÃÒÔ, ïî êîòîðîé îíè â âûñîêîé ñòåïåíè ãîìîëîãè÷íû. FtsZ
ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ñàìûõ êîíñåðâàòèâíûõ áåëêîâ ó ïðîêàðèîò, îäíàêî ãåíû ftsZ íå îáíàðóæåíû ó íåêîòî-
ðûõ âèäîâ, ãåíîìû êîòîðûõ ïîëíîñòüþ ñåêâåíèðîâàíû. Ñðåäè òàêèõ îðãàíèçìîâ 2 âèäà ìèêîïëàçì (Ure-
aplasma parvum è Mycoplasma mobile), Prostecobacter dejongeii, 10 âèäîâ õëàìèäèé è 5 âèäîâ àðõåé. Ýòè
îðãàíèçìû, ñëåäîâàòåëüíî, äåëÿòñÿ áåç ó÷àñòèÿ FtsZ. Â ãåíîìàõ äâóõ íàçâàííûõ ìèêîïëàçì èìååòñÿ ìíî-
ãî îòêðûòûõ ðàìîê ñ÷èòûâàíèÿ, êîäèðóþùèõ áåëêè, êîòîðûì ïîêà íå óäàåòñÿ ïðèïèñàòü êàêóþ-ëèáî
ôóíêöèþ, à ïðè ñðàâíåíèè èõ ïåðâè÷íûõ ñòðóêòóð íå èäåíòèôèöèðóåòñÿ íè îäèí èç áåëêîâ äåëåíèÿ. Ìû
ïðåäïîëàãàåì, ÷òî â ïðîöåññ äåëåíèÿ ýòèõ îðãàíèçìîâ äîëæíû áûòü âîâëå÷åíû áåëêè, âûïîëíÿþùèå
ôóíêöèþ, ñõîäíóþ ñ òàêîâîé áåëêà FtsZ, è ãîìîëîãè÷íûå ýòîìó èëè äðóãèì áåëêàì äåëåíèÿ íà óðîâíå
ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: áåëîê FtsZ, äåëåíèå áàêòåðèàëüíûõ êëåòîê, ìèêîïëàçìû.

Ïðîöåññ äåëåíèÿ êëåòêè, â ñëó÷àå áàêòåðèé íàçûâàå-
ìûé èíîãäà ñåïòàöèåé, ïðîèñõîäèò ïîñëå òîãî, êàê çà-
êîí÷èëèñü ðåïëèêàöèÿ ÄÍÊ è ñåãðåãàöèÿ íóêëåîèäà. Öè-
òîêèíåç áàêòåðèàëüíîé êëåòêè íà÷èíàåòñÿ ñ îáðàçîâàíèÿ
ïåðåãîðîäêè (ñåïòû). Ïðîöåññ ñåïòàöèè íàïðàâëÿåòñÿ
òàê íàçûâàåìûì Z-êîëüöîì — êîëüöîì ñæàòèÿ, êîòîðîå
ôîðìèðóåòñÿ â îáëàñòè ñàéòà äåëåíèÿ, îáû÷íî ïîñåðåäè-
íå êëåòêè. Ãëàâíîé ñòðóêòóðíîé è ôóíêöèîíàëüíîé åäè-
íèöåé êîëüöà ÿâëÿåòñÿ íóêëåîòèäñâÿçûâàþùèé áåëîê,
ñïîñîáíûé ê ïîëèìåðèçàöèè—äåïîëèìåðèçàöèè. Â àï-
ïàðàòå äåëåíèÿ áîëüøèíñòâà áàêòåðèé è àðõåé òàêèì
áåëêîì ÿâëÿåòñÿ FtsZ. Êîëüöî èç ïîëèìåðèçîâàâøåãîñÿ
áåëêà FtsZ çàÿêîðèâàåòñÿ íà öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìá-
ðàíå êëåòêè ïðè ïîìîùè «âñïîìîãàòåëüíûõ» áåëêîâ, ïî-
ñëå ÷åãî íà÷èíàåò ñæèìàòüñÿ.

Áåëîê FtsZ â çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè ãîìîëîãè÷åí òóáó-
ëèíó, èç êîòîðîãî ñîñòîÿò ìèêðîòðóáî÷êè ýóêàðèîò, è
ñ÷èòàåòñÿ ýâîëþöèîííûì ïðåäøåñòâåííèêîì òóáóëèíà.
Ñåìåéñòâî áåëêîâ FtsZ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî ñðåäè
ïðîêàðèîò è ðàñòåíèé, ãäå ýòè áåëêè èñïîëüçóþòñÿ äëÿ
äåëåíèÿ õëîðîïëàñòîâ. Íî áåëîê FtsZ è (èëè) åãî ãîìîëî-
ãè îïðåäåëåííî îòñóòñòâóþò ó îäíîé èç òðåõ ãðóïï àð-
õåé, íåêîòîðûõ áàêòåðèé è ó ìèòîõîíäðèé áîëüøèíñòâà
ýóêàðèîò. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â íàçâàííûõ ñëó÷àÿõ äåé-
ñòâóþò èíûå ìåõàíèçìû äåëåíèÿ, ïðè êîòîðûõ FtsZ íå
èñïîëüçóåòñÿ (Erickson, 2000). Ó ïëàñòèä (õëîðîïëàñòîâ)
ïîìèìî ãîìîëîãîâ ïðîêàðèîòíûõ FtsZ èçâåñòíû åùå äâà
òèïà áåëêîâ äåëåíèÿ: äèíàìèíû è áåëêè PD, à ó ìèòî-

õîíäðèé — ñïåöèôè÷åñêèå áåëêè MD. Îäíàêî ó ðÿäà
ìèêðîîðãàíèçìîâ, ãåíîìû êîòîðûõ ïîëíîñòüþ ñåêâåíè-
ðîâàíû, ãåíû áåëêîâ äåëåíèÿ íè îäíîãî èç ýòèõ òðåõ òè-
ïîâ íå îáíàðóæåíû. Ñðåäè íèõ — ïàòîãåííàÿ ìèêîïëàç-
ìà Ureaplasma urealyticum (parvum).

Öåëüþ ïðåäëàãàåìîãî îáçîðà ÿâëÿåòñÿ ðàññìîòðåíèå
ñóùåñòâóþùèõ ïðåäñòàâëåíèé î ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèç-
ìàõ äåëåíèÿ áàêòåðèé è îáîáùåíèå äàííûõ î ñòðóêòóðå
è ôóíêöèÿõ FtsZ è ðÿäà âñïîìîãàòåëüíûõ áåëêîâ êàê
ãëàâíûõ èãðîêîâ â ïðîöåññå öèòîêèíåçà.

Ïðîöåññ äåëåíèÿ

Íàèáîëåå ïîëíî ïðîöåññ êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ èññëå-
äîâàí ó Escherichia coli. Áîëüøèíñòâî ãåíîâ è áåëêîâ äå-
ëåíèÿ ýòîé áàêòåðèè áûëî èäåíòèôèöèðîâàíî ïðè èññëå-
äîâàíèè êëåòîê ñ óñëîâíî ëåòàëüíûìè ìóòàöèÿìè. Ãðóï-
ïà ìóòàöèé, ïðèâîäÿùèõ ê ôîðìèðîâàíèþ äëèííûõ
ïîëèíóêëåîèäíûõ êëåòî÷íûõ òÿæåé, ñîñòîÿùèõ èç êëå-
òîê, íå ðàçäåëèâøèõñÿ ïðè íåïåðìèññèâíûõ òåìïåðàòó-
ðàõ, áûëà íàçâàíà fts (filamentous temperature sensitive).
Ïðè ýòîì áëîêèðîâêà äåëåíèÿ ìóòàíòíûõ êëåòîê íå âëè-
ÿëà íà ïðîöåññû ðåïëèêàöèè è ñåãðåãàöèè ÄÍÊ (Hirota et
al., 1968).

Â ãåíîìå E. coli âûÿâëåíî êàê ìèíèìóì 16 ãåíîâ êëå-
òî÷íîãî äåëåíèÿ. Ìíîãèå ãåíû äåëåíèÿ è ïåïòèäîãëèêà-
íîâîãî ñèíòåçà ðàñïîëîæåíû íà õðîìîñîìå êîìïàêòíî è
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îáúåäèíåíû â òàê íàçûâàåìûé êëàñòåð dcw (division and
cell wall). Êëàñòåð íå òðàíñêðèáèðóåòñÿ êàê öåëàÿ ìîëå-
êóëà ÐÍÊ. Ïðîìîòîðû â ýòîì êëàñòåðå ÷àñòî ëîêàëèçîâà-
íû âíóòðè ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé áëèçëåæàùèõ ñòðóêòóð-
íûõ ãåíîâ, íî íå äëÿ âñåõ èç íèõ ïîêàçàíà ñïîñîáíîñòü
èíèöèèðîâàòü òðàíñêðèïöèþ. Âî âðåìÿ êëåòî÷íîãî äåëå-
íèÿ ãåí ftsZ òðàíñêðèáèðóåòñÿ ñ ðÿäà ïðîìîòîðîâ, ðàñïî-
ëîæåííûõ â ïðåäåëàõ ãåíîâ ddlB, ftsQ è ftsA êëàñòåðà dcw
(Vicente, Errington, 1996). Âåðîÿòíî, ýòî íåîáõîäèìî äëÿ
óâåëè÷åíèÿ íàäåæíîñòè ñèíòåçà áåëêà FtsZ. Â êëåòî÷íîì
öèêëå ìàêñèìàëüíûé óðîâåíü òðàíñêðèïöèè ftsZ ñîîò-
âåòñòâóåò íà÷àëó îáðàçîâàíèÿ ñåïòû.

Â êëàñòåðå dcw Bacillus subtilis âûÿâëåíî 11 ãåíîâ, íî
òîëüêî äëÿ 6 èç íèõ èìååòñÿ î÷åâèäíàÿ ñòðóêòóðíàÿ ãî-
ìîëîãèÿ â ïîäîáíîì êëàñòåðå E. coli. Èç âñåõ ãåíîâ ýòîãî
êëàñòåðà òîëüêî ftsZ ïðåäñòàâëåí â ïîäàâëÿþùåì áîëü-
øèíñòâå ïðîàíàëèçèðîâàííûõ ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ãå-
íîìàõ ïðîêàðèîò è, òàêèì îáðàçîì, ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå
êîíñåðâàòèâíûì ñðåäè âñåõ áåëêîâ äåëåíèÿ áàêòåðèé.
Àâòîðû ïåðåñìîòðåâøèå íåäàâíî âîçìîæíûé ñîñòàâ ãå-
íîâ òåîðåòè÷åñêîé «ìèíèìàëüíîé êëåòêè», èç âñåõ ãå-
íîâ, êîäèðóþùèõ áåëêè äåëåíèÿ, âêëþ÷èëè â íåãî òîëü-
êî ftsZ (Gil et al., 2004).

