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Äëÿ ìè íè ìè çà öèè âëè ÿ íèÿ âíåø íåé ñðå äû ðàñ òå íèÿ èñ ïîëü çó þò íå ñêîëü êî ñòðà òå ãèé. Îäíà èç íèõ –
íà ñëå äó å ìûå ìî äè ôè êà öèè ãåí íîé ýêñ ïðåñ ñèè, îñó ùå ñòâëÿ å ìûå áåç èç ìå íå íèÿ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè
íóê ëå î òè äîâ ÄÍÊ (ýïè ãå íå òè êà). Ñèã íàëü íûé ïóòü Rb-E2F/DP (ðå òè íîá ëàñ òî ìà (Rb)–òðàíñ êðèï -
öè îí íûå ôàê òîðû E2F/DP) ñâÿ çû âà åò  êëå òî÷ íûé  öèêë è ôàê òî ðû ìî äè ôè êà öèè ÄÍÊ è õðî ìà òè íà, 
à òàê æå êî îð äè íè ðó åò êëå òî÷ íóþ ïðî ëè ôå ðà öèþ è äèô ôå ðåí öè à öèþ â çà âè ñè ìîñ òè îò âíåø íèõ 
âîç äå éñòâèé. Â îá çî ðå ñèñ òå ìà òè çè ðî âà íû äàí íûå îá àê òèâ íîñ òè ñèã íàëü íî ãî ïóòè Rb-E2F/DP è
åãî ñâÿ çè ñ ýïè ãå íå òè ÷åñ êè ìè èç ìå íå íè ÿ ìè ÄÍÊ ó ðàñ òå íèé.  

Êëþ ÷å âûå ñëî âà: ÄÍÊ, òðàíñ êðèï öè îí íûé ôàê òîð E2F, õðî ìà òèí-ðå ìî äó ëè ðó þ ùèå êîì ïëåê ñû,
ýïè ãå íå òè êà. 

Äå ëå íèå è äèô ôå ðåí öè à öèÿ êëå òîê, ôóíê öè î íè ðî -
âà íèå ìå ðèñ òåì è âñå îá ùåå ðàç âè òèå ðàñ òå íèé çà -
âè ñÿò îò êî îð äè íè ðî âàí íîé àê òèâ íîñ òè ãå íîâ êëå -
òî÷ íî ãî öèê ëà. Èç-çà ïî ñòî ÿí íî ãî âîç äå éñòâèÿ
âíåø íåé ñðå äû ðå ãó ëÿ öèÿ êëå òî÷ íîé ïðî ëè ôå ðà -
öèè è äèô ôå ðåí öè à öèè ó ðàñ òå íèé,  à òàê æå ñâÿçü
ìåæ äó êîí òðî ëåì êëå òî÷ íûõ äå ëå íèé è ðàç âè òè åì
ðàñ òè òåëü íî ãî îðãà íèç ìà ïðè îá ðå òà þò  ïëàñ òè÷ -
íîñòü, ÷òî äàåò âîç ìîæ íîñòü ïðè ñïî ñàá ëè âàòü ñÿ è
âû æè âàòü â ðàç íî îá ðàç íûõ óñëî âè ÿõ. Ðå ãó ëÿ öèÿ
êëå òî÷ íî ãî öèê ëà ñî ñòî èò èç ìíî æåñ òâåí íûõ ïóíê- 
òîâ êîí òðî ëÿ ÄÍÊ è åå ýïè ãå íå òè ÷åñ êèõ èç ìå íå -
íèé. Ïðè ëþ áîì íà ðó øå íèè ñòðóê òó ðû ÄÍÊ ïðî èñ -
õî äèò çà äåð æêà êëå òî÷ íî ãî öèê ëà, íå îá õî äè ìàÿ
äëÿ åå ðå ïà ðà öèè, è ôîð ìè ðó þò ñÿ ìå õà íèç ìû çà -
ùè òû ÄÍÊ îò âîç ìîæ íûõ ïî âðåæ äå íèé [1].

Íà ñòà äèè ðåï ëè êà öèè ÄÍÊ íà è áî ëåå óÿç âè ìà,

ïî ý òî ìó îäèí èç îñíîâ íûõ ýòà ïîâ êîí òðî ëÿ ïðî èñ -

õî äèò ïðè ïå ðå õî äå èç G1- â S-ôà çó. Ó ìëå-

êî ïè òà þ ùèõ ïå ðå õîä G1-S çà âè ñèò, â îñíîâ íîì, îò

àê òèâ íîñ òè òðàíñ êðèï öè îí íûõ ôàê òî ðîâ E2F/DP è

ðåï ðåñ ñîð íî ãî áåë êà  ðå òè íîá ëàñ òî ìû (Rb) [2]. Ñ

ñå ðå äè íû G1-ôà çû àê òèâ íûé êîì ïëåêñ, îá ðà çó å -

ìûé öèê ëè íà ìè D (êî ëè ÷åñ òâî è àê òèâ íîñòü êî òî -

ðûõ çà âè ñÿò îò âíåø íèõ ñèã íà ëîâ  [3]),  è öèê ëèí

D-çà âè ñè ìû ìè ïðî òå èí êè íà çà ìè, ôîñ ôî ðè ëè ðó åò

Rb (ðèñ. 1). Rb íà õî äèò ñÿ â ñâÿ çàí íîì  ñ òðàíñ êðèï -

öè îí íû ìè ôàê òî ðà ìè  E2F/DP ñî ñòî ÿ íèè è ðåï ðåñ -

ñè ðó åò èõ àê òèâ íîñòü. Ôîñ ôî ðè ëè ðî âàí íûé Rb òå -

ðÿ åò ñðî äñòâî ñ E2F/DP, â  ðå çóëü òà òå ÷å ãî ïî ñëåä -

íèå îñâî áîæ äà þò ñÿ è àê òè âè ðó þò òðàíñ êðèï öèþ

òàê íà çû âà å ìûõ E2F-ðå ãó ëè ðó å ìûõ ãå íîâ, ïðî ìî -

òî ðû êî òî ðûõ èìå þò ñàé òû ñâÿ çû âà íèÿ ñ E2F.

E2F-ðå ãó ëè ðó å ìûå ãå íû îá åñ ïå ÷è âà þò ïðî ãðåññ

êëå òî÷ íî ãî öèê ëà è ñèí òåç ÄÍÊ, åå ðåï ëè êà öèþ è

âîñ ñòà íîâ ëå íèå, íå îá ðà òè ìî íà ïðàâ ëÿÿ êëåò êó â

S-ôà çó.  
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Âàæ íîñòü ñèã íàëü íî ãî ïó òè Rb-E2F/DP äî êà çû -
âà þò èñ ñëå äî âà íèÿ, îá íà ðó æè âà þ ùèå ïî ÷òè âî
âñåõ îïó õî ëÿõ ìëå êî ïè òà þ ùèõ ïî òå ðþ êîí òðî ëÿ
ðå ãó ëÿ öèè  Rb è E2F/DP [4–6]. Óñòà íîâ ëå íî, ÷òî
Rb-E2F/DP-ïóòü ó ðàñ òå íèé êîí ñåð âà òè âåí, ãî ìî -
ëî ãè áåë êîâ Rb, E2F è DP ïî  ñòðóê òó ðå è áè î õè ìè -
÷åñ êèì ñâî éñòâàì ñõîä íû ñ òà êî âû ìè ó æè âîò íûõ
[7–9], à  èõ ýêñ ïðåñ ñèÿ îãðà íè ÷å íà îá ëàñ òüþ ìå ðè-
ñòåì (Arabidopsis thaliana) è îñó ùå ñòâëÿ åò ñÿ â ðàí -
íåé S-ôà çå [5]. 

Ñêðè íèíã ãå íî ìîâ ðàñ òå íèé ïî êà çàë, ÷òî äâó -
äîëü íûå âè äû ñî äåð æàò  åäè íè÷ íûé ãåí Rb, à îä íî -
äîëü íûå – äâà ãå íà Rb  [10]. Ó Arabidopsis îá íà ðó -
æåí îäèí ãî ìî ëîã æè âîò íî ãî Rb [11]. Ìíî æåñ òâåí -
íûå ãî ìî ëî ãè Rb âû ÿâ ëå íû ó êó êó ðó çû è òà áà êà
[12].

Â ïî êî ÿ ùèõ ñÿ êëåò êàõ èëè âî âðå ìÿ ðàí íåé G1-
ôà çû òðàíñ êðèï öè îí íûå ôàê òî ðû E2F âîâ ëå ÷å íû,
â îñíîâ íîì, â ðåï ðåñ ñèþ ðÿ äà ãå íîâ, ðå ãó ëè ðó å ìûõ 
â êëå òî÷ íîì öèê ëå, à ïðè ïå ðå õî äå èç G1- â S-ôà çó
(â ðå çóëü òà òå îñâî áîæ äå íèÿ òðàíñ êðèï öè îí íî àê -
òèâ íûõ E2F-ôàê òî ðîâ) ïðî èñ õî äèò E2F-çà âè ñè ìàÿ
àê òè âà öèÿ íå ñêîëü êèõ ãå íîâ, êî äè ðó þ ùèõ ðå ãó ëÿ -
òîð íûå áåë êè è ôåð ìåí òû ñèí òå çà íóê ëå î òè äîâ è
ÄÍÊ. Ñ÷è òà åò ñÿ, ÷òî ó ðàñ òå íèé ãå íû,  ðå ãó ëè ðó å -
ìûå òðàíñ êðèï öè îí íû ìè ôàê òî ðà ìè E2F,  âëè ÿ þò
íà ïî ñòýì áðè î íàëü íîå ðàç âè òèå è êîí òðî ëè ðó þò
ïå ðå õîä êëå òîê ëè áî ê äå ëå íèþ,  ëè áî ê äèô ôå ðåí -
öè à öèè. Òà êàÿ äâîé íàÿ ðîëü E2F îá ú ÿñ íÿ åò, ïî ÷å ìó 
ýòè òðàíñ êðèï öè îí íûå ôàê òî ðû ìî ãóò áûòü ëè áî
ïî çè òèâ íû ìè, ëè áî íå ãà òèâ íû ìè ðå ãó ëÿ òî ðà ìè
êëå òî÷ íîé ïðî ëè ôå ðà öèè â çà âè ñè ìîñ òè îò òè ïà
êëå òîê è ñòà äèè ðàç âè òèÿ [13]. 

Èíòå ðåñ íûì ÿâ ëÿ åò ñÿ òîò ôàêò, ÷òî ñèã íàëü íûé
ïóòü Rb-E2F/DP  âçà è ìî äå éñòâó åò ñ ìî äè ôè öè ðó þ -
ùè ìè ñòðóê òó ðó õðî ìà òè íà ôàê òî ðà ìè (äå à öå òè ëà -
çû è ìå òèë òðàí ñôå ðà çû ãèñ òî íîâ, SWI-SNF-êîì -
ïëåêñ), êî òî ðûå ñïî ñîá íû àê òèâ íî ðåï ðåñ ñè ðî âàòü
òðàíñ êðèï öèþ E2F-ðå ãó ëè ðó å ìûõ ãå íîâ, áëî êè ðóÿ
äîñ òóï äðó ãèõ òðàíñ êðèï öè îí íûõ ôàê òî ðîâ â îá -
ëàñòü, áëèç êóþ ê ñàé òàì  ñâÿ çû âà íèÿ ñ E2F [13]. Òåì 
ñà ìûì îá åñ ïå ÷è âà åò ñÿ ñâÿçü Rb-E2F/DP-ñèã íàëü -
íî ãî ïó òè ñ ýïè ãå íå òè ÷åñ êè ìè èç ìå íå íè ÿ ìè ÄÍÊ 
[14].  Ó ðàñ òå íèé (â îò ëè ÷èå îò æè âîò íûõ) èç ìå íå -
íèÿ àê òèâ íîñ òè êà êî ãî-ëè áî èç ýëå ìåí òîâ ñèã íàëü -
íî ãî ïó òè Rb-E2F/DP íå âåäóò ê ëå òàëü íûì ïî ñëåä- 

ñòâè ÿì, ÷òî äå ëà åò èõ óäîá íîé ìî äåëüþ äëÿ èç ó÷å -
íèÿ ðå ãó ëÿ öèè òàêîãî ïó òè.

Èññëå äóÿ àê òèâ íîñòü ïó òè Rb-E2F/DP  è åãî âçà- 
èìîñ âÿçü ñ ôàê òî ðà ìè ìî äè ôè êà öèè ÄÍÊ è õðî ìà -
òè íà, ìîæ íî óñòà íî âèòü ìå õà íèçì êî îð äè íà öèè
êëå òî÷ íîé ïðî ëè ôå ðà öèè è äèô ôå ðåí öè à öèè â çà -
âè ñè ìîñ òè îò âíåø íèõ âîç äå éñòâèé.  Öåëüþ îá çî ðà
ÿâ ëÿ åò ñÿ ñèñ òå ìà òè çà öèÿ äàí íûõ îá àê òèâ íîñ òè ãå -
íîâ Rb-E2F/DP  è èõ ñâÿ çè ñ ýïè ãå íå òè ÷åñ êîé ðå ãó -
ëÿ öè åé  ó ðàñ òå íèé. 

Ñå ìå éñòâî òðàíñ êðèï öè îí íûõ ôàê òî ðîâ
E2F/DP. Ïåð âî íà ÷àëü íî E2F èäåí òè ôè öè ðî âà ëè
êàê êëå òî÷ íûé ôàê òîð, àê òè âè ðó þ ùèé ïðî ìî òîð
àäå íî âè ðó ñà E2 [15], îò êó äà è ïðî è çîø ëî åãî íà çâà -
íèå. Âïîñ ëå äñòâèè îá íà ðó æè ëîñü, ÷òî îí ðå ãó ëè ðó -
åò ìíî æåñ òâî ðàç íî îá ðàç íûõ ãå íîâ, âêëþ ÷àÿ ãå íû
êëå òî÷ íî ãî öèê ëà è ðå ãó ëÿ òîð íûå ãå íû (öèê ëè íû,
Rb),  ãå íû ðåï ëè êà öèè è ðå ïà ðà öèè ÄÍÊ (ÄÍÊ-ïî -
ëè ìå ðà çû a, CDC6, ORC1) è ãå íû, êî äè ðó þ ùèå
ñòðóê òóð íûå áåë êè õðî ìà òè íà (ãèñ òî íû) [16]. 

Ãå íîì Arabidopsis ñî äåð æèò âîñ åìü ãå íîâ áåë -
êîâ, ñòðóê òóð íî ðî äñòâåí íûõ E2F-ñå ìå éñòâó:
AtE2Fa (ãî ìî ëîã æè âîò íî ãî E2F3), AtE2Fb (E2F1),
AtE2Fc (E2F2), äâà DP áåë êà (distant-related pro-
teins, AtDPa, AtDPb) è òðè DEL (DP- and E2F-like,
AtDEL1, AtDEL2, AtDEL3 èëè AtE2F1-3) (áà çà äàí -
íûõ ncbi, http://www.ncbi.org).

Áåë êè E2F è DP îá íà ðó æå íû òàê æå ó ïøå íè öû,
òà áà êà, ìîð êî âè è ðè ñà [13, 14, 17].  AtDEL1–
AtDEL3 ëî êà ëè çî âà íû â ÿä ðå, AtDPa è AtDPb âû ÿâ -
ëå íû êàê â öè òîï ëàç ìå, òàê è â ÿä ðå, à AtE2Fà–
AtE2Fñ ìî ãóò íàõîäèòüñÿ â öè òîï ëàç ìå è/èëè ÿä ðå
â çà âè ñè ìîñ òè îò òè ïà êëå òîê [18]. 

Äëÿ òðàíñ êðèï öè îí íûõ ôàê òî ðîâ E2F õà ðàê -
òåð íî íà ëè ÷èå êîí ñåð âà òèâ íî ãî äî ìå íà, ñâÿ çû âà þ -
ùå ãî ÄÍÊ, à òàê æå äî ìå íà äè ìå ðè çà öèè è äî ìå íà
àê òè âà öèè òðàíñ êðèï öèè, â êî òî ðûé âõî äèò ñàéò
ñâÿçû âà íèÿ ñ áåëêîì Rb (ðèñ. 1). 

Ó ðàñ òå íèé, êàê è ó æè âîò íûõ,  áåë êè E2F è DP 
ôóíê öè î íè ðó þò â âè äå ãå òå ðî äè ìåð íî ãî êîì ïëåê-
ñà, ÷òî îá åñ ïå ÷è âà åò ñïå öè ôè÷ íîñòü ñâÿ çû âà íèÿ ñ
ÄÍÊ. Òàê, ó Arabidopsis E2Fà (AtE2F3) è AtE2Fb
(AtE2F1) ÿâ ëÿ þò ñÿ àê òè âà òî ðà ìè òðàíñ êðèï öèè
òîëü êî ïðè âçà è ìî äå éñòâèè ñ  DPà, â òî âðå ìÿ êàê
AtE2Fc (AtE2F2) íå òðàíñ àêòèâ è ðó åò ñÿ äà æå â êîì -
ïëåê ñå ñ äðó ãè ìè DP-áåë êà ìè [18, 19]. E2Fa–E2Fc
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èìå þò ñòðóê òó ðó, ñõîä íóþ ñ áåë êà ìè æè âîò íûõ, ñî 
ñïå öè ôè ÷åñ êèì äî ìå íîì óçíà âà íèÿ  ÄÍÊ, äî ìå íîì 
ãå òå ðî äè ìå ðè çà öèè DÐ, äî ìå íîì ñâÿ çû âà íèÿ ñ Rb è 
äî ìå íîì òðàíñ àêòèâ à öèè. È íà î áî ðîò, E2Fd–E2Ff,
ãî ìî ëî ãè E2F7 è E2F8 æè âîò íûõ, íå ñî äåð æàò äî -
ìå íà ãå òå ðî äè ìå ðè çà öèè DÐ è äî ìå íà ñâÿ çû âà íèÿ ñ 
Rb.  Âìåñ òî ýòî ãî ó íèõ èìå åò ñÿ äóá ëè êàò äî ìå íà
ñâÿ çû âà íèÿ ñ ÄÍÊ, ÷òî äà åò  âîç ìîæ íîñòü âçà è ìî -
äå éñòâî âàòü ñ ÄÍÊ áåç äè ìå ðè çà öèè ñ DÐ-áåë êîì
[20, 21]. Äî ìå íû ñâÿ çû âà íèÿ ñ ÄÍÊ ó ãå íîâ E2F è
DP âêëþ ÷à þò ñïå öè ôè ÷åñ êèé ìî òèâ óçíà âà íèÿ
ÄÍÊ RRxYD (õ – ëþ áîé íóê ëå î òèä). 

Ïîñ êîëü êó ñàéò ñâÿ çû âà íèÿ ñ Rb ïå ðå êðû âà åò ñÿ
ñ äî ìå íîì àê òè âà öèè E2F, êîì ïëåêñ Rb-E2F/DP ðà -
áî òà åò êàê ðåï ðåñ ñîð òðàíñêðèïöèè. 

Íå òàê äàâ íî îá íà ðó æåí íî âûé êëàññ ðå ãó ëÿ -
òîð íûõ áåë êîâ DEL (DP- and E2F-like). Â ãå íî ìå
Arabidopsis îíè ïðåä ñòàâ ëå íû áåë êà ìè AtDEL1,
AtDEL2, AtDEL3 èëè AtE2F1-3. Â ýòó ãðóï ïó âõî -
äÿò áåë êè ñ óíè êàëü íû ìè õà ðàê òå ðèñ òè êà ìè, îò ñóò- 
ñòâó þ ùè ìè ó áåë êîâ æè âîò íûõ [14]. DEL-áåë êè
ñî äåð æàò äâà  E2F-ïî äî áíûõ ñàé òà ñâÿ çû âà íèÿ (êàê 
ñ E2F, òàê  è ñ DP), êàæ äûé èç êî òî ðûõ âêëþ ÷à åò

RRxYD-ìî òèâ, íî äî ìå íà àê òè âà öèè ó íèõ íåò. Ïî -
ý òî ìó ìî íî ìåð íûé áå ëîê DEL äå éñòâó åò êàê êîí -
êó ðåíò E2F/DP-áåë êàì, ñâÿ çû âà ÿñü ñ îäíè ìè è òå ìè 
æå cis-äå éñòâó þ ùè ìè ýëå ìåí òà ìè ïðî ìî òî ðà. Ïîñ -
êîëü êó DEL ëè øå íû äî ìå íà àê òè âà öèè, îíè ôóíê-
öè î íè ðó þò êàê ðåï ðåñ ñî ðû E2F/DP-ðå ãó ëè ðó å ìûõ
ãå íîâ [13]. Ýòîò ïóòü äà åò âîç ìîæ íîñòü èç áå æàòü
ïå ðå õî äà  G1-S â  óñëî âè ÿõ, íå áëà ãîï ðè ÿò íûõ äëÿ
íà ÷à ëà ðåï ëè êà öèè ÄÍÊ (ïî âðåæ äå íèå ÄÍÊ èëè
ñòðåññ) [11]. 

Óðî âåíü òðàíñ êðèï öèè ðàñ òè òåëü íûõ ãå íîâ ñå -
ìå éñòâà E2F â îá ùåì íå âû ñîê. Â îñíîâ íîì îíè ýêñ -
ïðåñ ñè ðó þò ñÿ â îðãà íàõ ñ àê òèâ íî ïðî ëè ôå ðè ðó þ -
ùè ìè òêà íÿ ìè (ìå ðèñ òå ìû) [5]. Ýêñïðåñ ñèÿ íå êî -
òî ðûõ ãå íîâ DP ñó ùåñ òâåí íî óâå ëè ÷è âà åò ñÿ ïðè
âõîæ äå íèè êëå òîê â S-ôà çó, à ÷ëå íû DEL-ñå ìåéñò-
âà, íà î áî ðîò, ýêñ ïðåñ ñè ðó þò ñÿ ïðè ýòîì ñëà áî [13].