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî FtsZ — ïåðâûé áåëîê, êîòîðûé
ïîÿâëÿåòñÿ íà ìåñòå áóäóùåãî ìàêðîìîëåêóëÿðíîãî êîì-
ïëåêñà (Bi, Lutkenhaus, 1991), íàçâàííîãî äèâèñîìîé
(Nanninga, 2001). Íà îñíîâàíèè ðåíòãåíîñòðóêòóðíîãî
àíàëèçà âûÿâëåíî çíà÷èòåëüíîå ñõîäñòâî òðåòè÷íûõ
ñòðóêòóð FtsZ è ìîíîìåðîâ á/â-òóáóëèíà, íåñìîòðÿ íà
ñðàâíèòåëüíî ñëàáóþ ãîìîëîãèþ ïåðâè÷íûõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé (Löwe, Amos, 1998). Ïðåäñêàçàííàÿ âòîðè÷-
íàÿ ñòðóêòóðà áåëêà FtsZ è òóáóëèíîâ èìååò óäèâèòåëü-
íîå ñõîäñòâî íà ó÷àñòêàõ, ðàñïîëîæåííûõ â ðàéîíå ïåò-
ëè, áîãàòîé ãëèöèíîì. Ôóíêöèîíàëüíîå ñõîäñòâî
òóáóëèíîâ è FtsZ ïðîÿâëÿåòñÿ â ñïîñîáíîñòè ê ñâÿçûâà-
íèþ è ãèäðîëèçó ÃÒÔ, à òàêæå â ñïîñîáíîñòè îáðàçîâû-
âàòü ëèíåéíûå íåâåòâÿùèåñÿ ïîëèìåðû (ïðîòîôèëàìåí-
òû) in vitro. Îäíàêî â àìèíîêèñëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòÿõ êàê òóáóëèíîâ, òàê è áåëêà FtsZ îòñóòñòâóþò òðè
ó÷àñòêà, îáðàçóþùèå ÃÒÔ-ñâÿçûâàþùèå ìîòèâû âñåõ
G-áåëêîâ — ìåìáðàííûõ áåëêîâ, îáëàäàþùèõ ÃÒÔ-ñâÿ-
çûâàþùåé è ÃÒÔàçíîé àêòèâíîñòüþ è âûïîëíÿþùèõ â
êëåòêå ðåãóëÿòîðíûå ôóíêöèè. Â òî æå âðåìÿ àíàëèç
òðåõìåðíîé ñòðóêòóðû ýòèõ áåëêîâ ïîçâîëèë îáíàðó-
æèòü âûñîêîå ñõîäñòâî ìåæäó ÃÒÔ-ñâÿçûâàþùèìè äîìå-
íàìè G-áåëêîâ, áåëêà FtsZ è òóáóëèíîâ (Erickson, 1998).
Ê íà÷àëó äåëåíèÿ êëåòêè áåëîê FtsZ ñîñòàâëÿåò îñíîâó
ñòðóêòóðû, èçâåñòíîé êàê Z-êîëüöî. Â ýâîëþöèîííîì
ïëàíå ôèëàìåíòû Z-êîëüöà ñ÷èòàþò ïðåäøåñòâåííèêàìè
ìèêðîòðóáî÷åê ýóêàðèîò (Erickson, Stoffler, 1996).

Ó÷àñòèå áåëêà, êîäèðóåìîãî ãåíîì ftsZ, â êëåòî÷íîì
äåëåíèè âïåðâûå áûëî âûÿâëåíî ó E. coli (Lutkenhaus et
al., 1980). FtsZ E. coli — Mg2+-çàâèñèìàÿ ÃÒÔàçà. Â íåäå-
ëÿùèõñÿ êëåòêàõ íàñ÷èòûâàåòñÿ îò 5 äî 20 òûñ. ìîëåêóë
FtsZ, êîòîðûå ðàñïðåäåëåíû ïî âñåé öèòîïëàçìå. Îäíàêî
ê ìîìåíòó èíèöèàöèè ïðîöåññà äåëåíèÿ îíè ôîðìèðóþò
Z-êîëüöî ïîñåðåäèíå êëåòêè. Ïðè ïîñëåäóþùåì «âðàñ-
òàíèè» ïåïòèäîãëèêàíîâîé ñòåíêè âíóòðü êëåòêè äèà-
ìåòð êîëüöà ïîñòåïåííî óìåíüøàåòñÿ, è ê ìîìåíòó îêîí-
÷àíèÿ ñáîðêè ïåðåãîðîäêè (ñåïòû) êîëüöî èñ÷åçàåò (Bi,
Lutkenhaus, 1991). Ïîçæå áåëîê FtsZ áûë âûÿâëåí ó áîëü-
øèíñòâà îñíîâíûõ ãðóïï áàêòåðèé, â ýóðèàðõåàëüíîé
âåòâè Archaea, à òàêæå â îðãàíåëëàõ ðàñòåíèé, èìåþùèõ
ýíäîñèìáèîíòíîå ïðîèñõîæäåíèå, — â õëîðîïëàñòàõ è
íåêîòîðûõ ìèòîõîíäðèÿõ. Âñåãî ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè

âûÿâëåíî 225 ïîëíîðàçìåðíûõ ãîìîëîãîâ FtsZ ñðåäè
áàêòåðèé, àðõåé è ýíäîñèìáèîíòíûõ îðãàíåëë ýóêàðèîò.
Êðîìå òîãî, èçâåñòíû FtsZ-ïîäîáíûå áåëêè, ñõîäíûå ñ
FtsZ ïî ñòðóêòóðå, íî íå ñïîñîáíûå ñâÿçûâàòü è ãèäðîëè-
çîâàòü ÃÒÔ (Vaughan et al., 2004).

Ñòðîåíèå ìîëåêóëû FtsZ

Êðèñòàëëîãðàôè÷åñêèé àíàëèç ñòðóêòóðû FtsZ áûë
âûïîëíåí äëÿ áåëêà èç òåðìîôèëüíîé áàêòåðèè Thermo-
toga maritima, ïðè÷åì áûëè âûÿâëåíû ÷åòûðå äîìåíà
(Löwe, Amos, 1998). Ñðàâíåíèå èçâåñòíûõ àìèíîêèñëîò-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãîìîëîãîâ FtsZ ïîçâîëèëî
óñòàíîâèòü, ÷òî ïîäîáíàÿ ÷åòûðåõäîìåííàÿ ñòðóêòóðà
õàðàêòåðíà äëÿ FtsZ áîëüøèíñòâà ïðîêàðèîò: âàðèàáåëü-
íûé N-êîíöåâîé ñåãìåíò, âûñîêîêîíñåðâàòèâíàÿ êîðî-
âàÿ îáëàñòü, âàðèàáåëüíûé ñïåéñåð è êîíñåðâàòèâíûé
C-êîíöåâîé ïåïòèä (Vaughan et al., 2004).

Äëÿ áåëêîâ FtsZ õàðàêòåðíî íàëè÷èå íà N-êîíöå àìè-
íîêèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðîé íåò ó òóáóëè-
íîâ. Îáíàðóæåíî, ÷òî 218 èç 225 áåëêîâ FtsZ èìåþò êàê
ìèíèìóì ïÿòü àìèíîêèñëîò, ðàñïîëîæåííûõ â ïðîêñè-
ìàëüíîé îáëàñòè êîðîâîãî äîìåíà. Èñêëþ÷åíèÿìè ÿâëÿ-
þòñÿ ëèøü ñåìü ãîìîëîãîâ èç ñåìåéñòâà FtsZ3 àðõåé.
Â N-êîíöåâîé îáëàñòè FtsZ1 Methanococcus jannaschii
ôîðìèðóþòñÿ á-ñïèðàëü è ïåòëÿ, êîòîðûå âûäàþòñÿ èç
ÿäðà ìîëåêóëû (Löwe, Amos, 1998). N-êîíöåâîé ñåãìåíò
íå ÿâëÿåòñÿ êîíñåðâàòèâíûì íè ïî äëèíå, íè ïî àìèíî-
êèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.

Êîðîâûé äîìåí ïðîòÿæåííîñòüþ ïðèìåðíî â 300
àìèíîêèñëîò ñîäåðæèò âñå îñòàòêè, òðåáóåìûå äëÿ ñâÿ-
çûâàíèÿ è ãèäðîëèçà ÃÒÔ (Erickson, 1995). Íà÷àëî äîìå-
íà ðàñïîçíàþò ïî íàëè÷èþ â ìîëåêóëå FtsZ êîíñåðâàòèâ-
íîãî èçîëåéöèíà (ëèøü 14 ñëó÷àåâ çàìåí ñðåäè 225 ãîìî-
ëîãîâ). Îêîí÷àíèå îáëàñòè êîðîâîãî äîìåíà ìîëåêóëû
ïðèõîäèòñÿ íà êîíñåðâàòèâíóþ àìèíîêèñëîòíóþ ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòü LVITG (Vaughan et al., 2004). Òðåòè÷íàÿ
ñòðóêòóðà êîðîâîãî äîìåíà â áåëêàõ FtsZ ïðàêòè÷åñêè
ñîâïàäàåò ñ äâóìÿ îáëàñòÿìè òðåòè÷íîé ñòðóêòóðû
á/â-òóáóëèíîâ. Êîðîâûé äîìåí ìîëåêóëû FtsZ ñîñòîèò
èç äâóõ íåçàâèñèìî ñâîðà÷èâàþùèõñÿ N-êîíöåâîãî è
C-êîíöåâîãî ñåãìåíòîâ, îáðàçóþùèõ ñóáäîìåíû Nt è Ct
ñîîòâåòñòâåííî (Oliva et al., 2004). Ñóáäîìåí Nt ñî-
äåðæèò îáëàñòü, îòâåòñòâåííóþ çà ñâÿçûâàíèå è ãèäðîëèç
ÃÒÔ. Ýòîò ñóáäîìåí ñïîñîáåí ïðèñîåäèíÿòü íèæíþþ
÷àñòü ñîñåäíåãî ìîíîìåðà â ïðîòîôèëàìåíòå. Ñóáäîìåí
Ct ñâÿçûâàåò âåðõíþþ ÷àñòü ñîñåäíåãî ìîíîìåðà. Êî-
ðîâàÿ îáëàñòü âñåõ áåëêîâ FtsZ ñîäåðæèò ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü, ãîìîëîãè÷íóþ âûñîêîêîíñåðâàòèâíîìó ìî-
òèâó òóáóëèíîâ: äëÿ ýòîãî «òóáóëèíîâîãî ìîòèâà» â áåë-
êàõ FtsZ óñòàíîâëåí êîíñåíñóñ GGGTGTG (Erickson,
1995).

Îáíàðóæåíî èíòåðåñíîå ñ áèîõèìè÷åñêîé òî÷êè çðå-
íèÿ ñâîéñòâî ìîëåêóëû FtsZ: òî÷å÷íàÿ ìóòàöèÿ, ñëåäñò-
âèåì êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ çàìåíà îñòàòêà Gly (ïåðâûé ãëè-
öèí êîíñåíñóñà GGGTGTG) íà Ser â 105-é ïîçèöèè â
áåëêå FtsZ E. coli, ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ìóòàíòíûé áåëîê
âìåñòî ÃÒÔàçíîé àêòèâíîñòè ïðîÿâëÿåò Mg2+-çàâèñè-
ìóþ ÀÒÔàçíóþ àêòèâíîñòü in vitro (RayChaudhuri, Park.
1994). Áåëîê FtsZ îáëàäàåò ñòðóêòóðíûì ñõîäñòâîì ñ
äðóãèìè ÀÒÔàçàìè — àäåíèëàòêèíàçîé, ìèîçèíàìè è
F-ÀÒÔàçàìè. Ïðè ýòîì çàìåíà âñåãî îäíîé àìèíîêèñëî-
òû â õàðàêòåðíîì òóáóëèíîâîì ìîòèâå ïðåâðàùàåò FtsZ
èç ÃÒÔàçû â ÀÒÔàçó.
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Ñïåéñåð âåñüìà âàðèàáåëåí ïî äëèíå (îò 2 äî 330
àìèíîêèñëîò). Òàê, ó FtsZ1 M. jannaschii ýòîò ó÷àñòîê ñî-
ñòîèò èç 16 àìèíîêèñëîò, ôîðìèðóþùèõ äâà â-ñòðåíäà,
ðàçäåëåííûå ïåòëåé èç 9 àìèíîêèñëîò, íå îáðàçóþùèõ
óïîðÿäî÷åííîé ñòðóêòóðû (Löwe, Amos, 1998). Ïîêàçà-
íî, ÷òî ñïåéñåð íå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì äëÿ îáðàçîâà-
íèÿ ïðîòîôèëàìåíòîâ FtsZ. C-êîíöåâîé ïåïòèä îáíàðó-
æåí ëèøü â 153 ãîìîëîãàõ FtsZ èç 225 èññëåäîâàííûõ.
Ýòîò ó÷àñòîê ìîëåêóëû íå íóæåí äëÿ ïîëèìåðèçàöèè, íî
íåîáõîäèì äëÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ñ äâóìÿ äðóãèìè áåëêà-
ìè — FtsA è ZipA, êîòîðûå â ñâîþ î÷åðåäü ðåàãèðóþò ñ
êëåòî÷íîé ìåìáðàíîé (Ma, Margolin, 1999).

Ñåìåéñòâî áåëêîâ FtsZ è
FtsZ-ïîäîáíûå áåëêè

Ó ðÿäà ïðîêàðèîò ñ ïîëíîñòüþ ñåêâåíèðîâàííûìè
ãåíîìàìè ãîìîëîãè FtsZ íå áûëè îáíàðóæåíû. Âîçìîæ-
íû äâà îáúÿñíåíèÿ ýòîìó ôàêòó: 1) òàêèå îðãàíèçìû äå-
ëÿòñÿ âîîáùå áåç ó÷àñòèÿ FtsZ; 2) àìèíîêèñëîòíàÿ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòü FtsZ-ïîäîáíûõ áåëêîâ, ñîõðàíÿÿ ôóíê-
öèþ, â ïðîöåññå ýâîëþöèè èçìåíèëàñü äî íåóçíàâà-
åìîñòè. Ïîýòîìó ñî ñòðóêòóðíîé è ôóíêöèîíàëüíîé òî-
÷åê çðåíèÿ íàèáîëåå èíòåðåñíû ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãî-
ìîëîãîâ áåëêà FtsZ, ìàêñèìàëüíî ðàçîøåäøèåñÿ â ïðî-
öåññå ýâîëþöèè. Ñðåäè íèõ — FtsZ ìèêîïëàçì Mycoplas-
ma pneumoniae è M. genitalium, FtsZ2 ã-ïðîòåîáàêòåðèè
Colwellia psychrerythraea, FtsZ ïëåñíåâîãî ãðèáà Dictyos-
telium discoideum, à òàêæå âñå èçâåñòíûå áåëêè FtsZ3 àð-
õåé òèïà Euryarchaeota. Âñå ýòè áåëêè (çà èñêëþ÷åíèåì
FtsZ ìèêîïëàçì) îáíàðóæåíû ó îðãàíèçìîâ, îáëàäàþùèõ
íåñêîëüêèìè êîïèÿìè ftsZ íà ãåíîì, ïîýòîìó äëÿ ïîäîá-
íûõ ñëó÷àåâ ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îäíà èç êîïèé êîäèðóåò
áåëîê FtsZ, ó÷àñòâóþùèé â äåëåíèè, à äðóãàÿ, îáðàçîâàâ-
øàÿñÿ â ðåçóëüòàòå ðåäóïëèêàöèè, ìîæåò êîäèðîâàòü
FtsZ-ïîäîáíûé áåëîê, âûïîëíÿþùèé èíóþ ôóíêöèþ, íå
ñâÿçàííóþ ñ öèòîêèíåçîì (Vaughan et al., 2004).

Ñðåäè FtsZ áàêòåðèé, ïðèíàäëåæàùèõ ê êëàññó Mol-
licutes (ìèêîïëàçìû), áûëè âûÿâëåíû äâà íàèáîëåå ñèëü-
íî äèâåðãèðîâàâøèõ ãîìîëîãà áåëêà FtsZ. Àìèíîêèñëîò-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè áåëêîâ FtsZ M. pneumoniae è
M. genitalium ñîâïàäàþò òîëüêî íà 53 %, íî ñ äðóãèìè
FtsZ ìèêîïëàçì, âêëþ÷àÿ FtsZ M. pulmonis, M. penetrans
è M. hominis, ñõîäñòâî ñîñòàâëÿåò 17 è 21 % ñîîòâåòñò-
âåííî. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïîçâîëèë âûÿâèòü î÷åíü
ìàëåíüêîå ñõîäñòâî àìèíîêèñëîòíîãî ñîñòàâà FtsZ
M. pneumoniae è M. genitalium ñ îñòàëüíûìè ãîìîëîãàìè
FtsZ íà÷èíàÿ ñ îáëàñòè, ðàñïîëîæåííîé ñðàçó çà õàðàê-
òåðíûì ÃÒÔ-ñâÿçûâàþùèì ìîòèâîì (Erickson, 1995;
Áîðõñåíèóñ è äð., 2002). Îáëàñòü C-êîíöà êîðîâîãî äî-
ìåíà ñëàáîêîíñåðâàòèâíà, ÷òî ïðèâîäèò ê çàòðóäíåíèÿì
ïðè ïîïûòêå ðàçãðàíè÷èòü ÷åòûðå äîìåíà, îïèñàííûå
äëÿ áîëüøèíñòâà ãîìîëîãîâ FtsZ. Ãîìîëîãè FtsZ èç ðàç-
íûõ îðãàíèçìîâ ÷àñòî íå ñïîñîáíû çàìåùàòü ôóíêöèþ
ñîáñòâåííîãî FtsZ â êëåòêàõ E. coli, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿ-
çàíî ñ ðàçëè÷èÿìè â ñòðóêòóðå C-êîíöåâîãî ïåïòèäà (Ma,
Margolin, 1999). Îäíàêî íà íåñêîëüêèõ øòàììàõ E. coli,
òðàíñôîìèðîâàííûõ ðåêîìáèíàíòíûìè ïëàçìèäàìè ñ
ãåíîì ftsZ M. hominis, áûëà ïðîäåìîíñòðèðîâàíà âîç-
ìîæíîñòü ýêñïðåññèè ìèêîïëàçìåííîãî ãåíà è ïîêàçàí
ýôôåêò êîìïëåìåíòàöèè ìåæäó ñîáñòâåííûì áåëêîì
FtsZ E. coli è FtsZ M. hominis, ýêñïðåññèðóåìûì ñ ðåêîì-
áèíàíòíîé ïëàçìèäû (Momynaliev et al., 2002; Ìîìûíà-
ëèåâ è äð., 2003). Òàêèì îáðàçîì, íåñìîòðÿ íà çíà÷èòåëü-

íûå ðàçëè÷èÿ â àìèíîêèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, â
ôóíêöèîíàëüíîì ñìûñëå ýòè áåëêè îêàçûâàþòñÿ âçàèìî-
çàìåíÿåìûìè.

Ïîìèìî èçâåñòíûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ 225 ãîìîëîãîâ
FtsZ âûÿâëåíî åùå 10 îòêðûòûõ ðàìîê ñ÷èòûâàíèÿ, ïðåä-
ïîëàãàåìûå ïðîäóêòû êîòîðûõ îáîçíà÷åíû êàê FtsZ-ïî-
äîáíûå áåëêè. Ýòè áåëêè ìîæíî óñëîâíî ðàçäåëèòü íà äâà
òèïà. Äëÿ áåëêîâ ïåðâîãî òèïà õàðàêòåðåí íèçêèé óðîâåíü
ïîäîáèÿ àìèíîêèñëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé áåëêàì
FtsZ. Áåëêè âòîðîãî òèïà âåñüìà ñõîäíû ïî ïåðâè÷íîé
ñòðóêòóðå ñ áîëüøèíñòâîì ãîìîëîãîâ FtsZ, íî ïðè ýòîì
èìåþò çàìåíû â îáëàñòè êîðîâîãî äîìåíà. Èõ íå îáúåäè-
íÿþò â îòäåëüíîå ñåìåéñòâî, íî âñå îíè íå ñïîñîáíû ñâÿ-
çûâàòü è ãèäðîëèçîâàòü ÃÒÔ (Vaughan et al., 2004).

Îáíàðóæåíà îòêðûòàÿ ðàìêà ñ÷èòûâàíèÿ â ñîñòàâå
ïëàçìèäû pXO1 Bacillus anthracis, îòâå÷àþùèé çà âèðó-
ëåíòíîñòü áàöèëë, íåñóùàÿ õàðàêòåðíûé òóáóëèíîâûé ìî-
òèâ, íî â öåëîì áåëîê, êîäèðóåìûé ýòîé ðàìêîé, èìååò
ëèøü 17 % ñõîäñòâà ñ õðîìîñîìíûì ãîìîëîãîì FtsZ.
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ýòîò áåëîê âàæåí äëÿ èíôèöèðîâàíèÿ
áàêòåðèÿìè îðãàíèçìà-õîçÿèíà (Okinaka et al., 1999; Tinsley,
Khan, 2006).