Ñâåð õý êñïðåñ ñèÿ E2F ó æè âîò íûõ âû çû âà åò ïå -
ðå õîä â S-ôà çó è ðàç âè òèå àïîï òî çà [22]. Ó Arabi-
dopsis ñâåðõ ý êñïðåñ ñèÿ E2Fa/DÐa ïðè âî äèò ê ïðî -
äîë æè òåëü íî ìó ñèí òå çó ÄÍÊ áåç äå ëå íèé (ýí äî ðå -
äóï ëè êà öèÿ),  ýê òî ïè ÷åñ êî ìó êëå òî÷ íî ìó äå ëå íèþ
è ïðè îñòà íîâ êå ðîñ òà íà ðàí íèõ ñòà äè ÿõ [5]. Îäíà -
êî ïðè ýòîì àïîï òîç íå ðàç âè âà åò ñÿ. Óñè ëå íèå ýí -
äî ðå äóï ëè êà öèè ìî æåò áûòü âû çâà íî êîì áè íà öè åé  
ïî âû øåí íîé àê òèâ íîñ òè E2Fa/DÐa è îãðà íè ÷å íè åì 
ýêñ ïðåñ ñèè ìè òî òè ÷åñ êèõ ãå íîâ. Àíàëèç ñâåðõ ýêñ-
ïðå ññèè AtE2Fc è DPa ó òà áà êà âû ÿ âèë, ÷òî àê òèâ -
íîñòü E2F  ÿâ ëÿ åò ñÿ ïðè ÷è íîé íà ÷à ëà S-ôà çû è ïðî -
äîë æè òåëü íî ãî êëå òî÷ íî ãî öèê ëà èëè åãî îñòà íîâ -
êè, ïðè ýòîì ìî äó ëè ðó åò ñÿ ðîñò òêà íè è îðãà íà â
ïðè ñó òñòâèè ëè áî â îò ñó òñòâèå äðó ãèõ ôàê òî ðîâ,
àñ ñî öè è ðî âàí íûõ ñ êëå òî÷ íûì öèê ëîì (ìè òî òè ÷åñ -
êèå ôàê òî ðû) [9]. Îäíà êî ÷åò êîé êîð ðå ëÿ öèè ìåæ-
äó ëî êà ëè çà öè åé  áåë êîâ ñå ìå éñòâà E2F è ôà çà ìè
êëå òî÷ íî ãî öèê ëà íå âû ÿâ ëå íî [14]. 

Ñâåð õý êñïðåñ ñèÿ E2Fà ïðè âî äèò ê ïî ÿâ ëå íèþ
áîëü øå ãî êî ëè ÷åñ òâà êëå òîê ó ðàñ òå íèé èç-çà ýêñ -
òðà ïîñ òýì áðè î íàëü íûõ êëå òî÷ íûõ äå ëå íèé. Òàê, â
êîð íÿõ Arabidopsis ñî ñâåðõ ý êñïðåñ ñè åé E2Fa è
DPa êîð íå âîé ÷åõ ëèê ñî äåð æèò áîëü øåå êî ëè ÷åñ -
òâî êëå òîê, ÷åì â êîí òðî ëå, íî îíè ñó ùåñ òâåí íî
ìåíü øå ïî ðàç ìå ðàì. Èçáû òîê êëå òîê ó E2Fà-ðàñ òå -
íèé ìî æåò áûòü ðå çóëü òà òîì óêî ðî ÷å íèÿ êëå òî÷ íî -
ãî öèê ëà èëè óäëè íå íèÿ ôà çû ïðî ëè ôå ðà öèè êëå -
òîê [5]. Ñ÷è òà åò ñÿ, ÷òî E2Fa/DÐa èí ãè áè ðó åò ðàñ òÿ -
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(a)

Ðèñ. 1. Äî ìåí íàÿ ñòðóê òó ðà áåë êîâ E2F/DP [14] (Copyri ght 2002
ñ ðàç ðå øå íèÿ Elsevier)



æå íèå êëå òîê,  ïî ñêîëü êó ó òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé ñ 
âû ðà æåí íû ìè ýê òî ïè ÷åñ êè ìè äå ëå íè ÿ ìè êëå òîê
ðàç ìå ðû ëèñ òî âûõ ïëàñ òè íîê íå óâå ëè ÷è âà þò ñÿ, à
ñêî ðåå óìåíü øà þò ñÿ.

Ó äâàæ äû òðàíñ ôîð ìè ðî âàí íûõ ðàñ òå íèé Ara-
bidopsis ãå íà ìè, êî äè ðó þ ùè ìè êàê E2Fa, òàê è DÐa, 
çà ìåä ëÿå òñÿ ðîñò è ïðî èñ õî äèò çà êðó ÷è âà íèå ëèñ -
òüåâ [5] âñëå äñòâèå óñè ëåí íîé ïðî ëè ôå ðà öèè àäàê -
ñè àëü íûõ êëå òîê ìå çî ôèë ëà íà  âíåø íåé ñòî ðî íå è
ðåï ðåñ ñè ðî âà íèÿ êëå òî÷ íî ãî äå ëå íèÿ íà àáàê ñè -
àëü íîé ñòîðîíå [9]. 

Ñðàâ íè òåëü íûì àíà ëèçîì ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé 
íóê ëå î òè äîâ óñòàíîâëåíî, ÷òî Arabidopsis èìååò
áî ëåå 30 ãå íîâ, âîâ ëå ÷åí íûõ â ðå ãó ëÿ öèþ êëå òî÷ -
íî ãî öèê ëà,  ðåï ëè êà öèþ è ðå ïà ðà öèþ ÄÍÊ è ñî-
äåð æà ùèõ â ñâî èõ ïðî ìî òî ðàõ îäèí èëè äâà E2F-
ñâÿ çû âà þ ùèõ ñàéòà [14, 18]. 

Ïî êà çà íî, ÷òî E2F-ñâÿ çû âà þ ùèå ñàé òû âàæ íû
äëÿ òêà íåñ ïå öè ôè ÷åñ êîé è ðå ãó ëè ðó å ìîé â êëå òî÷ -
íîì öèê ëå ýêñ ïðåñ ñèè íå êî òî ðûõ ãå íîâ ðàñ òå íèé,
îò âå òñòâåí íûõ çà ðåï ëè êà öèþ ÄÍÊ [23, 24]. Ïðî -
ìî òî ðû ãå íîâ ðè áî íóê ëå î òèä ðå äóê òà çû (RNR) è
MCM3 ó Nicotiana tabacum, Orisa sativa è A. tha-
liana ñî äåð æàò ñàé òû ñâÿ çû âà íèÿ ñ  êîì ïëå êñaìè
E2F/DÐ  ðàñ òå íèé è ðå ãó ëè ðó þò S-ôà çó è òêà íåñ ïå -
öè ôè ÷åñ êóþ ýêñ ïðåñ ñèþ â ìå ðèñ òå ìå [18, 23].
Îáíà ðó æå íî, ÷òî äâà E2F-ñâÿ çû âà þ ùèõ ñàé òà â
ïðî ìî òî ðå RNR2 òà áà êà ìî ãóò ôóíê öè î íè ðî âàòü
êàê àê òè âà òî ðû ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ ïðè ïå ðå õî äå G1-
S, â òî âðå ìÿ êàê äðó ãèå E2F-ñâÿ çû âà þ ùèå ñàé òû
âû ïîë íÿ þò ðîëü ñêî ðåå ðåï ðåñ ñî ðîâ ýêñ ïðåñ ñèè â
ôà çå G1. Àíàëîãè÷íî, îäèí èç E2F-ñâÿ çû âà þ ùèõ
ñàé òîâ â ïðî ìî òî ðå MCM3 ó  Arabidopsis ïîä àâ ëÿ åò
ýêñ ïðåñ ñèþ â G2. Â ñâÿ çè ñ ýòèì  ïðåä ïî ëà ãà åò ñÿ,
÷òî E2F-ñâÿ çû âà þ ùèå ñàé òû ìî ãóò ðå ãó ëè ðî âàòü
ïå ðå õîä G1-S êàê íå ãà òèâ íî, òàê è ïî çè òèâ íî [23]. 

Â öå ëîì æå ïî âû øåí íàÿ àê òèâ íîñòü E2F/DÐ çà -
ïóñ êà åò ïðî ëè ôå ðà öèþ êëå òîê è ýí äî ðå äóï ëè êà -
öèþ êëå òî÷ íîñ ïå öè ôè ÷åñ êè è âîç ìîæ íî, ÷òî ìîð -
ôî ëî ãè ÷åñ êèå èç ìå íå íèÿ  â îïðå äå ëåí íûõ òêà íÿõ è
îðãà íàõ òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé âû çâà íû èìåí íî
êëå òî÷ íîñ ïå öè ôè ÷åñ êèì äå éñòâè åì E2F/DÐ. Ñëå -
äó åò îò ìå òèòü, ÷òî áà ëàíñ ìåæ äó äå ëå íè åì è äèô -
ôå ðåí öè à öè åé èã ðà åò ñó ùåñ òâåí íóþ ðîëü â ðàç âè -
òèè ðàñ òå íèé. Ðîñò ðàñ òå íèé ìî æåò ïðè îñòà íàâ ëè -
âàòü ñÿ èç-çà çà äåð æêè äèô ôå ðåí öè à öèè èëè â ðå çó-

ëüòà òå íà ðó øå íèÿ âçà è ìî äå éñòâèÿ êëå òîê â ðàç ëè÷- 
íûõ òêà íÿõ. Â ñâÿ çè ñ ýòèì âàæ íî óñòà íî âèòü, êà -
êèì îá ðà çîì òðàíñ êðèï öè îí íûå ôàê òî ðû E2F/DÐ
êîí òðî ëè ðó þò ïå ðå õîä G1-S è êàê ïðè ýòîì îñó ùå -
ñòâëÿ åò ñÿ ðàç âè òèå ðàñòåíèé. 