Â ãåíîìå Clostridium acetobutylicum âûÿâëåíû êàê ïîë-
íîöåííûé ãîìîëîã áåëêà FtsZ, òàê è FtsZ-ïîäîáíûé áåëîê,
îáëàäàþùèé ëèøü 14%-íûì ñõîäñòâîì ñ ôóíêöèîíàëüíî
àêòèâíîé êîïèåé. Ýòîò áåëîê èìååò õàðàêòåðíûé òóáóëè-
íîâûé ìîòèâ, îäíàêî íåêîòîðûå àìèíîêèñëîòû, îòâå÷àþ-
ùèå â áåëêå FtsZ E. coli çà ñâÿçûâàíèå è ãèäðîëèç ÃÒÔ, â
FtsZ-ïîäîáíîì áåëêå C. acetobutylicum îòñóòñòâóþò. Îä-
íèì èç íàèáîëåå èíòåðåñíûõ ìîæíî íàçâàòü FtsZ-ïîäîá-
íûé áåëîê Magnetospirillium magnetotacticum, èìåþùèé
íåêîíñåðâàòèâíóþ çàìåíó àìèíîêèñëîòû D� N, ýêâèâà-
ëåíòíîé D212 FtsZ E. coli. Íåñìîòðÿ íà çàìåíó, FtsZ-ïîäîá-
íûé áåëîê ñïîñîáåí ïðèíèìàòü ó÷àñòèå â îáðàçîâàíèè ãå-
òåðîïîëèìåðîâ ñ èñõîäíûìè ìîíîìåðàìè. Ïîäîáíàÿ çàìå-
íà àìèíîêèñëîòû èìååò ìåñòî â â-òóáóëèíå ýóêàðèîò ïî
ñðàâíåíèþ ñ á-òóáóëèíîì. Ó àíàýðîáíîãî âåòâÿùåãîñÿ ôî-
òîòðîôà Chloroflexus aurantiacus ïîìèìî ïîëíîðàçìåðíîé
êîïèè ãåíà ftsZ îáíàðóæåíà ftsZ-ïîäîáíàÿ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü, ïîòåðÿâøàÿ òðåòü ãåíà ñ N-êîíöà. Ïðè ýòîì â ñòðóê-
òóðå áåëêà C. aurantiacus, êàê è ó áåëêîâ àðõåé, ìîæíî ÷åò-
êî âûäåëèòü õàðàêòåðíûé òóáóëèíîâûé ìîòèâ (Vaughan et
al., 2004). Äâà FtsZ-ïîäîáíûõ áåëêà Methanopyrus kandleri,
ïîìèìî òîãî ÷òî îáëàäàþò ìèíèìàëüíûì ñõîäñòâîì ñ
îñòàëüíûìè áåëêàìè FtsZ, åùå è çíà÷èòåëüíî êîðî÷å âñåõ
èçâåñòíûõ ãîìîëîãîâ FtsZ.

Âñå FtsZ-ïîäîáíûå áåëêè, èçâåñòíûå ñåãîäíÿ, óòðà-
òèëè ñïîñîáíîñòü ñâÿçûâàòü è ãèäðîëèçîâàòü íóêëåîòè-
äû. Íåêîòîðûå FtsZ-ïîäîáíûå áåëêè, ïî-âèäèìîìó, ÿâ-
ëÿþòñÿ ôîðìàìè FtsZ, ïðåòåðïåâøèìè â ïðîöåññå ýâî-
ëþöèè çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ â ïåðâè÷íîé ñòðóêòóðå
ìîëåêóë, è âñëåäñòâèå ýòîãî ìîãóò âûïîëíÿòü â êëåòêå
äðóãèå ôóíêöèè, íå ñâÿçàííûå ñ êëåòî÷íûì äåëåíèåì.
Îäíîé èç ïðåäïîëàãàåìûõ ôóíêöèé FtsZ-ïîäîáíûõ áåë-
êîâ â êëåòêå ìîæåò áûòü ìàðêèðîâêà ñàéòà äåëåíèÿ.
Â ýòîì ñëó÷àå ñæàòèå îñóùåñòâëÿþò ëèáî ôóíêöèîíàëü-
íî àêòèâíûå ãîìîëîãè FtsZ, ëèáî ñóùåñòâóåò èíîé ñïî-
ñîá ïåðåäà÷è ñèëû ñæàòèÿ íà ìåìáðàíó áàêòåðèàëüíîé
êëåòêè, â îñíîâå êîòîðîãî ëåæèò íå FtsZ. Íàïðèìåð, ó íå-
êîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé Mollicutes â ðåçóëüòàòå ðåäóê-
öèîííîé ýâîëþöèè, à òàêæå íàëè÷èÿ â êëåòêàõ ìèêî-
ïëàçì óíèêàëüíûõ âíóòðåííèõ öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð
ìîãëè ðàçâèòüñÿ ìåõàíèçìû êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, êîòî-
ðûå ëèáî â ìåíüøåé ñòåïåíè çàâèñÿò îò FtsZ, ëèáî âîâñå
îáõîäÿòñÿ áåç ó÷àñòèÿ ýòîãî áåëêà.
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Äåëåíèå áàêòåðèé áåç ó÷àñòèÿ áåëêà FtsZ

Ïðè ïîëíîì ïðî÷òåíèè ãåíîìîâ äåñÿòè âèäîâ áàêòå-
ðèé, îòíîñÿùèõñÿ ê òèïó Chlamydiae, ãåíû, ãîìîëîãè÷-
íûå ftsZ, îáíàðóæèòü íå óäàëîñü. Ýòè áàêòåðèè ÿâëÿþòñÿ
îáëèãàòíûìè ïàðàçèòàìè ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê ÷åëîâå-
êà è ìëåêîïèòàþùèõ. Ñóùåñòâóåò âåðîÿòíîñòü òîãî, ÷òî
õëàìèäèè ìîãóò èñïîëüçîâàòü äëÿ ñâîåãî öèòîêèíåçà àï-
ïàðàò îáðàçîâàíèÿ âåçèêóë õîçÿéñêîé êëåòêè, â òîì ÷èñ-
ëå äèíàìèí â êà÷åñòâå êëþ÷åâîãî áåëêà äåëåíèÿ (Boleti
et al., 1999; Brown, Rockey, 2000).

Ìèêðîîðãàíèçì Prosthecobacter dejongeii, â ãåíîìå
êîòîðîãî ftsZ îòñóòñòâóåò, òàêñîíîìè÷åñêè îòíîñÿò ê
ñëàáîèçó÷åííîìó òèïó Verrucomicrobia. Áîëüøèíñòâî
ïðåäñòàâèòåëåé ýòîãî òèïà ÿâëÿþòñÿ ýêòîñèìáèîíòàìè
èíôóçîðèé. Â êëåòêå P. dejongeii îáíàðóæåíû òóáóëÿð-
íûå ñòðóêòóðû, ïîõîæèå íà ìèêðîòðóáî÷êè ýóêàðèîò.
Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî áåëêè, âõîäÿùèå â ñîñòàâ òàêèõ
ñòðóêòóð, âçàèìîäåéñòâóþò ñ àíòèòåëàìè ê òóáóëèíó èí-
ôóçîðèé (Jenkins et al., 2002). P. dejongeii — ñâîáîäíî-
æèâóùàÿ áàêòåðèÿ, ñîäåðæàùàÿ äâà ãåíà (btuba è btubb),
ïðîäóêòû êîòîðûõ ïî àìèíîêèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè áëèæå ê ýóêàðèîòíûì òóáóëèíàì, ÷åì ê FtsZ ïðîêàðè-
îò. Óðîâåíü ñõîäñòâà àìèíîêèñëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé áàêòåðèàëüíûõ òóáóëèíîâ BtubA è BtubB ñ ýóêàðèîò-
íûìè á- è â-òóáóëèíàìè ñîñòàâëÿåò 31—35 è 34—37 %
ñîîòâåòñòâåííî. Ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè äðóãèõ ñåìåéñòâ ýóêà-
ðèîòíûõ òóáóëèíîâ ñõîäñòâî ïåðâè÷íûõ ñòðóêòóð ýòèõ
áåëêîâûõ ìîëåêóë çíà÷èòåëüíî ìåíüøå, à ñ ïðîêàðèîòíû-
ìè FtsZ ó áåëêîâ BtubA è BtubB òîëüêî 8—11 % èäåíòè÷-
íûõ àìèíîêèñëîòíûõ îñòàòêîâ (Jenkins et al., 2002).

Ïåðâè÷íûå ñòðóêòóðû áàêòåðèàëüíûõ òóáóëèíîâ
P. dejongeii çàìåòíî îòëè÷àþòñÿ îò àìèíîêèñëîòíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé ýóêàðèîòíûõ òóáóëèíîâ. Íè÷åãî íå
èçâåñòíî è ïî ïîâîäó ôóíêöèîíàëüíîé ðîëè òóáóëèíîâ
P. dejongeii, íî íåäàâíî áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îíè ìîãóò
îáðàçîâûâàòü ïðîòîôèëàìåíòû è ñïîñîáíû ñâÿçûâàòü è
ãèäðîëèçîâàòü íóêëåîòèäû (Sontag et al., 2005). Àâòîðû
ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ãåíû, êîäèðóþùèå ýòè áåëêè, áûëè
ïðèîáðåòåíû ïðåäêîâîé ôîðìîé P. dejongeii ïóòåì ãîðè-
çîíòàëüíîãî ïåðåíîñà. Â ïîëüçó ýòîé òî÷êè çðåíèÿ ãîâî-
ðèò òîò ôàêò, ÷òî äðóãèå âèäû ìèêðîîðãàíèçìîâ òèïà Ver-
rucomicrobia íå èìåþò ãåíîâ òóáóëèíîïîäîáíûõ áåëêîâ.

Äî ñèõ ïîð íåèçâåñòíî, êàê äåëÿòñÿ ìèêîïëàçìû
U. parvum è M. mobile, îòíîñÿùèåñÿ ê áàêòåðèÿì, à òàê-
æå àðõåè òèïà Crenarchaeota. Ïðè ïîëíîì ïðî÷òåíèè ãå-
íîìîâ ó ýòèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ íå áûëî îáíàðóæåíî íè-
êàêèõ ãåíîâ, êîòîðûå ìîãëè áû êîäèðîâàòü áåëêè, ãîìî-
ëîãè÷íûå òóáóëèíàì ýóêàðèîò, ëèáî áàêòåðèàëüíûì
òóáóëèíàì, ëèáî áåëêàì FtsZ, ëèáî ýóêàðèîòíûì äèíà-
ìèíàì.

Ôîðìèðîâàíèå è ðåãóëÿöèÿ ñáîðêè Z-êîëüöà

Î÷èùåííûé áåëîê FtsZ, òàê æå êàê è òóáóëèíû, îáëà-
äàåò ñïîñîáíîñòüþ ê ñâÿçûâàíèþ è ãèäðîëèçó ÃÒÔ. Â ðå-
çóëüòàòå ñâÿçûâàíèÿ ÃÒÔ ïðîèñõîäèò îáðàçîâàíèå ïðî-
òîôèëàìåíòîâ, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîé ëèíåéíûå ïî-
ëèìåðû FtsZ, ãäå ìîëåêóëû êëþ÷åâîãî áåëêà äåëåíèÿ
ðàñïîëàãàþòñÿ ïî ïðèíöèïó «ãîëîâà ê õâîñòó». Êðîìå
ëèíåéíûõ ïîëèìåðîâ FtsZ in vitro îáðàçóåòñÿ íåêîòîðîå
êîëè÷åñòâî ìèíè-êîëåö (Erickson, Stoffler, 1996). Èçâåñò-
íî, ÷òî á/â-òóáóëèí êðîìå ñàìèõ ïðîòîôèëàìåíòîâ è ìè-
íè-êîëåö ñïîñîáåí îáðàçîâûâàòü ìèêðîòðóáî÷êè, ñîñòî-

ÿùèå èç 13 ïðîòîôèëàìåíòîâ. Â îòëè÷èå îò òóáóëèíîâûõ
ïðîòîôèëàìåíòû FtsZ íå ñêëàäûâàþòñÿ â òðóáî÷êè, íî
ñïîñîáíû ôîðìèðîâàòü ëèñòû, ñîåäèíÿÿñü äðóã ñ äðóãîì
áîêîâûìè ïîâåðõíîñòÿìè (Löwe, Amos, 1999).