Ñâÿçü ñèã íàëü íî ãî ïó òè Rb-E2F/DP ñ ýïè ãå -
íå òè ÷åñ êè ìè èç ìå íå íè ÿ ìè  ÄÍÊ. Äèô ôå ðåí öè à -
öèÿ êëå òîê êîí òðî ëè ðó åò ñÿ êàê àê òè âà öè åé, òàê è
«ìîë ÷à íè åì» îïðå äå ëåí íûõ ãå íîâ. Ñïå öè ôè ÷åñ -
êèé òèï ãåí íîé ýêñ ïðåñ ñèè äîë æåí áûòü ñòà áèëü -
íûì âî ìíî ãèõ ïî êî ëå íè ÿõ êëå òîê è îñòà âàòü ñÿ òà -
êî âûì íàä îëãî ïî ñëå èñ ÷åç íî âå íèÿ èí äó öè ðó þ ùå -
ãî ñèã íà ëà. Ãå íå òè ÷åñ êèìè è áè î õè ìè ÷åñ êèìè èñ-
ñëå äî âà íè ÿ ìè äðîæ æåé, ïëî äî âîé ìóø êè, ìëå êî -
ïè òà þ ùèõ è ðàñ òå íèé ïî êà çàíî, ÷òî èç ìå íå íèÿ ãåí -
íîé ýêñ ïðåñ ñèè ìî ãóò ñî ïðî âîæ äàòü ñÿ ïå ðå ñòðîé -
êà ìè ñòðóê òó ðû õðî ìà òè íà â ïðî ìî òî ðàõ ãå íîâ è
äðó ãèõ ðå ãó ëÿ òîð íûõ ó÷àñòêàõ ÄÍÊ [25, 26]. Â ÿä ðå 
ÄÍÊ çà êðó ÷å íà âîê ðóã îêòà ìå ðîâ, ñî ñòî ÿ ùèõ èç
ãèñ òî íîâ Í2À, Í2Â, Í3 è Í4. Òà êèå îá ðà çî âà íèÿ –
íóê ëå î ñî ìû – ÿâ ëÿ þò ñÿ îñíîâ íû ìè ñòðóê òóð íû ìè
åäè íè öà ìè õðî ìà òè íà, à ðå ãó ëÿ öèÿ åãî îðãà íè çà -
öèè (ýó-, ãå òå ðîõ ðî ìà òèí) ïðåä ñòàâ ëÿ åò ñî áîé îäèí 
èç ìå õà íèç ìîâ êîí òðî ëÿ òðàíñ êðèï öèè.  Óïà êîâ êà
ÄÍÊ â íóê ëå î ñî ìû è ñòðóê òó ðû âû ñøå ãî ïî ðÿä êà
ïðå ïÿ òñòâó åò äîñ òó ïó áåë êîâ, ñâÿ çû âà þ ùèõ ñÿ ñ
ÄÍÊ- è ÐÍÊ-ïî ëè ìå ðà çà ìè, ðåï ðåñ ñè ðóÿ òà êèì îá -
ðà çîì ãå íå òè ÷åñ êóþ èí ôîð ìà öèþ (ãå òå ðîõ ðî ìà -
òèí). Ïðè ýòîì N-êî íåö ãèñ òî íîâ íóê ëå î ñîì ïîä -
âåð ãà åò ñÿ ïî ñòòðàí ñëÿ öè îí íûì ìî äè ôè êà öè ÿì, òà -
êèì êàê àöå òè ëè ðî âà íèå, ìå òè ëè ðî âà íèå,
ôîñ ôî ðè ëè ðî âà íèå, óáèê âè òè íèçà öèÿ, ãëè êî çè ëè -
ðî âà íèå, ÀÄÔ-ðè áî çè ëè ðî âà íèå è ò. ä. Òàêèå ìî äè -
ôè êà öèè ñî âìåñ òíî ñ ìå òè ëè ðî âà íè åì ÄÍÊ ñïî ñî -
áñòâó þò ïå ðå õî äó êîì ïàê òè çà öèè íóê ëå î ñîì â «çà -
êðû òóþ» (ðåïðå ññè ðî âà íèå òðàíñ êðèï öèè) ëè áî
«îòêðû òóþ» êîí ôè ãó ðà öèþ (àê òè âà öèÿ òðàíñ êðèï -
öèè), ÷òî îïîñ ðå äó åò ïðî õîæ äå íèå ñèã íà ëîâ êëå -
òî÷ íî ãî îò âå òà. Ïå ðå äà ÷à ñïå öè ôè ÷åñ êî ãî òðàíñ -
êðèï öè îí íî ãî ñî ñòî ÿ íèÿ äî ÷åð íèì êëåò êàì ÷å ðåç
ìè òîç èëè ìå éîç âå äåò ê ñòà áèëü íî ìó íà ñëå äî âà -
íèþ ñòðóê òóð õðî ìà òè íà. 

Èçâåñ òíî, ÷òî êîì ïëåêñ Rb-E2F/DP ñïî ñî áåí
àê òèâ íî ðåï ðåñ ñè ðî âàòü òðàíñ êðèï öèþ ãå íîâ áëà-
ãî äà ðÿ âçà è ìî äå éñòâèþ ñ ðàç ëè÷ íû ìè ôàê òî ðà ìè
ìî äè ôè êà öèé õðî ìà òè íà. Â çà âè ñè ìîñ òè îò òè ïà
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ôóíêöè î íè ðî âà íèÿ âû äå ëÿ þò äâå îñíîâ íûå ãðóï -
ïû õðî ìà òèí-ðå ìî äó ëè ðó þ ùèõ êîì ïëåê ñîâ: 1)
ÀÒÔ-çà âè ñè ìûå êîì ïëåê ñû èñ ïîëü çó þò ýíåð ãèþ
ÀÒÔ äëÿ ëî êàëü íî ãî ðàç ðó øå íèÿ èëè èç ìå íå íèÿ
àñ ñî öè à öèè ãèñ òî íîâ ñ ÄÍÊ çà ñ÷åò ïå ðå äâè æå íèÿ
îêòà ìå ðîâ ãèñ òî íîâ íà íî âûå ïî çè öèè èëè èõ âðå -
ìåí íî ãî óäà ëå íèÿ èç ÄÍÊ [27–29]; 2) êîì ïëåê ñû,
âêëþ ÷à þ ùèå àöå òèë òðàí ñôå ðà çû ãèñ òî íîâ (ÍÀT) è 
äå à öå òè ëà çû ãèñ òî íîâ  (HDAC), ðå ãó ëè ðó þò òðàíñ -
êðèï öè îí íóþ àê òèâ íîñòü ãå íîâ, îïðå äå ëÿÿ óðî âåíü 
àöå òè ëè ðî âà íèÿ N-êîí öå âûõ äî ìå íîâ ãèñ òî íîâ
íóê ëå î ñîì [14]. 

Àêòèâíîñòü SWI-SNF-êîì ïëåê ñà. Íà è áî ëåå èç -
ó÷åí íûì õðî ìà òèí-ðå ìî äó ëè ðó þ ùèì ôàê òî ðîì
ïåð âî ãî òè ïà ÿâ ëÿ åò ñÿ êîì ïëåêñ SWI-SNF  (ðèñ. 2,
à). Ñîâ ðå ìåí íàÿ êëàñ ñè ôè êà öèÿ ÀÒÔ-çà âè ñè ìûõ
êîì ïëåê ñîâ îñíî âû âà åò ñÿ íà  òè ïå ÀÒÔàçû, äåéñò-
âó þ ùåé êàê öåí òðàëü íàÿ êà òà ëè òè ÷åñ êàÿ åäè íè öà.
Ìè íè ìàëü íóþ ñåð äöå âèí íóþ ÷àñòü êîì ïëåê cà
SWI-SNF ó äðîæ æåé, Drosophila è ÷å ëî âå êà ñî ñòàâ -
ëÿ åò îäíà ÀÒÔàçà (hBRM èëè BRG1 ó ÷å ëî âå êà è
SWI2/SNF èëè Sth1 ó äðîæ æåé), äâà zipper-ñî äåð -
æà ùèõ áåë êà SANT/SWIRM/Leu, íà çû âà å ìûõ
SWI3 (BAF155/BAF170 ó ÷å ëî âå êà  è SWI3/RSC8 ó
äðîæ æåé), è îä íî ãî áåë êà  SNF (hSNF5/INI1 ó ÷å ëî -
âå êà  è SNF5/SNF1 ó äðîæ æåé) [30]. SNF2 ÿâ ëÿ åò ñÿ
ïåð âîé îïè ñàí íîé ÀÒÔàçîé êîì ïëåê ñà SWI-SNF ó
äðîæ æåé. Ïî ìè ìî ÀÒÔàçíîãî äî ìå íà SNF2-ïî äî -
áíûå áåë êè ñî äåð æàò î÷åíü ðàç íûå N- è C-êîí öå -

âûå äî ìå íû äëÿ âçà è ìî äå éñòâèÿ ñ äðó ãè ìè áåë êà-
ìè ýòî ãî êîì ïëåê ñà èëè ñïå öè ôè ÷åñ êè ìè, àñ ñî öè è -
ðî âàí íû ìè ñ õðî ìà òè íîì áåë êà ìè. Ïî òè ïó ýòèõ
äî ìå íîâ SNF2-áåë êè ðàç äå ëÿ þò íà íå ñêîëü êî ïîä -
ñå ìåéñòâ: SWI2/SNF2, ISWI è CHD èëè (LSH)/
DDM1 (lymphoid-specific helicase) [25]. Õðî ìà òèí-
ðå ìî äó ëè ðó þ ùèå êîì ïëåê ñû íå îá ëà äà þò ñïî ñîá -
íîñ òüþ ñâÿ çû âàòü ñÿ ñ ÄÍÊ íå ïîñ ðå äñòâåí íî, îíè
ñî å äè íÿ þò ñÿ ñ ó÷àñ òêà ìè ïðî ìî òî ðîâ ãå íîâ ÷å ðåç
òðàíñ êðèï öè îí íûå  ôàê òî ðû. Áîëü øè íñòâî ýó êà ðè -
î òîâ ñî äåð æèò ìíî æåñ òâåí íûå SWI-SNF ÀÒÔàçû.
Òàê, ó Arabidopsis âû ÿâ ëå íû ÷å òû ðå ÷ëå íà ýòî ãî ñå -
ìå éñòâà, ó ðè ñà – òðè, ó òî ïî ëÿ – øåñòü (íî ìåí êëà -
òó ðà áà çû äàí íûõ Chromo, http://www.chromdb.org
[29, 31]). Óñòà íîâ ëå íî, ÷òî ãå íîì Arabidopsis, à òàê -
æå ðè ñà è òî ïî ëÿ ñî äåð æàò åäè íè÷ íûé ãåí BSH, ïî -
äî áíûé SNF5 ó äðîæ æåé (http://www.chromdb.org),
è êî äè ðó þò íå ñêîëü êî áåë êîâ, ïî äî áíûõ SWI2, à
èìåí íî: ÷å òû ðå ãî ìî ëî ãà SWI3 – SWI3À, SWI3Â,
SWI3Ñ, SWI3D (http://www.chromdb.org/ [29]). 

Ó ðàñ òå íèé ãðóï ïà SWI3-áåë êîâ áî ëåå âà ðè à -
áåëü íà, ÷åì ó æè âîò íûõ. Â ÷àñ òíîñ òè, SWI3Â ýêñ -
ïðåñ ñè ðó åò ñÿ âî âñåì ðàñ òå íèè, ëî êà ëè çî âàí â ÿä ðå, 
àñ ñî öè è ðî âàí ñ õðî ìà òè íîì [32].  Íà ëè ÷èå ó óêà -
çàí íîé ãðóï ïû áåë êîâ êîí ñåð âà òèâ íî ãî Rb-ñâÿ çû -
âà þ ùå ãî ìî òè âà CxLxE ïðåä ïî ëà ãà åò, ÷òî SWI-
SNF-êîì ïëåêñ ó÷àñ òâó åò â ðå ãó ëè ðó å ìîé Rb-E2F/
DP ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ. Íåñ êîëü êî ãî ìî ëî ãîâ SWI2 ó
Arabidopsis  âû ñî êî ãî ìî ëî ãè÷ íû  àíà ëî ãàì BRM è
BRG1-SWI2 ÷å ëî âå êà [33]. Âçà è ìî äå éñòâèå Rb ñ
BRM è BRG1 âî âðå ìÿ ðàí íåé S-ôà çû ðåï ðåñ ñè ðó -
åò ãå íû öèê ëèí-çà âè ñè ìîé ïðî òå èí êè íà çû CDK1 è
öèê ëè íà CyCA, ïðî äóê òû êî òî ðûõ íå îá õî äè ìû äëÿ 
ïå ðå õî äà  G2-Ì [34]. Íå èñ êëþ ÷å íî, ÷òî òà êóþ æå
ðîëü âû ïîë íÿ þò è èõ ðàñ òè òåëü íûå ãî ìî ëî ãè.  

Áåë êî âûå âçà è ìî äå éñòâèÿ â ïðåä å ëàõ SWI-SNF- 
êîì ïëåê ñà  èç ó÷å íû íå ïîë íîñ òüþ. Ó æè âîò íûõ ìó -
òà öèè ãå íîâ áåë êîâ êîì ïëåê ñà SWI-SNF ïðè âî äÿò ê 
ðàç âè òèþ îïó õî ëåé, ÷òî äî êà çû âà åò åãî ðîëü â ïî-
äàâ ëå íèè îíêî ãå íå çà  [35]. 