Ïðè ÃÒÔ-çàâèñèìîé ñáîðêå ïðîòîôèëàìåíòîâ FtsZ
in vitro ìåæäó äâóìÿ àññîöèèðîâàâøèìè ìîíîìåðàìè
ôîðìèðóåòñÿ àêòèâíûé ñàéò ãèäðîëèçà ÃÒÔ — íàïîäî-
áèå òàêîâîãî â òóáóëèíîâûõ ìèêðîòðóáî÷êàõ (Scheffers
et al., 2002). Îäíàêî öèêëû ñáîðêè—ðàçáîðêè ïðîòîôè-
ëàìåíòîâ, ñîñòîÿùèõ èç äèìåðîâ FtsZ, è ïðîòîôèëàìåí-
òîâ, ñîñòîÿùèõ èç ãåòåðîäèìåðîâ á/â-òóáóëèíà, ñóùåñò-
âåííî ðàçëè÷àþòñÿ. Óñëîâèåì ðàçáîðêè ïðîòîôèëàìåí-
òîâ FtsZ ÿâëÿåòñÿ ãèäðîëèç ñâÿçàííîãî ÃÒÔ. Áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî ïðè èñòîùåíèè ïóëà ñâîáîäíîãî ÃÒÔ è
ãèäðîëèçå ñâÿçàííîãî ÃÒÔ ïðîòîôèëàìåíòû FtsZ ðàñïà-
äàþòñÿ. Â öèòîïëàçìå êëåòêè, êîòîðàÿ áîãàòà ÃÒÔ, ïðî-
òîôèëàìåíòû FtsZ óñòîé÷èâû, äåïîëèìåðèçàöèè íå ïðî-
èñõîäèò (Romberg, Levin, 2003). Â îòëè÷èå îò ïðîòîôè-
ëàìåíòîâ FtsZ ìèêðîòðóáî÷êè ýóêàðèîò ñîñòîÿò èç
ñóáúåäèíèö òóáóëèíà, ñâÿçàííûõ ñ ÃÄÔ, è ëèøü êîíöå-
âûå ñóáúåäèíèöû (êýï) íåñóò ÃÒÔ. Ãèäðîëèç êîíöåâîãî
ÃÒÔ ïðèâîäèò ê áûñòðîé äåïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî-
÷åê (Desai, Mitchison, 1997). Â ïðîöåññå ïîëèìåðèçàöèè
FtsZ ñáîðêà ïðîòîôèëàìåíòîâ ÿâëÿåòñÿ êîîïåðàòèâíîé,
ò. å. àôôèííîñòü ñóáúåäèíèö ïî îòíîøåíèþ äðóã ê äðóãó
âîçðàñòàåò ïðè óâåëè÷åíèè êîíöåíòðàöèè áåëêîâûõ ìî-
ëåêóë (Romberg et al., 2001; Chen et al., 2005). Â íà÷àëå
ïðîöåññà áåëîê FtsZ îáðàçóåò äèìåðû, êîòîðûå, ñâÿçûâàÿ
ÃÒÔ, ñîáèðàþòñÿ â ïðîòîôèëàìåíòû. Â ýêñïåðèìåíòå çà-
ìåíà ÃÒÔ íà ÃÄÔ òàêæå ïðèâîäèëà ê ïîëèìåðèçàöèè
FtsZ, îäíàêî â ýòîì ñëó÷àå íàáëþäàëè îáðàçîâàíèå èçîã-
íóòûõ ïðîòîôèëàìåíòîâ (Lu et al., 2000). Ïî äîñòèæåíèè
îïðåäåëåííîé äëèíû êîíöû ïðîòîôèëàìåíòà ñïîñîáíû
âñòóïàòü â êîíòàêò äðóã ñ äðóãîì. Îáðàçóþùèåñÿ ïðè
ýòîì ïðîòîôèëàìåíòíûå êîëüöà äèàìåòðîì â íåñêîëüêî
ñîòåí íàíîìåòðîâ áûëè âûÿâëåíû ïðè ïîìîùè ýëåêòðîí-
íîé ìèêðîñêîïèè (Gonzalez et al., 2005).

Â êëåòêàõ øòàììîâ äèêîãî òèïà E. coli è B. subtilis
íåäàâíî áûëè îáíàðóæåíû äëèííûå ñïèðàëüíûå ïðîòî-
ôèëàìåíòû FtsZ, íàçâàííûå Z-ñïèðàëÿìè (Ben-Yehuda,
Losick, 2002; Thanedar, Margolin, 2004). Â âåãåòàòèâíûõ
êëåòêàõ B. subtilis, êàê è â êëåòêàõ E. coli, Z-ñïèðàëè âû-
ÿâëåíû ïî âñåé ïîâåðõíîñòè êëåòêè, îíè ðàñïîëàãàþòñÿ
è íàä íóêëåîèäîì. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî Z-êîëüöî ôîðìè-
ðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå ñáîðêè ýòèõ ñïèðàëåé â ïó÷îê ïîñå-
ðåäèíå êëåòêè (Michie et al., 2006). Àíàëîãè÷íûå Z-ñïè-
ðàëè áûëè âûÿâëåíû è íà ïîâåðõíîñòè êëåòîê Mycobac-
terium tuberculosis, â óñëîâèÿõ êîãäà ñåïòàöèÿ áûëà
ïîäàâëåíà, è òîëüêî íà äåëÿùèõñÿ êëåòêàõ ýòè ñïèðàëè
ñîáèðàëèñü â Z-êîëüöî (Chauhan et al., 2006).

Ïîñëå ñáîðêè, íî ïåðåä òåì êàê íà÷èíàåòñÿ ïðîöåññ
ñæàòèÿ, Z-êîëüöî ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñòàáèëüíûì. Îäíàêî
áûëî ïîêàçàíî, ÷òî in vivo Z-êîëüöî âûñîêîäèíàìè÷íî
íà ïðîòÿæåíèè ñâîåãî ñóùåñòâîâàíèÿ: ñâîáîäíûå ñóáúå-
äèíèöû FtsZ áûñòðî îáìåíèâàþòñÿ ñ êîëüöîì (ñî âðå-
ìåíåì ïîëóæèçíè 8—9 ñ). Òàêîå âðåìÿ ïîëóæèçíè ñóáú-
åäèíèö óñòàíîâëåíî ïðè èçó÷åíèè äèíàìèêè ñáîðêè
Z-êîëüöà ó B. subtilis è E. coli. Â ñîñòàâ êîëüöà âõî-
äèò òîëüêî îêîëî 30 % ñóììàðíîãî FtsZ êëåòêè. Z-êîëü-
öî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïó÷îê èëè ñâÿçêó ïðîòîôèëàìåí-
òîâ, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ â ñîñòîÿíèè ïîñòîÿííîãî îáìåíà
ñ ïóëîì ìîíîìåðîâ è îëèãîìåðîâ FtsZ, îáðàçóþùèõñÿ â
öèòîïëàçìå. Ïðè ýòîì âûñîêèé óðîâåíü îáîðîòà ìîíîìå-
ðîâ íå ñâÿçàí ñ ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòüþ êîëüöà
(Anderson et al., 2004).
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Îáùåå êîëè÷åñòâî ìîëåêóë FtsZ â êëåòêå çíà÷èòåëüíî
ïðåâûøàåò êîíöåíòðàöèþ, íåîáõîäèìóþ äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ
Z-êîëüöà. Ýòî óêàçûâàåò íà ñóùåñòâîâàíèå èíãèáèòîðîâ,
âçàèìîäåéñòâóþùèõ ñ áåëêîì è ïðåïÿòñòâóþùèõ ïîëèìå-
ðèçàöèè FtsZ è ñáîðêå àïïàðàòà äåëåíèÿ â ïðîèçâîëüíîé îá-
ëàñòè. Îäèí èç âîçìîæíûõ ñïîñîáîâ ïðîñòðàíñòâåííîé ðå-
ãóëÿöèè ôîðìèðîâàíèÿ îðãàíåëëû äåëåíèÿ ñâÿçàí ñ ñîñòîÿ-
íèåì íóêëåîèäà. Â áàêòåðèàëüíîé êëåòêå åñòü òîëüêî òðè
îáëàñòè, ãäå ÄÍÊ ëèáî îòñóòñòâóåò ñîâñåì, ëèáî ïðèñóòñò-
âóåò â ìàëûõ êîíöåíòðàöèÿõ. Îäíà èç òàêèõ îáëàñòåé îáðà-
çóåòñÿ ê íà÷àëó öèòîêèíåçà ìåæäó ñåãðåãèðîâàííûìè õðî-
ìîñîìàìè ïîñåðåäèíå êëåòêè, äðóãèå äâå ëåæàò íà ïîëþñàõ
êëåòêè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îáëàñòü âîçìîæíîé ñáîðêè
Z-êîëüöà òîïîëîãè÷åñêè îãðàíè÷åíà.

Íåäàâíî áûëè âûÿâëåíû áåëêè, îáëàäàþùèå ìíîæå-
ñòâåííûìè ñàéòàìè ñâÿçûâàíèÿ ñ õðîìîñîìíîé ÄÍÊ, —
SlmA (E. coli) è Noc (B. subtilis), êîòîðûì ïðèïèñûâàåòñÿ
ôóíêöèÿ òàêèõ òîïîëîãè÷åñêèõ îãðàíè÷èòåëåé (Wu, Er-
rington, 2004; Bernardt, de Boer, 2005). Ýòè áåëêè, âåðîÿò-
íî, íå ïðåïÿòñòâóþò ïîëèìåðèçàöèè FtsZ, ïî êðàéíåé
ìåðå ó B. subtilis. Ïîêàçàíî, ÷òî áåëîê FtsZ B. subtilis
ñïîñîáåí ïîëèìåðèçîâûâàòüñÿ è îáðàçîâûâàòü ïðîòîôè-
ëàìåíòû, îïîÿñûâàþùèå âñþ áàêòåðèàëüíóþ êëåòêó ïî
ñïèðàëè. Íî ïðè ýòîì ôîðìèðîâàíèå Z-êîëüöà âî âðåìÿ
äåëåíèÿ ïðîèñõîäèò ñòðîãî ïîñåðåäèíå êëåòêè, ìåæäó
äâóìÿ ðàçîøåäøèìèñÿ õðîìîñîìàìè. Õîòÿ ìåõàíèçì
«íóêëåîèäíîé ïðåãðàäû» äî ñèõ ïîð íåÿñåí, ïðåäïîëàãà-
åòñÿ, ÷òî áåëêè SlmA è Noc ïðåäîòâðàùàþò ðåîðãàíèçà-
öèþ äëèííûõ ñïèðàëüíûõ ïðîòîôèëàìåíòîâ FtsZ â êîëü-
öåâóþ ñòðóêòóðó íàä íóêëåîèäîì (Michie et al., 2006).
Ïîýòîìó âåðîÿòíîñòü ñáîðêè Z-êîëüöà ïîñåðåäèíå êëåò-
êè, ãäå êîíöåíòðàöèÿ ÄÍÊ îêàçûâàåòñÿ íàèìåíüøåé, ïî-
ñëå ñåãðåãàöèè õðîìîñîì óâåëè÷èâàåòñÿ.

Íà ïîëþñàõ êëåòêè êîíöåíòðàöèÿ ÄÍÊ òîæå ïîíèæå-
íà. Ïîýòîìó ïîëþñà ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ïîòåíöèàëü-
íûå ñàéòû áóäóùèõ äåëåíèé. Ó E. coli èìååòñÿ ñïåöèàëü-
íàÿ ñèñòåìà, áëîêèðóþùàÿ îáðàçîâàíèå äèâèñîìû íà ïî-
ëþñàõ. Ýòà ñèñòåìà èíãèáèòîðîâ âêëþ÷àåò â ñåáÿ áåëêè
MinC, MinD è MinE. Îáîçíà÷åíèå min äëÿ ñîîòâåòñòâóþ-
ùèõ ãåíîâ áûëî ââåäåíî ïîòîìó, ÷òî ìóòàíòû ïî äàííîé
ñèñòåìå äàþò íà÷àëî ìèíè-êëåòêàì, ïðè ýòîì íà êëåòî÷-
íûõ ïîëþñàõ ïðîèñõîäèò íå÷òî ïîäîáíîå ïî÷êîâàíèþ
(de Boer et al., 1992). Ñõåìà âîçìîæíîãî äåéñòâèÿ ýòîé
ñèñòåìû ïîäðîáíî îïèñàíà â îáçîðàõ (Êóêåêîâà, Áîðõñå-
íèóñ, 2000; Errington et al., 2003).

Îáëàñòü ñ ïîíèæåííîé êîíöåíòðàöèåé ÄÍÊ ïîñåðå-
äèíå êëåòêè îáðàçóåòñÿ òîëüêî â êîíöå öèêëà ðåïëèêà-
öèè ÄÍÊ, ïîýòîìó ñîñòîÿíèå íóêëåîèäà ìîæåò ñëóæèòü
íå òîëüêî ïðîñòðàíñòâåííûì, íî è âðåìåíí *ûì ñèãíàëîì
äëÿ äåëåíèÿ. Êðîìå òîãî, îáðàçîâàíèå äèâèñîìû ïðîèñ-
õîäèò ñòðîãî ïîñëå ñåãðåãàöèè íóêëåîèäà, êîãäà òî÷êè
íà÷àëà ðåïëèêàöèè ÄÍÊ îêàçûâàþòñÿ ðàñïîëîæåííûìè
â ðàéîíå ïîëþñîâ êëåòêè (Sun et al., 1998). In vitro ïîêà-
çàíî, ÷òî áåëîê FtsZ E. coli âçàèìîäåéñòâóåò ñ N-êîíöå-
âûì ó÷àñòêîì áåëêà ñåãðåãàöèè MukB, ñîäåðæàùèì íóê-
ëåîòèäñâÿçûâàþùèé äîìåí, â ïðèñóòñòâèè ÃÒÔ. N-êîí-
öåâàÿ îáëàñòü ìîëåêóëû MukB íàïîìèíàåò ïî ñòðóêòóðå
äèíàìèí, òîãäà êàê ðîëü C-êîíöà íå âûÿñíåíà. Áåëîê
MukB îáðàçóåò äèìåðû è âçàèìîäåéñòâóåò ñ ÄÍÊ (Lock-
hart, Kendrick-Jones, 1998).

Èçâåñòíî åùå íåñêîëüêî áåëêîâ, âëèÿþùèõ íà ïðî-
öåññû ïîëèìåðèçàöèè—äåïîëèìåðèçàöèè FtsZ. Ñðåäè
íèõ — áåëîê SOS-îòâåòà SulA, âçàèìîäåéñòâóþùèé ñ
FtsZ—ÃÒÔ. Îí áëîêèðóåò îáðàçîâàíèå êîëüöà ñæàòèÿ â
îáëàñòè áîðîçäû äåëåíèÿ, äî òåõ ïîð ïîêà íå áóäóò îñó-
ùåñòâëåíû ðåïàðàöèÿ ÄÍÊ, äóïëèêàöèÿ õðîìîñîìû è

Áåëîê FtsZ è öèòîêèíåç ó áàêòåðèé 425

Àïïàðàò äåëåíèÿ áàêòåðèàëüíîé êëåòêè (äèâèñîìà) íà ïðèìåðå Escherichia coli.

à — ñõåìà äèâèñîìû — ñðåç ÷åðåç êëåòî÷íóþ ìåìáðàíó ïîïåðåê êîëüöà ñæàòèÿ, ïðèìåðíîå âçàèìîðàñïîëîæåíèå îñíîâíûõ áåëêîâ; á — ïîðÿäîê ñáîð-
êè äèâèñîìû. FtsZ — êëþ÷åâîé áåëîê äåëåíèÿ, îáðàçóþùèé ïðîòîôèëàìåíòû. Ïó÷îê ëàòåðàëüíî ñâÿçàííûõ ïðîòîôèëàìåíòîâ ñîñòàâëÿåò îñíîâó
Z-êîëüöà. Áåëîê ZipA òðåáóåòñÿ äëÿ çàÿêîðèâàíèÿ FtsZ íà ìåìáðàíå. FtsA — ÀÒÔ-ñâÿçûâàþùèé áåëîê, ñïîñîáíûé ê îáðàçîâàíèþ äèìåðîâ; îí ó÷àñò-
âóåò â ñòàáèëèçàöèè Z-êîëüöà è âçàèìîäåéñòâóåò ñ FtsI. FtsK — áåëîê áîëüøîãî ðàçìåðà, íà åãî N-êîíöå ðàñïîëîæåíû ÷åòûðå òðàíñìåìáðàííûõ äîìå-
íà, C-êîíöåâîé äîìåí îáåñïå÷èâàåò ÀÒÔ-çàâèñèìóþ òðàíñëîêàöèþ áåëêà âäîëü õðîìîñîìû, áîëüøîé öèòîïëàçìàòè÷åñêèé äîìåí ó÷àñòâóåò â ñåãðå-
ãàöèè õðîìîñîìû. Áåëêè FtsQ, FtsN, FtsL è FtsI ñîñòîÿò èç äâóõ äîìåíîâ — òðàíñìåìáðàííîãî è ïåðèïëàçìàòè÷åñêîãî. FtsB âõîäèò â ñîñòàâ äèâèñîìû
â êîìïëåêñå ñ òðàíñìåìáðàííûìè áåëêàìè FtsN, FtsL è FtsQ. FtsL — òðàíñìåìáðàííûé áåëîê ìàëîãî ðàçìåðà, îáðàçóåò äèìåðû. Ìîëåêóëà áåëêà FtsW
ñîäåðæèò 10 òðàíñìåìáðàííûõ ó÷àñòêîâ; åãî ïðåäïîëàãàåìàÿ ôóíêöèÿ — òðàíñëîêàöèÿ ïðåäøåñòâåííèêîâ ïåïòèäîãëèêàíîâîãî ñèíòåçà, ñâÿçàííûõ ñ
ëèïèäàìè. FtsI (PBP3) — ïåíèöèëèíñâÿçûâàþùèé áåëîê, íåîáõîäèìûé äëÿ ñèíòåçà ìàòåðèàëà êëåòî÷íîé ñòåíêè íà âíîâü îáðàçóþùèõñÿ ïîëþñàõ.
Ìîëåêóëà FtsN ñîäåðæèò N -êîíöåâîé òðàíñìåìáðàííûé ñåãìåíò, íàïðàâëÿþùèé òðàíñëîêàöèþ áîëüøîãî C-êîíöåâîãî äîìåíà íà ïåðèïëàçìàòè÷å-
ñêóþ ñòîðîíó ìåìáðàíû; âåðîÿòíî, îí ó÷àñòâóåò â ãèäðîëèçå êëåòî÷íîé ñòåíêè ïðè èíèöèàöèè öèòîêèíåçà (ïî: Margolin, 2005, ñ ìîäèôèêàöèÿìè).



íîðìàëüíàÿ ñåãðåãàöèÿ íóêëåîèäà. Áåëîê ZapA, èäåíòè-
ôèöèðîâàííûé ó ìíîãèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, âêëþ÷àÿ
E. coli, îáåñïå÷èâàåò ñòàáèëèçàöèþ FtsZ-ôèëàìåíòîâ,
ñøèâàÿ èõ ìåæäó ñîáîé. Áåëîê-øàïåðîí ClpX B. subtilis
èíãèáèðóåò ôîðìèðîâàíèå Z-êîëüöà. Íàçâàííûå áåëêè, à
òàêæå äðóãèå áåëêè-ðåãóëÿòîðû ñáîðêè Z-êîëüöà ïðåä-
ñòàâëåíû â íåäàâíî îïóáëèêîâàííîì îáçîðå (Margolin,
2005). Íåäàâíî áûë èäåíòèôèöèðîâàí åùå îäèí áåëîê,
âçàèìîäåéñòâóþùèé ñ FtsZ B. subtilis, — SepF. Ñòðóêòó-
ðà ýòîãî áåëêà îêàçàëàñü êîíñåðâàòèâíîé äëÿ ãðàìïîëî-
æèòåëüíûõ áàêòåðèé, à ìóòàöèè ïî ñîîòâåòñòâóþùåìó
ãåíó sepF ïðèâîäèëè ê ôîðìèðîâàíèþ äåôåêòíûõ Z-êî-
ëåö (Hamoen et al., 2006).

Äèâèñîìà E. coli

Ñ Z-êîëüöîì ó E. coli îêàçûâàþòñÿ òàê èëè èíà÷å ñâÿ-
çàííûìè íå ìåíåå äåñÿòêà áåëêîâ, êîòîðûå ó÷àñòâóþò â
öèòîêèíåçå (ñì. ðèñóíîê). Èõ âîâëå÷åíèå â ïðîöåññ ïðî-
èñõîäèò ïîñëåäîâàòåëüíî, íà÷èíàÿ ñ ZipA, êîòîðûé òðå-
áóåòñÿ äëÿ äàëüíåéøåé àññîöèàöèè âñåõ îñòàëüíûõ áåëêîâ
äåëåíèÿ. Áåëêè ZipA è FtsA íóæíû äëÿ çàÿêîðèâàíèÿ FtsZ
íà ìåìáðàíå, ïðè÷åì îñíîâíàÿ ðîëü ÃÒÔ-ñâÿçûâàþùåãî
áåëêà FtsA, âåðîÿòíî, ñîñòîèò â ñòàáèëèçàöèè Z-êîëüöà.
Ó E. coli FtsA ñïîñîáåí îáðàçîâûâàòü äèìåðû, ñøèâàÿ ïðî-
òîôèëàìåíòû FtsZ ìåæäó ñîáîé. Â îòñóòñòâèè ýòîãî áåëêà
Z-êîëüöî íå îáëàäàåò ñïîñîáíîñòüþ ê ñæàòèþ (Ma, Margo-
lin, 1999; Feucht et al., 2001). Íåäàâíî è íà B. subtilis áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî FtsA íóæåí äëÿ ñáîðêè Z-êîëüöà, ïðè÷åì ìó-
òàöèÿ ïî ãåíó ftsA ïðèâîäèëà ê îáðàçîâàíèþ ìîðôîëîãè÷å-
ñêè äåôåêòíîé ñòðóêòóðû (Jensen et al., 2005).