Ñó ùåñ òâó þò äàí íûå î âçà è ìî äå éñòâèè ñåð äöå -
âèí íûõ ñóá ú å äè íèö ñ íå ñåð äöå âèí íû ìè áåë êà ìè,
âêëþ ÷àÿ öèê ëè íû, SNF11 è áåë êè ñ òàê íà çû âà å -
ìûì SET-äî ìå íîì (ñì. íè æå). Òàêèå áåë êè, âîâ ëå -
÷åí íûå â îïîñ ðå äî âà íèå ðàç ëè÷ íûõ ôóíê öèé SWI-
SNF-êîì ïëåê ñà, ìî ãóò âðå ìåí íî àñ ñî öè è ðî âàòü ñÿ ñ 
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Ðèñ. 2. Ñâÿçü Rb-E2F/DP  ñèã íàëü íî ãî ïóòè ñ: à – SWI-SNF-êîì -
ïëåê ñîì; b – äå à öå òè ëà çà ìè ãèñ òî íîâ  (HDAC); ñ – ìå òèë òðàíñ-
ôå ðà çà ìè ãèñ òî íîâ [14] (Copyright 2002 ñ ðàç ðå øå íèÿ Elsevier)



íèì èëè ïðåä ñòàâ ëÿòü åãî òêà íå- èëè îðãà íîñ ïå öè -
ôè ÷åñ êèå äîïîëíèòåëüíûå ñóáúåäèíèöû.  

Îäíè ìè èç òà êèõ áåë êîâ SWI-SNF-êîì ïëåê ñà
ÿâ ëÿ þò ñÿ äâà àê òèí-ñâÿ çû âà þ ùèõ áåë êà Arp7 è
Arp9 [36], îá óñëîâ ëè âà þ ùèõ íóê ëå à öèþ ìèê ðî ôè -
ëà ìåí òîâ. Ïðåä ïî ëà ãà åò ñÿ, ÷òî ýòè áåë êè ñïî ñîáñò-
âó þò âçà è ìî äå éñòâèþ êîì ïëåêñîâ, ðå ìî äó ëè ðó þ -
ùèõ õðî ìà òèí, ñ äðó ãè ìè àê òèí-ñâÿ çû âà þ ùè ìè
áåëêà ìè ëè áî ñ ÿäåð íû ìè áåë êà ìè, ê ïðè ìå ðó, ñ
êîì ïî íåí òà ìè ÿäåð íî ãî ìàò ðèê ñà èëè äà æå ñ ñà -
ìèì õðî ìà òè íîì [37].  Òàê æå íå èñ êëþ ÷å íî, ÷òî,
ïî ñêîëü êó îäíà èç ôóíê öèé àê òè íà ñî ñòî èò â îá åñ -
ïå ÷å íèè ðîñ òà êëå òîê, âçà è ìî äå éñòâèå Arp7 è Arp9
ñ õðî ìà òèí-ðå ìî äó ëè ðó þ ùè ìè êîì ïëåê ñà ìè, ðå -
ãó ëèðó å ìû ìè Rb-E2F/DP-ñèã íàëü íûì ïó òåì, äî êà -
çû âà åò âëèÿíèå Rb-E2F/DP íà ðîñòîâûå ïðîöåññû â
êëåòêàõ.   

Ñðàâ íè òåëü íîå èç ó÷å íèå ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé
àìè íî êèñ ëîò è ôè ëî ãå íå òè ÷åñ êèé àíà ëèç áî ëåå ÷åì 
40 âîç ìîæ íûõ SNF2-ïî äî áíûõ áåë êîâ, èäåí òè ôè -
öè ðî âàí íûõ ó Arabidopsis, âû ÿ âè ëè íà ëè ÷èå ÷å òû -
ðåõ áåë êîâ, áëèç êî ðî äñòâåí íûõ ñ Brahma-êîì ïëåê -
ñîì ïëî äî âîé ìóø êè [33]. Ñðå äè ýòèõ áåë êîâ  íà è -
áî ëåå èç ó÷å íû SPLAYED (SYD) è BRAHMA
(BRM), êîí òðî ëè ðó þ ùèå  âðå ìåí íîå ðå ãó ëè ðî âà -
íèå ôàç ðàç âè òèÿ ðàñ òå íèÿ. SYD îò âå ÷à åò çà ïå ðå -
õîä ìåæ äó âå ãå òà òèâ íûì è ãå íå ðà òèâ íûì ðàç âèòè-
åì è íå îá õî äèì äëÿ íîð ìàëü íî ãî ðàç âè òèÿ ïëî äî -
ëèñ òè êà è ñå ìÿ ïî÷ êè. Ó ìó òàí òîâ syd îá íà ðó æå íû
ìíî æåñ òâåí íûå ïëå éîò ðîï íûå äå ôåê òû, ÷òî äî êà-
çûâà åò ðå ãó ëÿ öèþ îò äåëü íû ìè ÷ëå íà ìè SWI-SNF-
ñå ìå éñòâà øè ðî êî ãî ñïåê òðà òðàíñ êðèï öè îí íûõ
ñî áû òèé [38].  SYD òàê æå êîí òðî ëè ðó åò ñïå öè ôè -
êà öèþ êëå òîê â àïè êàëü íîé ìå ðèñ òå ìå ñòåá ëÿ [39].  

BRAHMA îò âå ÷à åò çà ðàç ìåð ðàñ òå íèé è âðå ìÿ
öâå òå íèÿ ÷å ðåç ðåï ðåñ ñèþ ãå íîâ ôî òî ïå ðè î äèç ìà.
Â ðå çóëü òà òå ìî ëå êó ëÿð íî ãî è ìîð ôî ëî ãè ÷åñ êî ãî
àíàëè çà ñäå ëà íî ïðåä ïî ëî æå íèå, ÷òî syd- è brm-ìó -
òàí òû îá íà ðó æè âà þò êàê ïî äî áíûå, òàê è ðàç ëè÷ -
íûå äå ôåê òû. AtBRM êîí òðî ëè ðó åò ðàç âè òèå ñòåá -
ëÿ è ïðî öåññ öâå òå íèÿ [40]. Îáà ìó òàí òà ïî ýòèì ãå -
íàì ðàñ òóò ìåä ëåí íî, äå ìî íñòðè ðóþò êàð ëè êî-
âîñ òü è ñíè æåí íóþ àê òèâ íîñòü àïè êàëü íî ãî äî ìè -
íè ðî âà íèÿ â ñòåá ëå [38], à òàê æå ðàí íåå öâå òå íèå
[25]. Ïî äîá íûå ôå íî òè ïû îïè ñà íû è äëÿ ìó òàí òîâ
äðó ãèõ êîì ïî íåí òîâ êîì ïëåê ñà SWI-SNF.  

Äå à öå òè ëè ðî âà íèå ãèñ òî íîâ. Êàê ó ðàñ òå íèé,
òàê è ó æè âîò íûõ Rb-áå ëîê ñâÿ çû âà åò ñÿ ñ äå à öå òè -
ëà çà ìè ãèñòî íîâ ÷å ðåç àñ ñî öè è ðî âàí íûé ñ Rb ðàñ -
òè òåëü íûé ãî ìî ëîã æè âîò íî ãî áåë êà RbAp48  [41]
(ðèñ. 2, b).   

Äå à öå òè ëà çû ãèñ òî íîâ – ýòî ôåð ìåí òû, âëè ÿ þ -
ùèå íà òðàíñ êðèï öèþ, èç áè ðà òåëü íî äå à öå òè ëè ðóÿ 

e-àìè íîã ðóï ïó ëè çè íà, ðàñ ïî ëî æåí íî ãî  â N-êîí -
öå âûõ äî ìå íàõ ãèñ òî íîâ. Ó ðàñ òå íèé ëè çèí 5, 8, 12,
16, 20 â Í4 è 9, 14, 18, 23 â Í3 àöå òè ëè ðó åò ñÿ ÍÀÒ è
äå à öå òè ëè ðó åò ñÿ HDAC [42]. Âçà è ìî äå éñòâèå ìåæ -
äó HAT è HDAC ñêà çû âà åò ñÿ íà äè íà ìè ÷åñ êîì ðàâ -
íî âå ñèè ìåæ äó àöå òè ëè ðî âà íè åì è äå à öå òè ëè ðî âà -
íè åì ãèñ òî íîâ â ïðî ìî òî ðàõ è ðå ãó ëÿ òîð íûõ ó÷àñ -
òêà ãå íîâ, âëè ÿ þ ùèõ íà ñòðóê òó ðó õðî ìà òè íà è
òðàíñ êðèï öèþ. Àöåòèëèðîâàíèå ãèñ òî íîâ ñïî ñîá-
ñòâó åò ðå ïà ðà öèè è ðå êîì áè íà öèè ÄÍÊ. Äå à öå òè -
ëè ðî âà íèå õðî ìà òè íà êîð ðå ëè ðó åò ñ åãî êîí äåí ñè -
ðî âàí íûì ñî ñòî ÿ íè åì è «ìîë ÷à íè åì» ãå íîâ. Ó ÷å -
ëî âå êà íà ðó øå íèå ôóíê öè î íè ðî âà íèÿ HDAC íà -
áëþ äà åò ñÿ ïðè ìíî ãèõ ôîð ìàõ îíêî ëî ãè ÷åñ êèõ çà-
áî ëå âà íèé. HDAC ñâÿ çû âà åò ñÿ ñî ñïå öè ôè ÷åñ êè ìè  
ëî êó ñà ìè õðî ìî ñîì è íå ïîñ ðå äñòâåí íî èëè ñ ïî -
ìîùüþ äî ïîë íè òåëü íûõ ôàê òî ðîâ ñî å äè íÿ åò ñÿ ñ
ÄÍÊ-ñâÿ çû âà þ ùè ìè áåë êà ìè, ðå ãó ëè ðó þ ùè ìè
ðàç âè òèå. Ïî êà çà íî, ÷òî ó ìëå êî ïè òà þ ùèõ êîì -
ïëåê ñû HDAC-Rb-E2F íå îá õî äè ìû äëÿ äå à öå òè ëè -
ðî âà íèÿ íóê ëå î ñîì, ðàñ ïî ëî æåí íûõ â ïðåä å ëàõ
ïðî ìî òî ðà ãå íà öèê ëè íà Å (CycE), ÷òî ñêà çû âà åò ñÿ
íà åãî ðåï ðåñ ñèè  â ðàí íåé G1-ôà çå [10]. 

Èíòå ðåñ íûì ÿâ ëÿ åò ñÿ òîò ôàêò, ÷òî ýêñ ïðåñ ñèÿ
ãå íîâ äå à öå òè ëàç çà âè ñèò îò ñî ñòî ÿ íèÿ âíóò ðèê ëå -
òî÷ íîé ñå òè àê òè íà. Òàê, ýêñ ïå ðè ìåí òà ìè íà êóëü -
òó ðå êëå òîê HeLa ïî êà çà íî, ÷òî äå ïî ëè ìå ðè çà öèÿ
F-àê òè íà  ïðè âî äèò ê ïî ÿâ ëå íèþ  ìíî æåñ òâà ðàñ -
òâî ðè ìûõ ôîðì äå à öå òè ëàç [43], ðå ãó ëè ðóÿ òà êèì
îá ðà çîì èõ àê òèâ íîñòü.  

Ó Arabidopsis âû ÿâ ëå íû 18 ïðåä ïî ëà ãà å ìûõ ãî -
ìî ëî ãîâ HDAC è 12 ïðåä ïî ëà ãà å ìûõ HAT, ÷òî
ïðè áëè çè òåëü íî ðàâ íî êî ëè ÷åñ òâó ýòèõ áåë êîâ ó
æè âîò íûõ. Â îñíîâ íîì, ïðåä ïî ëà ãà å ìûå HDAC
êîí ñåð âà òèâ íû ó âñåõ ýó êà ðè î òîâ. Ó Arabidopsis
íà è áî ëåå èç ó÷å íà äå à öå òè ëà çà AtHD1 (HDA19)
(RPD3 ó äðîæ æåé), òàê æå îá íà ðó æå íû ïî äî áíûå
÷ëå íû ñå ìå éñòâà äå à öå òè ëàç HDA6–7 è 9. AtHD1
êàê ïî çè òèâ íî, òàê è íå ãà òèâ íî ðå ãó ëè ðó åò ýêñ ïðåñ -
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ñèþ ðàç ëè÷ íûõ ãðóïï ãå íîâ ïðè ðàç âè òèè öâåò êîâ è 
ëèñ òüåâ  [44]. HDA19 ñèëü íî ýêñ ïðåñ ñè ðó åò ñÿ â ëè-
ñòüÿõ, ñòåá ëÿõ, öâåò êàõ è ìî ëî äûõ ñòðó÷ êàõ è âîâ -
ëå ÷åí â ðåï ðåñ ñèþ òðàíñ êðèï öèè [44, 45]. Â òðàíñ -
ãåí íûõ ðàñ òå íè ÿõ Arabidopsis ñ ãå íîì HDA19 â àí -
òèñ ìûñ ëî âîé îðè åí òà öèè ãèñ òîí H4 ãè ïå ðà öå òè ëè -
ðî âàí, ðàñ òå íèÿ îá íà ðó æè âà þò ïà òî ëî ãèè ðàç âè-
òèÿ, âêëþ ÷àÿ ðàí íåå ñòà ðå íèå, ïîä àâ ëå íèå àïè êàëü -
íî ãî äî ìè íè ðî âà íèÿ, ìóæ ñêóþ è æåí ñêóþ ñòå ðè-
ëüíîñòü, çà äåð æêó öâå òå íèÿ [46]. HDA19 ÿâ ëÿ åò ñÿ
îäíèì èç ýëå ìåí òîâ ðåï ðåñ ñèè ãå íîâ, îò âå òñòâåí -
íûõ çà  ôîð ìè ðî âà íèå êîð íåé â ñòåá ëå Arabidopsis â 
ýì áðè î ãå íå çå [47]. 

Äðó ãèå ÷ëå íû ýòî ãî ñå ìå éñòâà ãå íîâ ïðåä ñòàâ -
ëå íû âîñ åìüþ RPD3/HD1-ïî äî áíû ìè  ãå íà ìè, äâó -
ìÿ ãî ìî ëî ãà ìè äðîæ æå âî ãî SIR2, îá ëà äà þ ùå ãî
NAD+-çà âè ñè ìîé àê òèâ íîñ òüþ HDAC [48], è ÷å òû-
ðüìÿ ñïå öè ôè ÷åñ êè ìè äëÿ ðàñ òå íèé ãå íà ìè áåë êà
HD2 [44] ñ íå âû ÿñ íåí íû ìè ôóíê öè ÿ ìè. Âîç ìîæ íî, 
÷òî ðàç ëè÷ íûå ÷ëå íû ýòîé ãðóï ïû ãå íîâ îò âå ÷à þò
çà ðàç íûå ôóíê öèè. HD2 êó êó ðó çû ÿâ ëÿ åò ñÿ ñïå öè -
ôè ÷åñ êèì, íå ðî äñòâåí íûì äðó ãèì èç âåñ òíûì
HDAC-ôåð ìåí òàì [49]. Îí ëî êà ëè çî âàí â ÿä ðûø êå, 
÷òî ïðåä ïî ëà ãà åò åãî ðîëü â ðå ãó ëÿ öèè ãå íîâ ðè áî -
ñîì íûõ ÐÍÊ. Ïîñ ëå äî âà òåëü íîñ òè ÷å òû ðåõ  ïðî -
äóê òîâ ãå íîâ ó Arabidopsis (HDA4, HDA3, HDA11 è
HDA13) îá íà ðó æè âà þò áîëü øóþ ãî ìî ëî ãèþ ñ ïî -
ñëå äî âà òåëü íîñ òüþ áåë êà HD2 ó êó êó ðó çû [50].
Èçâåñ òíî, ÷òî HDA3 ïðè ÷àñ òåí ê ýì áðè î íàëü íî ìó
ðàç âè òèþ. Ó òðàíñ ãå íîâ ñ HDA3 â àí òèñ ìûñ ëî âîé
îðè åí òà öèè çà ïàç äû âà åò ðîñò ñòðó÷ êîâ, ó íèõ ìíî -
ãî àáîð òè ðî âàí íûõ ñå ìÿí, ÷òî ñâè äå ò åëüñòâó åò îá
ó÷àñ òèè HDA3 â ðàç âè òèè çà ðî äû øà. Óñòà íîâ ëå íî,
÷òî HDA6 èã ðà åò ñó ùåñ òâåí íóþ ðîëü â ïîä äåð æà -
íèè ìå òè ëè ðî âà íèÿ  â íóê ëå î òè äàõ CG, îäíà êî âíî -
ñèò ìè íè ìàëü íûé âêëàä â ðàç âè òèå, ïî ñêîëü êó ìó -
òàí òû ñ äå ôè öè òîì ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà èìå þò íîð -
ìàëü íûé ôå íî òèï.  

Ìå òè ëè ðî âà íèå ãèñ òî íîâ è ÄÍÊ. Äðó ãîé ìå õà -
íèçì «ìîë ÷à íèÿ» ãå íîâ ãå òå ðîõ ðî ìà òè íà, ñâÿ çàí -
íûé  ñ ñèã íàëü íûì ïó òåì Rb-E2F/DP – ýòî ìå òè ëè -
ðî âà íèå ãèñ òî íîâ è ÄÍÊ [51, 52] (ðèñ. 2, ñ).
Àöåòèëèðîâàíèå ñïå öè ôè ÷åñ êèõ îñòàò êîâ ëè çè íà
íà N-êîí öå ãèñ òî íîâ Í3 èëè Í4 àñ ñî öè èðîâàíî
ãëàâ íûì îá ðà çîì ñ àê òè âà öè åé òðàíñ êðèï öèè, â òî
âðå ìÿ êàê ìå òè ëè ðî âà íèå ýòèõ îñòàò êîâ ñâÿ çû âà þò

ëè áî ñ òðàíñ êðèï öè îí íîé àê òèâ íîñ òüþ, ëè áî ñ åå
ðåï ðåñ ñè ðî âà íè åì â çà âè ñè ìîñ òè îò òî ãî, êà êîé ëè -
çèí ìå òè ëè ðî âàí, è êî ëè ÷åñ òâà ìå òèëü íûõ ãðóïï.
Ñ÷è òàþò, ÷òî ìàð êå ðà ìè ðåï ðåñ ñè ðî âàí íîé ñòðóê -
òó ðû õðî ìà òè íà ÿâ ëÿ åò ñÿ ìå òè ëè ðî âà íèå Í3Ê9,
Í3Ê27 è Í4Ê20 â êîì áè íà öèè ñ ãè ïî à öå òè ëè ðî âà -
íè åì ãèñ òî íîâ è ìå òè ëè ðî âà íè åì ÄÍÊ, ïî ñêîëü êó
îíî âëè ÿ åò íà ôîð ìè ðî âà íèå ãå òå ðîõ ðî ìà òè íà,
èíàê òè âà öèþ Õ-õðî ìî ñî ìû è «ìîë ÷à íèå» ãå íîâ
ýóõ ðî ìà òè íà. Ìå òè ëè ðî âà íèå Í3Ê4, Í3Ê36 è
Í3Ê79 è ãè ïå ðà öå òè ëè ðî âà íèå ãèñ òî íà Í4 ÿâ ëÿþò -
ñÿ ìàð êå ðà ìè «îò êðû òîé» ñòðóê òó ðû õðî ìà òè íà
(ïî òåí öè àëü íî òðàíñêðèïöèîííîé). 

Áî ëåå òî ãî, ìî íî ìå òè ëè ðî âà íèå Í3Ê9, Í3Ê27 è 
Í3Ê79 ñâÿ çà íî ñ àê òè âà öè åé òðàíñ êðèï öèè, à òðè -
ìå òè ëè ðî âà íèå ýòèõ òðåõ îñòàò êîâ àñ ñî öè è ðó þò ñ
ïîä àâ ëå íèì ãåí íîé ýêñ ïðåñ ñèè [53, 54]. Ñèëü íîå
ìå òè ëè ðî âà íèå ëè çè íà 4 (Ê4) è ñëà áîå ìå òè ëè ðî âà -
íèå ëè çè íà 9 (Ê9) ñ÷è òà þò ñÿ ìî äè ôè êà öè ÿ ìè ãèñ -
òî íà Í3, òè ïè÷ íû ìè äëÿ òðàíñ êðèï öè îí íî àê òèâ -
íî ãî ýóõ ðî ìà òè íà. Ýóõ ðî ìà òèí-ñïå öè ôè ÷åñ êîå ìå -
òè ëè ðî âà íèå Í3Ê4 è Í3Ê36 âû ñî êîêîí ñåð âà òèâ íî
ñðå äè ýó êà ðè îòîâ, â òî âðå ìÿ êàê ìàð êè ðî âà íèå
ãåòå ðîõ ðî ìà òè íà ìåòèëèðîâàíèåì Í3Ê9, Í3Ê27 è
Í4Ê20 áîëåå âàðèàáåëüíî [42]. 

Ó ðàñ òå íèé âû ÿâ ëå íû äâà òè ïà ðàñ ïðå äå ëå íèÿ
ìåòè ëè ðî âàí íî ãî Í3Ê9, çà âè ñÿ ùèå îò ðàç ìåðà ãå -
íî ìà. Äëÿ ðàñ òå íèé ñ ìà ëûì ãå íî ìîì – < 500×106 ï.
í. (âêëþ ÷àÿ Arabidopsis) – ñèëü íîå ìå òè ëè ðî âà íèå
Í3Ê9 îãðà íè ÷å íî îá ëàñ òüþ êîí ñòè òó òèâ íî ãî ãå òå -
ðîõ ðî ìà òè íà. Ó ðàñ òå íèé ñ áîëü øèì ãå íî ìîì ìå -
òè ëè ðî âàí íûé Í3Ê9 ðàñ ïðå äå ëåí ðàâ íî ìåð íî. Â
ïðî òè âî ïî ëîæ íîñòü ýòî ìó è íå çà âè ñè ìî îò ðàç ìå -
ðîâ ãå íî ìà ìå òè ëè ðî âà íèå Í3Ê4 óñè ëè âà åò ñÿ â ýó-
õðî ìà òè íå âñåõ âè äîâ. Ïðåä ïîëà ãà åò ñÿ, ÷òî áîëü -
øèå ãå íî ìû ñ áîëü øèì êî ëè ÷åñ òâîì ðàñ ñå ÿí íûõ
ïî âòî ðÿ þ ùèõ ñÿ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé äîë æíû äåð -
æàòü ýòè ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè â íå àê òèâ íîì ñî ñòî ÿ -
íèè. Ïî ý òî ìó òà êèå ýïè ãå íå òè ÷åñ êèå èç ìå íå íèÿ,
êàê ìå òè ëè ðî âà íèå ÄÍÊ è Í3Ê9, îá íà ðó æè âà þò ñÿ
è â ýóõðîìàòèíå [53].