Áåëêè ZipA è FtsA ìîãóò âçàèìîäåéñòâîâàòü ñ îäíîé è
òîé æå îáëàñòüþ ìîëåêóëû FtsZ. Ïðè ïîìîùè ñâîåé N-êîí-
öåâîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ZipA çàÿêîðèâàåòñÿ íà ìåìáðà-
íå. C-êîíöåâîé ó÷àñòîê ZipA âçàèìîäåéñòâóåò ñ C-êîíöå-
âûì êîíñåðâàòèâíûì äîìåíîì FtsZ, îáåñïå÷èâàÿ æåñòêîå
çàêðåïëåíèå Z-êîëüöà íà ìåìáðàíå è ïåðåäà÷ó åé â ïðîöåñ-
ñå äåëåíèÿ êëåòêè ñèëû ñæàòèÿ (Ma, Margolin, 1999).

Íåñìîòðÿ íà èíòåíñèâíûå èññëåäîâàíèÿ êîìïîíåíòîâ
öèòîêèíåòè÷åñêîãî àïïàðàòà, áèîõèìè÷åñêèå ôóíêöèè õî-
ðîøî èçó÷åíû òîëüêî äëÿ äâóõ áåëêîâ. Ïåðâûé èç íèõ —
FtsZ, âòîðîé — FtsI, íàçûâàåìûé òàêæå PBP3 (penicil-
lin-binding protein) èç-çà åãî ñïîñîáíîñòè ñïåöèôè÷åñêè
ñâÿçûâàòü ïåíèöèëëèí. FtsI íåîáõîäèì äëÿ ñèíòåçà ìàòåðè-
àëà êëåòî÷íîé ñòåíêè íà âíîâü îáðàçóþùèõñÿ ïîëþñàõ ó
áàêòåðèé ñ ïåïòèäîãëèêàíîâîé îáîëî÷êîé. FtsI îáëàäàåò
òðàíñãëèêîçèëàçíîé è òðàíñïåïòèäàçíîé àêòèâíîñòüþ.
Ó ãðàìîòðèöàòåëüíûõ áàêòåðèé â ïðîöåññå äåëåíèÿ êëåòêè
ýòîò áåëîê äåéñòâóåò â ñîñòàâå ìóëüòèïðîòåèíîâîãî ïåïòè-
äîãëèêàíñèíòåçèðóþùåãî êîìïëåêñà (Holtje, 1998).

Îñòàëüíûå áåëêè äèâèñîìû, óêàçàííûå íà ðèñóíêå,
òàêæå âîâëå÷åíû â «ìîçàèêó» áåëîê-áåëêîâûõ âçàèìî-
äåéñòâèé. Îíè, âåðîÿòíî, îáåñïå÷èâàþò êîîðäèíàöèþ
ïðîöåññîâ ñèíòåçà êîìïîíåíòîâ ñåïòû, èíâàãèíàöèè êëå-
òî÷íîé ñòåíêè è öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû.

Ñæàòèå Z-êîëüöà

Ïðè òîì ÷òî íåîáõîäèìîñòü FtsZ äëÿ ïðîöåññà öèòî-
êèíåçà óñòàíîâëåíà, íåÿñíî, ñëóæèò Z-êîëüöî íåïîñðåä-
ñòâåííî äëÿ àêòèâíîãî ìåõàíè÷åñêîãî ñæàòèÿ ìåìáðàíû,
èëè ðîëü åãî áîëåå ïàññèâíà (íàïðèìåð, ñîñòîèò â «ïðè-
âëå÷åíèè» ôåðìåíòîâ, ñèíòåçèðóþùèõ êîìïîíåíòû êëå-

òî÷íîé ñòåíêè). Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî Z-êîëüöî èãðàåò îáå
ýòè ðîëè. Íåäàâíèå äàííûå óêàçûâàþò íà òî, ÷òî òîëüêî
òðåòü ñóììàðíîãî FtsZ êëåòêè âõîäèò â ñîñòàâ ïðîòîôè-
ëàìåíòîâ êîëüöà. Äðóãèå äâå òðåòè ìîëåêóë FtsZ, íàõî-
äÿùèåñÿ âíå êîëüöà òàêæå ÷àñòè÷íî â ôîðìå ïðîòîôèëà-
ìåíòîâ, ðàñïðåäåëåíû ïî êëåòêå íå ñëó÷àéíûì îáðàçîì,
íî áûñòðî è âîëíîîáðàçíî ïåðåìåùàþòñÿ îò ïîëþñà ê
ïîëþñó, îãèáàÿ êëåòêó ïî ñïèðàëüíîìó ìàðøðóòó. Ïðåä-
ïîëàãàåòñÿ, ÷òî ïîìèìî óñòàíîâëåííîé ðàíåå ðîëè â öè-
òîêèíåçå ïðîòîôèëàìåíòû FtsZ ó÷àñòâóþò â ñòàíîâëåíèè
è ïîääåðæàíèè ôîðìû áàêòåðèàëüíîé êëåòêè (Thanedar,
Margolin, 2004). Ó E. coli ñèíõðîííàÿ èíàêòèâàöèÿ FtsZ
è ïåíèöèëëèíñâÿçûâàþùåãî áåëêà êàðáîêñèïåïòèäà-
çû PBP5 ïðèâîäèò ê âåòâëåíèþ êëåòîê (Varma, Young,
2004).

Ïðåäëîæåíî íåñêîëüêî ìîäåëåé ñæàòèÿ Z-êîëüöà.
Äâå èç íèõ ïîäðîáíî îïèñàíû â îáçîðå (Bramhill, 1997).
Ïåðâàÿ ìîäåëü îñíîâûâàëàñü íà ñêîëüæåíèè ïðîòîôèëà-
ìåíòîâ FtsZ îòíîñèòåëüíî äðóã äðóãà ñ ïîìîùüþ íåêîå-
ãî ìîòîðíîãî áåëêà íàïîäîáèå ìèîçèíà. Îíà â ïîñëåäíèå
ãîäû íå îáñóæäàåòñÿ. Âòîðàÿ ìîäåëü, êîòîðàÿ ïðåäñòàâ-
ëÿåòñÿ íàèáîëåå îáîñíîâàííîé, ïðåäïîëàãàåò ïîñòåïåí-
íóþ äåïîëèìåðèçàöèþ Z-êîëüöà, êîòîðîå æåñòêî çàÿêî-
ðåíî íà ìåìáðàíå ïðè ïîìîùè äðóãèõ, âñïîìîãàòåëü-
íûõ, áåëêîâ, ÷òî ïðèâîäèò ê åãî ñæàòèþ è ïåðåäà÷å
ìåõàíè÷åñêîé ñèëû íà ìåìáðàíó. Âîçìîæíûå äåòà-
ëè ýòîé ìîäåëè ñæàòèÿ îáñóæäàþòñÿ è äðóãèìè àâòîðà-
ìè â ñâÿçè ñ íîâûìè íàáëþäåíèÿìè (Thanedar, Margolin,
2004). Â ðåãóëÿöèè ïðîöåññà ñîêðàùåíèÿ Z-êîëüöà
B. subtilis ó÷àñòâóþò åùå ïî êðàéíåé ìåðå äâà áåëêà —
FtsL è EzrA (Kawai, Ogasawara, 2006). Ñîêðàùåíèå Z-êîëü-
öà ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîòåðåé äèìåðîâ FtsZ, îòäåëüíûõ
ïðîòîôèëàìåíòîâ è èõ ÷àñòåé. Â ïðîöåññå äåëåíèÿ êëåò-
êè îò ñóæàþùåãîñÿ êîëüöà îòäåëÿþòñÿ èíäèâèäóàëüíûå
ïðîòîôèëàìåíòû FtsZ, èìåþùèå èçîãíóòóþ, èíîãäà ñïè-
ðàëåâèäíóþ ôîðìó. Ýòè ñòðóêòóðû îñòàþòñÿ â äî÷åðíèõ
êëåòêàõ íà öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå è ïîñëå çàâåð-
øåíèÿ ïðîöåññà, êîãäà Z-êîëüöà áîëüøå íåò.

Ñîãëàñíî òðåòüåé ìîäåëè, ñæàòèå îñóùåñòâëÿåòñÿ
áëàãîäàðÿ èçìåíåíèþ êðèâèçíû ïó÷êà ïðîòîôèëàìåíòîâ
FtsZ âñëåäñòâèå êîíôîðìàöèîííûõ ïåðåõîäîâ, êîòîðûå
ïðîèñõîäÿò ïðè ãèäðîëèçå ÃÒÔ äî ÃÄÔ ëèáî ïðè âûñâî-
áîæäåíèè íåîðãàíè÷åñêîãî ôîñôàòà (Lu et al., 2000).

Îáñóæäàåòñÿ è àëüòåðíàòèâíàÿ âîçìîæíîñòü ïàñ-
ñèâíîãî ñæàòèÿ Z-êîëüöà â ïðîöåññå èíâàãèíàöèè ñòåí-
êè ñåïòû, êîòîðàÿ îáåñïå÷èâàåòñÿ òðàíñïåïòèäàçîé FtsI,
ñâÿçàííîé ñ FtsZ è äðóãèìè áåëêàìè, ó÷àñòâóþùèìè â
îáðàçîâàíèè ñåïòû (Margolin, 2005). Â ýòîì ñëó÷àå FtsZ
ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå íå êëþ÷åâîãî áåëêà äå-
ëåíèÿ, à ëèøü ìàðêåðíîãî áåëêà, îïðåäåëÿþùåãî áîðîç-
äó äåëåíèÿ êëåòêè è «âîâëåêàþùåãî» îñòàëüíûå áåëêè
äåëåíèÿ â ïðîöåññ öèòîêèíåçà. Îäíàêî íàëè÷èå áåëêà
FtsZ ó áîëüøèíñòâà ìèêîïëàçì, îðãàíèçìîâ, ó êîòîðûõ
êëåòî÷íàÿ ñòåíêà îòñóòñòâóåò è íå íàéäåíî ìíîãèõ äðó-
ãèõ áåëêîâ äåëåíèÿ, ìîæåò ñëóæèòü àðãóìåíòîì â ïîëüçó
ïðåäñòàâëåíèÿ î ïåðâè÷íîé, àêòèâíîé ðîëè FtsZ â äåëå-
íèè áàêòåðèé.

Çàêëþ÷åíèå

Äåëåíèå áàêòåðèàëüíîé êëåòêè íà÷èíàåòñÿ ñ îáðàçî-
âàíèÿ òàê íàçûâàåìîé äèâèñîìû, îñíîâó êîòîðîé ñîñ-
òàâëÿåò êîëüöî ñæàòèÿ, èëè Z-êîëüöî, îïîÿñûâàþùåå
êëåòêó ïðèìåðíî ïîñåðåäèíå. Êîëüöî ïðåäñòàâëÿåò ñî-
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áîé ïó÷îê ëàòåðàëüíî ñâÿçàííûõ ïðîòîôèëàìåíòîâ, îáðà-
çóþùèõñÿ â ðåçóëüòàòå ïîëèìåðèçàöèè áåëêà FtsZ. Îíî
æåñòêî ñâÿçàíî ñ ìåìáðàíîé ïðè ó÷àñòèè FtsA, ZipA,
FtsW è ìíîãèõ äðóãèõ «âñïîìîãàòåëüíûõ» áåëêîâ äåëå-
íèÿ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ äèâèñîìû. Áåëêè äèâèñîìû è èõ
ïðèáëèçèòåëüíîå âçàèìîðàñïîëîæåíèå ïðåäñòàâëåíû íà
ðèñóíêå. Ïîëíûé ñîñòàâ ìàêðîìîëåêóë, èç êîòîðûõ ôîð-
ìèðóåòñÿ Z-êîëüöî, ïîêà íåèçâåñòåí.