Áåë êè, ñïî ñîá íûå ìå òè ëè ðî âàòü îñòàò êè ëè çè íà 
â ãèñ òî íàõ Í3 èëè H4, ñî äåð æàò îá ùèé SET-äî ìåí
èç 130 àìè íî êèñ ëîò íûõ îñòàò êîâ, íà çâàí íûé ïî
òðåì áåë êàì Drosophila, âîâ ëå ÷åí íûì â ýïè ãå íå òè -
÷åñ êèå ìî äè ôè êà öèè – Su(var)3–9 (suppressor of va-
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riegation 3–9), Enhanser of zeste, Trithorax [55]. SET-
äî ìåí íûå áåë êè ðå ãó ëè ðó þò  àê òèâ íîñòü õðî ìà òè -
íà è ýïè ãå íå òè ÷åñ êîå íà ñëå äî âà íèå (ðèñ. 2, ñ). Íå -
êî òî ðûå áåë êè SET îò íî ñÿò ê ÷ëå íàì ãðóïï Poly-
comb (PcG) èëè Trizorax (trxG), ðåï ðåñ ñè ðó þ ùèõ
èëè àê òè âè ðó þ ùèõ òðàíñ êðèï öèþ ãî ìå î òè ÷åñ êèõ
ãå íîâ â ïðî öåñ ñå ðàç âè òèÿ ðàñ òå íèé è æè âîò íûõ. 

Ãå íîì Arabidopsis êî äè ðó þò 32 SET-áåë êà, èç
êî òî ðûõ 30 ýêñ ïðåñ ñè ðó þò ñÿ. Èõ ðàç äå ëÿ þò íà ÷å -
òû ðå êîí ñåð âà òèâ íûõ ñå ìå éñòâà – E(Z), TRZ, ASH1 
è Su(var)3–9 – è íå áîëü øîå ïÿ òîå ñå ìå éñòâî, õà ðàê -
òåð íîå òîëü êî äëÿ ðàñ òå íèé [56]. Áîëü øîå êî ëè ÷åñ -
òâî ãå íîâ äëÿ SET-áåë êîâ â ãå íî ìå Arabidopsis óêà -
çû âà åò íà òî, ÷òî ìå òè ëè ðî âà íèå ãèñ òî íîâ ñëó æèò
ðå ãó ëÿ òîð íûì ôàê òî ðîì â ðàç ëè÷ íûõ àñ ïåê òàõ ãåí -
íîé ýêñ ïðåñ ñèè, âêëþ ÷àÿ êîí òðîëü ãå íîâ ðàç âè òèÿ.
Íà è áî ëåå èç ó÷å íî ñå ìå éñòâî Su(var)3-9 ìå òèë òðàí -
ñôå ðàç ãèñ òî íîâ. Äâà ÷ëå íà ñå ìå éñòâà Su(var)3-9
(KRYPTONITE (KYP)/SUVH4 è SUVH2) êîí òðî -
ëè ðó þò äè ìå òè ëè ðî âà íèå H3K9 ãå òå ðîõ ðî ìà òè íà è 
ôóíê öè î íè ðó þò in vivo êàê ãå òå ðîõ ðî ìà òèí-ñïå öè -
ôè ÷åñ êèå H3K9-ìå òèë òðàí ñôå ðà çû [57]. Ïðè ÷åì
áî ëåå àê òèâ íàÿ ðîëü â ïðî öåñ ñå ìå òè ëè ðî âà íèÿ ëè -
çè íà 9 è 27 â H3 ãå òå ðîõ ðî ìà òè íà ïðè íàä ëå æèò
SUVH2. Ìó òàíò kyp ÿâ ëÿ åò ñÿ ðåï ðåñ ñî ðîì «ìîë ÷à -
íèÿ» ãå íîâ â ëî êó ñå SUPERMAN ó Arabidopsis. Kyp- 
ìó òàí òû íå âû ÿâ ëÿ þò ìîð ôî ëî ãè ÷åñ êèõ äå ôåê òîâ
ó äè êî ãî òè ïà, íà îñíî âà íèè ÷å ãî ìîæ íî ïðåä ïî ëî -
æèòü, ÷òî KYP íà ïðÿ ìóþ íå ó÷àñ òâó åò â êîí òðî ëå
ðàç âè òèÿ ðàñ òå íèÿ [58]. Â ýòîé ãðóï ïå ó Arabidopsis
òàê æå ïðåä ñòàâ ëå íû äå âÿòü àê òèâ íûõ ãå íîâ SUVH
(SUVH1–SUVH9)  è ïÿòü SUVR-ãå íîâ [59], ïðè ýòîì
SUVR-áåë êè ÿâ ëÿ þò ñÿ ñïå öè ôè ÷åñ êè ìè SET-äî -
ìåí íû ìè áåë êà ìè ðàñ òå íèé. 

Äðó ãèå SET-áåë êè ìå òè ëè ðó þò Ê4, Ê9, Ê27,
Ê36 ó Í3 èëè Ê20 ó Í4.  

Ìå òèë òðàí ñôå ðà çû ÷å ëî âå êà SUV39H1 è KYP/
SUVH4, ñïå öè ôè ÷åñ êè ìå òè ëè ðóÿ Í3Ê9, ñî çäà þò
êîä äëÿ ïðè âëå ÷å íèÿ ÍÐ1 (êîí ñåð âà òèâ íûé áå ëîê
ãå òå ðîõ ðî ìà òè íà 1). ÍÐ1 è åãî ãî ìî ëî ãè ÿâ ëÿ þò ñÿ
êëþ ÷å âû ìè êîì ïî íåí òà ìè ãå òå ðîõ ðî ìà òè íà ó
äðîææåé, Neurospora, Drosophila, ìëå êî ïè òà þ ùèõ
è ðàñ òå íèé. Ïðåä ïî ëà ãà þò, ÷òî áå ëîê HP1  äå éñòâó -
åò êàê îðãà íè çà òîð õðî ìà òè íà, ó÷àñ òâóÿ â ñáîð êå
ìóëü òè áåë êî âûõ êîì ïëåê ñîâ, ñïî ñî áñòâó þ ùèõ
«ìîë÷à íèþ» ãå íîâ ýóõ ðî ìà òè íà è ýêñ ïðåñ ñèè îïðå -

äå ëåí íûõ ãå íîâ ãå òå ðîõ ðî ìà òè íà. HP1 ñî äåð æèò
òàê íà çû âà å ìûé õðî ìî äî ìåí è õðî ìî òå íå âîé äî -
ìåí. Õðî ìî äî ìåí HP1 ñïå öè ôè ÷åñ êè âçà è ìî äåé-
ñòâó åò ñ H3K9, ÷òî îá ú ÿñ íÿ åò àñ ñî öè à öèþ ýòèõ áåë -
êîâ ñ ãå òå ðîõ ðî ìà òè íîì  [60]. 

Ïîñ ëå äó þ ùàÿ îëè ãî ìå ðè çà öèÿ HP1 ÷å ðåç õðî -
ìîòå íå âîé äî ìåí ðàñ ïðîñ òðà íÿ åò è ïîä äåð æè âà åò
ñòðóê òó ðû ãå òå ðîõ ðî ìà òè íà, îá åñ ïå ÷è âàÿ «ìîë ÷à -
íèå» ãå íîâ  [25]. Åäè íñòâåí íûé ãåí, êî äè ðó þ ùèé
áåëîê LHP1 (LIKE HP1), àíà ëîã HP1, âû ÿâ ëåí ó
Arabidopsis  [57]. Ó Arabidopsis LÍÐ1 àê òè âåí íå â
ãå òå ðîõ ðî ìà òè íå, à ïðå è ìó ùåñ òâåí íî â ó÷àñ òêàõ
ýóõ ðî ìà òè íà è ðåï ðåñ ñè ðó åò ñïå öè ôè ÷åñ êèå ãå íû
ðàç âè òèÿ. Ìó òà öèè ïî ãå íó LHP1 âû çû âà þò ðàí íåå
öâå òå íèå, óìåíü øå íèå êî ëè ÷åñ òâà ýïè äåð ìàëü íûõ
êëå òîê â ëèñ òüÿõ è äðó ãèå ïðè çíàêè [61]. 

Òà êèì îá ðà çîì, LHP1 ìî æåò áûòü íå îá õî äèì
äëÿ «ìîë ÷à íèÿ» ãå íîâ, âîâ ëå ÷åí íûõ â ïå ðå õîä ê
öâå òå íèþ è äðó ãèå ïðî öåñ ñû ðàç âè òèÿ. 

Íî íå òîëü êî ìå òè ëè ðî âà íèå Í3Ê9 ïðè âëå êà åò
ÍÐ1, ê ýòîìó ïðî öåññó  ìî ãóò áûòü ïðè ÷àñ òíû è
äðó ãèå ÍÐ1-âçà è ìî äå éñòâó þ ùèå áåë êè, ê ïðè ìå ðó, 
ðå òè íîá ëàñ òî ìà [62]. Ó ÷å ëî âå êà SET-äî ìåí-ìå -
òèë òðàí ñôå ðà çà Suv39H1 ñâÿ çû âà åò ñÿ ñ Rb è ñïå öè -
ôè ÷åñ êè ìå òè ëè ðó åò ëè çèí 9 ãèñ òî íà H3, ðåï ðåñ ñè -
ðóÿ àê òèâ íîñòü E2F [63]. Òà êèì îá ðà çîì, ðåï ðåñ ñèÿ
òðàíñ êðèï öèè E2F-ðå ãó ëè ðó å ìûõ ãå íîâ Suv39H1
îïîñ ðå äó åò ñÿ ñâÿçûâàíèåì áåë êà HÐ1 ñ ìå òè ëè ðî-
âàí íûì H3. 

Íà ëè ÷èå ó ðàñ òå íèé áåë êà LHP1 äî êà çû âà åò
ïðè ñó òñòâèå LHP1-HMT-Rb-E2F-êîì ïëåê ñîâ, ðåï -
ðåñ ñè ðó þ ùèõ ðà áî òó E2F-ãå íîâ [61, 64]. 

Ðåï ðåñ ñèÿ òðàíñ êðèï öèè äîñ òè ãà åò ñÿ òàê æå íå -
ïîñ ðå äñòâåí íûì  ìå òè ëè ðî âà íè åì ÄÍÊ. Èçâåñ òíî,
÷òî ìå òè ëè ðî âà íèå ÄÍÊ ïðî èñ õî äèò â ïðî öåñ ñå
ðàç âè òèÿ â îò âåò íà äå éñòâèå âíåø íèõ ôàê òî ðîâ
[65]. Ïî âû øåí íûé óðî âåíü ìå òè ëè ðî âà íèÿ ÄÍÊ
îá íà ðó æåí â ðàñ òå íè ÿõ  èç çî íû ×åð íî áû ëÿ â ïåð -
âûå ãî äû ïî ñëå àâà ðèè [66], ÷òî ñâè äå ò åëüñòâó åò î 
âàæ íîñ òè  ýïè ãå íå òè ÷åñ êèõ èç ìå íå íèé ÄÍÊ â ïðè -
ñïî ñîá ëå íèè ê õðî íè ÷åñ êîé ðà äè à öèè. Ó æè âîò íûõ 
ÄÍÊ ìå òè ëè ðó åò ñÿ âñëåäñòâèå ìå òè ëè ðî âà íèÿ öè -
òî çè íà ãëàâ íûì îá ðà çîì â ñèì ìåò ðè÷íûõ CG-äè -
íóê ëå î òè äàõ, â òî âðå ìÿ êàê ó ðàñ òå íèé öè òî çèí ìå -
òè ëè ðó åò ñÿ íå òîëü êî â CG, íî è â CNG (N – ëþ áîé
íóê ëå î òèä) è CHH (H = A, C èëè T) [65, 67]. Â ãå íî -
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ìå Arabidopsis ïðè ñó òñòâó þò òðè êëàñ ñà ÄÍÊ-ìå -
òèë òðàí ñôå ðàç. 