Ñáîðêà Z-êîëüöà íà÷èíàåòñÿ òîëüêî ïîñëå ðàñõîæäå-
íèÿ äî÷åðíèõ íóêëåîèäîâ. Â ýâîëþöèîííîì ïëàíå ôèá-
ðèëëû Z-êîëüöà ñ÷èòàþò ïðåäøåñòâåííèêàìè ìèêðîòðó-
áî÷åê ýóêàðèîò. Ñæàòèå êîëüöà ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîñòå-
ïåííîé äåïîëèìåðèçàöèåé ïðîòîôèëàìåíòîâ è ïðèâîäèò
ê ðàçäåëåíèþ äâóõ äî÷åðíèõ êëåòîê. Ïî îêîí÷àíèè äåëå-
íèÿ Z-êîëüöî êàê ìîðôîëîãè÷åñêîå îáðàçîâàíèå èñ÷åçà-
åò. Äî íà÷àëà ïðîöåññà ñæàòèÿ Z-êîëüöî ïðåäñòàâëÿåòñÿ
ñòàáèëüíûì. Îäíàêî òîëüêî òðåòü ñóììàðíîãî FtsZ êëåò-
êè âõîäèò â ñîñòàâ ïðîòîôèëàìåíòîâ êîëüöà, êîòîðûå íà-
õîäÿòñÿ â ñîñòîÿíèè ïîñòîÿííîãî îáìåíà ñ ïóëîì ìîíî-
ìåðîâ è îëèãîìåðîâ FtsZ, îáðàçóþùèõñÿ â öèòîïëàçìå.
Äðóãèå äâå òðåòè ìîëåêóë FtsZ, íàõîäÿùèåñÿ âíå êîëüöà
òàêæå ÷àñòè÷íî â ôîðìå ïðîòîôèëàìåíòîâ, ðàñïðåäåëå-
íû ïî êëåòêå íå ñëó÷àéíûì îáðàçîì, íî áûñòðî è âîëíî-
îáðàçíî ïåðåìåùàþòñÿ îò ïîëþñà ê ïîëþñó, îãèáàÿ êëåò-
êó ïî ñïèðàëüíîìó ìàðøðóòó. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ïî-
ìèìî óñòàíîâëåííîé ðàíåå ðîëè â öèòîêèíåçå, ïðîòî-
ôèëàìåíòû FtsZ ó÷àñòâóþò â ñòàíîâëåíèè è ïîääåðæà-
íèè ôîðìû áàêòåðèàëüíîé êëåòêè.

Ïîäîáíî òóáóëèíàì ýóêàðèîò, áåëêè FtsZ áîëüøèí-
ñòâà ïðîêàðèîò âåñüìà ñõîäíû ìåæäó ñîáîé. Ïî ïåðâè÷-
íîé ñòðóêòóðå ñåìåéñòâî ïðîêàðèîòíûõ FtsZ çíà÷èòåëü-
íî îòëè÷àåòñÿ îò ýóêàðèîòíûõ òóáóëèíîâ, çà èñêëþ÷åíè-
åì îáëàñòè ñàéòà ñâÿçûâàíèÿ ÃÒÔ, ïî êîòîðîé îíè â âû-
ñîêîé ñòåïåíè ãîìîëîãè÷íû. Ïî äàííûì ðåíòãåíî-
ñòðóêòóðíîãî àíàëèçà, èìååòñÿ çíà÷èòåëüíîå ñõîäñòâî òðå-
òè÷íûõ ñòðóêòóð ìîíîìåðîâ FtsZ è ìîíîìåðîâ á/â-òóáó-
ëèíà, íåñìîòðÿ íà ñðàâíèòåëüíî ñëàáóþ ãîìîëîãèþ ïåð-
âè÷íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Áèîõèìè÷åñêèå ñâîéñòâà
FtsZ òîæå íàïîìèíàþò òóáóëèí, âêëþ÷àÿ ñïîñîáíîñòü
ïîëèìåðèçîâàòüñÿ ñ îáðàçîâàíèåì ïðîòîôèëàìåíòîâ,
ñâÿçûâàòü è ãèäðîëèçîâàòü ÃÒÔ. Îäíàêî â îòëè÷èå îò òó-
áóëèíîâ áåëêè FtsZ íå îáðàçóþò ìèêðîòðóáî÷åê.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïðî÷òåíî áîëåå 220 ãåíîâ, êî-
äèðóþùèõ ãîìîëîãè FtsZ. Êðîìå òîãî, â ãåíîìàõ ïðîêà-
ðèîòíûõ è ýóêàðèîòíûõ îðãàíèçìîâ âûÿâëåíî åùå 10 ðà-
ìîê, ïðåäïîëàãàåìûå ïðîäóêòû êîòîðûõ áûëè îáîçíà÷å-
íû êàê FtsZ-ïîäîáíûå áåëêè. Ìíîãèå èç ýòèõ áåëêîâ
äîëæíû áûòü áëèçêè îñíîâíîìó ñåìåéñòâó FtsZ ïî ïåð-
âè÷íîé ñòðóêòóðå, íî íå ñïîñîáíû ãèäðîëèçîâàòü ÃÒÔ,
òàê êàê íåñóò ìóòàöèè, ñâÿçàííûå ñ çàìåíàìè àìèíîêèñ-
ëîòíûõ îñòàòêîâ â îáëàñòÿõ, êîòîðûå âàæíû äëÿ ïðîÿâ-
ëåíèÿ ýòîé ôóíêöèè. Â ïðîöåññå ýâîëþöèè òàêèå «èñ-
ïîð÷åííûå» êîïèè ìîãëè ïðèîáðåñòè äðóãèå ôóíêöèè.

Ó ðÿäà ïðîêàðèîòíûõ îðãàíèçìîâ, ãåíîì êîòîðûõ ê
íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïîëíîñòüþ ñåêâåíèðîâàí, âîîáùå
íå îáíàðóæåíî ãåíîâ áåëêîâ äåëåíèÿ — íè FtsZ-, íè äè-
íàìèíî-, íè òóáóëèíîïîäîáíûõ, íè ïîäîáíûõ ñïåöèôè-
÷åñêèì áåëêàì äåëåíèÿ ïëàñòèä èëè ìèòîõîíäðèé. Ñðå-
äè òàêèõ îðãàíèçìîâ 2 âèäà ìèêîïëàçì (Ureaplasma par-
vum è Mycoplasma mobile, òèï Firmicutes), 10 âèäîâ
õëàìèäèé (òèï Chlamydiae) è 5 âèäîâ àðõåé (òèï Crenar-
chaeota). Ìîæíî áûëî áû ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â ïðîöåññå
ýâîëþöèè ó ýòèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ïîÿâèëèñü êàêèå-òî
îñîáåííûå ìåõàíèçìû äåëåíèÿ, ïðèðîäó êîòîðûõ ïîêà
íå óäàåòñÿ îáúÿñíèòü. Íî íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÷òî â íà-

çâàííûõ ñëó÷àÿõ ìîãóò ñóùåñòâîâàòü ôóíêöèîíàëüíûå
ãîìîëîãè, áåëêè, ñèëüíî îòëè÷àþùèåñÿ îò FtsZ áîëü-
øèíñòâà ïðîêàðèîò ïî ïåðâè÷íîé ñòðóêòóðå.

Ôóíêöèÿ áåëêîâîé ìîëåêóëû â çíà÷èòåëüíîé ìåðå
îïðåäåëÿåòñÿ åå ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðîé. Ïîýòîìó
äëÿ âûÿñíåíèÿ ôóíêöèè áåëêà, êîäèðóåìîãî íîâîïðî÷-
òåííîé îòêðûòîé ðàìêîé ñ÷èòûâàíèÿ, âàæíî ñðàâíåíèå
íå òîëüêî ïåðâè÷íûõ àìèíîêèñëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé, íî ãëàâíûì îáðàçîì àíàëèç âîçìîæíûõ âòîðè÷íûõ
(òðåòè÷íûõ) ñòðóêòóð. Íîâûé ìåòîä àíàëèçà ïîëèïåï-
òèäíûõ öåïåé íà îñíîâå äóáëåòíîãî êîäà (Øåñòîïàëîâ,
1900; Shestopalov, 2003) ïðè êîìïüþòåðíîì âûðàâíèâà-
íèè àìèíîêèñëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìîæåò îêàçà-
òüñÿ ïîëåçíûì äëÿ âûÿâëåíèÿ ñõîäñòâà ó÷àñòêîâ âòîðè÷-
íîé ñòðóêòóðû âîçìîæíûõ ôóíêöèîíàëüíûõ ãîìîëîãîâ.
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FtsZ AND THE DIVISION OF BACTERIAL CELL

I. E. Vishnyakov, S. N. Borchsenius

Institute of Cytology RAS, St. Petersburg; e-mail: borch@mail.cytspb.rssi.ru

In this review we have tried to describe proteins and supermolecular structures which take part in the divisi-
on of bacterial cell. The principal cell division protein of the most of prokaryotes is FtsZ, a homologue of euka-
ryotic tubulin. FtsZ just as tubulin is capable to bind and hydrolyze GTP. The division of bacterial cell begins
with forming of so called divisome. The basis of such divisome is a contractile ring (Z ring); the ring encircles
the cell about midcell. Z ring consists of a bundle of laterally bound protofilaments, which have been formed as
a result of FtsZ polymerization. Z ring is rigidly bounded to cytozolic side of inner membrane with participation
of FtsA, ZipA, FtsW and many other cell division proteins of divisome. The ring directs the process of cytokine-
sis transmitting power of constriction to membrane. Primary structures of members of the family of prokaryotic
FtsZs differ from eukaryotic tubulines significantly except the region, where the site of GTP binding is placed.
There is high degree of homology between structures of these proteins in the region. FtsZ is one of the most con-
servative proteins in prokaryotes, but ftsZ genes have not been found in completely sequenced genomes of seve-
ral species of microorganisms. There are 2 species of mycoplasmas (Ureaplasma parvum and Mycoplasma mo-
bile), Prostecobacter dejongeii, 10 species of chlamydia and 5 species of archaea among them. So these orga-
nisms divide without FtsZ. There are many open reading frames which encode proteins with unknown functions
in genomes of U. parvum and M. mobile. The comparison of primary structures of these hypothetical proteins
with structures of cell division proteins did not allow researchers to find similar proteins among them. We sup-
pose that the process of cell division of these organisms should recruit proteins with function similar to FtsZ and
having homologous with FtsZ or other cell division proteins spatial structures.
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