Ñ÷è òà åò ñÿ, ÷òî METHYLTRANSFERASE 1
(MET1) (ãî ìî ëîã æè âîò íîé Dnmt1) íå îá õî äè ìà
äëÿ ïîä äåð æà íèÿ ìå òè ëè ðî âàí íîé ñòðóê òó ðû ÄÍÊ
Äëÿ ðàñ òå íèé ìå òè ëè ðî âà íèå CNG êà òà ëè çè ðó åò
âòî ðîé êëàññ ìå òèë òðàí ñôå ðàç – CHROMOME-
THYLASE 3 (CMT3), ñïå öè ôè÷ íûé äëÿ ðàñ òå íèé.
Òàê æå CMT îñó ùå ñòâëÿ åò  àñèì ìåò ðè÷ íîå ìå òè ëè -
ðî âà íèå CHH ëî êóñ-ñïå öè ôè ÷åñ êèì îá ðà çîì [42,
67]. Ïîñ ëåä íèé èç èç âåñ òíûõ íà ñå ãî äíÿ êëàñ ñîâ –
DOMAIN REARRANGED METHYLTRANSFE-
RASES (Dnm3) – ãî ìî ëî ãè÷ íûé æè âîò íîé  Dnmt3
[67, 68] è îñó ùå ñòâëÿ åò ìå òè ëè ðî âà íèå de novo
îñòàò êîâ öè òî çè íà â ñèì ìåò ðè÷ íûõ è àñè ììåò ðè÷ -
íûõ ìîòèâàõ.

Ó ìëå êî ïè òà þ ùèõ ÄÍÊ-ìå òèë òðàí ñôå ðà çà ñâÿ -
çû âà åò ñÿ ñ êîì ïëåê ñîì Rb-E2F è ðåï ðåñ ñè ðó åò
òðàíñ êðèï öèþ ãå íîâ ïðî ìî òî ðîâ, èìå þ ùèõ ñàé òû
ñâÿ çû âà íèÿ ñ E2F. Â îò ëè ÷èå îò ðàñ òå íèé ó æè âîò -
íûõ ïî òå ðÿ ôóíê öèè ëþ áîé èç ìå òèë òðàí ñôå ðàç
ïðèâîäèò ê ëåòàëüíîìó èñõîäó.

Ïðåä ïî ëà ãà åò ñÿ, ÷òî ðàç ëè÷ íûå òè ïû ìî äè ôè -
êà öèé ãèñ òî íîâ è ÄÍÊ âçà è ìî äå éñòâó þò äðóã ñ
äðó ãîì,  è óæå ñó ùåñ òâó þ ùèå ìî äè ôè êà öèè ãèñ òî -
íîâ  âëå êóò çà ñî áîé ïî ñëå äó þ ùèå [14]. Àíàëèç ìó -
òà öèé ïî ãå íàì ìå òèë òðàí ñôå ðàç ãèñ òî íîâ ñ SET-
äî ìå íîì ó Neurospora è Arabidopsis âûÿâèë, ÷òî
ìå òè ëè ðî âàí íûå ãèñ òî íû ñëó æàò îñíî âà ìè äëÿ ìå -
òè ëè ðî âà íèÿ ÄÍÊ [55]. Òàê, áå ëîê LÍÐ1 è åãî ãî ìî -
ëî ãè ñâÿ çû âà þò ñÿ ñ Í3Ê9må1,2 è ïðè âëå êà þò ìå -
òèë òðàí ñôå ðà çû ÄÍÊ. Ìó òà öèè kyp ñíè æà þò óðî -
âåíü ìå òè ëè ðî âà íèÿ Í3Ê9 â îïðåäåëåííûõ ëî êó ñàõ  
in vivo è âû çû âà þò óìåíü øå íèå ìå òè ëè ðî âà íèÿ
ÄÍÊ â ñàé òàõ CNG. Ìîæ íî ïðåä ïî ëî æèòü, ÷òî ìå -
òè ëè ðî âà íèå Í3Ê9 êîí òðî ëè ðó åò CNG-ìå òè ëè ðî -
âà íèå ÄÍÊ.

Íî ó ðàñ òå íèé ìå òè ëè ðî âà íèå ÄÍÊ íå âñåã äà çà -
âè ñèò îò ìå òè ëè ðî âà íèÿ ãèñ òî íîâ [26]. Ýòî îä íî èç
îñíî âà íèé äëÿ óòâåð æäå íèÿ î òîì, ÷òî èìåí íî ìå -
òè ëè ðî âà íèå ÄÍÊ ïðåä øåñ òâó åò ìå òè ëè ðî âà íèþ
ãèñ òî íîâ [69]. Ïðåä ïî ëà ãà åò ñÿ, ÷òî ìå òè ëè ðî âà íèå
ÄÍÊ â CG-ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òÿõ ñïî ñî áñòâó åò  ìå -
òèëè ðî âà íèþ ãèñ òî íîâ Í3Ê9 â õðî ìîöåí òðàõ. Èç-
ìå íå íèÿ â óðîâíå ìå òè ëè ðî âà íèÿ ÄÍÊ ñî ïðî âîæ -
äà þò ñÿ ðàñ ñëàá ëå íè åì õðî ìî öåí òðîâ ãå òå ðîõ ðî ìà -

òè íà. Â ïðî òè âî âåñ ìå òè ëè ðî âà íèþ  â CG-ñàé òàõ
ìå òè ëè ðî âà íèå âíå CG  íå îêà çû âà åò íè êà êî ãî âîç -
äå éñòâèÿ íà ìå òè ëè ðî âà íèå ãèñ òî íîâ, íî, â ñâîþ
î÷å ðåäü, ìå òè ëè ðî âà íèå ãèñ òî íîâ ðå ãó ëè ðó åò ìå -
òè ëè ðî âà íèå ÄÍÊ â CNG-ñàé òàõ. Ìó òàí òû ïî ãå -
íàì H3K9me2-cïå öè ôè ÷åñ êîé  ìå òèë òðàí ñôå ðà çû
ãèñ òî íîâ  ÊÓÐ/SUVH4 è ÄÍÊ-ìå òèë òðàí ñôå ðà çû
CMT3 íå ñî äåð æàò ìå òè ëè ðî âàí íûõ îñòàò êîâ öè -
òî çèíà â CNG-ñàé òàõ. Ñ÷è òà åò ñÿ, ÷òî äëÿ ïðè âëå ÷å -
íèÿ  CMT3 íå îá õî äè ìî ìå òè ëè ðî âà íèå êàê Í3Ê9,
òàê è Í3Ê2. Êðî ìå òîãî, àê òèâ íîñòü ìå òèë òðàí ñôå-
ðàçû ãèñòîíîâ SUVH2, ó÷àñ òâó þ ùåé â ìå òè ëèðî -
âà íèè âñåõ ãå òå ðîõ ðî ìà òèí-ñïå öè ôè ÷åñ êèõ ìåòîê,
çàâèñèò îò MET1, íî íå îò CMT3 [42]. 

Îòêðû òèå ó ìëå êî ïè òà þ ùèõ ëî êó ñà ddm1, êî -
äè ðó þ ùå ãî áå ëîê, ãî ìî ëî ãè÷ íûé ðå ìî äó ëè ðó þ -
ùåé õðî ìà òèí ÀÒÔàçå sw12/snf2 äðîæ æåé, ñâè äå-
òåëüñòâó åò î òîì ôàê òå, ÷òî èç ìå íå íèÿ íà óðîâ íå
íóê ëå î ñîì ñïî ñîá íû âëè ÿòü íà ìå òè ëè ðî âà íèå
ÄÍÊ è ýêñ ïðåñ ñèþ ãå íîâ. Íà è áî ëåå âå ðî ÿò íà ãè ïî -
òå çà î òîì, ÷òî ðå ìî äó ëè ðó þ ùàÿ àê òèâ íîñòü DDM1 
óñè ëè âà åò äîñ òóï íîñòü ÄÍÊ-ìå òèë òðàí ñôå ðàç äëÿ
ïî ëó ìå òè ëè ðî âàí íîé ÄÍÊ â íî âî ðåï ëè öè ðî âàí -
íîì õðî ìà òè íå. Ýòî ïðåä ïî ëî æå íèå îá ú ÿñ íÿ åò
ñèëü íîå âîç äå éñòâèå ddm1 íà ìå òè ëè ðî âà íèå ÄÍÊ
â êîì ïàê òíîì ãå òå ðîõ ðî ìà òè íå ïî ñðàâ íå íèþ ñ
ó÷àñ òêà ìè ýóõ ðî ìà òè íà [25]. 

Òà êèì îá ðà çîì, â íà ñòî ÿ ùåå âðå ìÿ î÷å âèä íî,
÷òî ñâÿçü ìåæ äó ìå òè ëè ðî âà íè åì ãèñ òî íîâ è ÄÍÊ
ÿâ ëÿ åò ñÿ ñëîæ íûì âçà è ìîç àâèñèìûì ïðîöåññîì. 

Ãå íå òè ÷åñ êèå èñ ñëå äî âà íèÿ ðÿäà ãå íîâ, êîäè ðó -
þ ùèõ êîì ïî íåí òû ôàê òî ðîâ ïå ðå ñòðî åê õðîìà òè -
íà HDAC, HMT è DNMT, ïîêàçàëè, ÷òî ýïèãå íå òè -
÷åñ êèå ìå õà íèç ìû êîí ñåð âà òèâ íû è äå éñòâó þò íà
ìíî ãèõ ñòà äè ÿõ ðàç âè òèÿ ðàñ òå íèé, âêëþ ÷àÿ ïðî ëè -
ôå ðà öèþ ýì áðè î íàëü íûõ è ìå ðèñ òå ìà òè ÷åñ êèõ
òêà íåé è êëåòî÷íóþ äèôôåðåíöèàöèþ [29]. 

Êî âà ëåí òíûå ìî äè ôè êà öèè îá ðà òè ìû. Íåñ ìîò -
ðÿ íà òî, ÷òî HAT è HDAC îñó ùå ñòâëÿ þò îá ðà òè -
ìîå àöå òè ëè ðî âà íèå/äå à öå òè ëè ðî âà íèå ãèñ òî íîâ,
ìåòè ëè ðî âà íèå ãèñ òî íîâ ñòà áèëü íî. Ïðåä ïî ëà ãà -
þò, ÷òî îá ðà òè ìîå àöå òè ëè ðî âà íèå/äå à öå òè ëè ðî âà -
íèå ãèñ òî íîâ êî îð äè íè ðó åò âîñ ïðè ÿ òèå ñèã íà ëîâ
èç âíåø íåé ñðå äû è òà êèì îá ðà çîì ðå ãó ëè ðó åò ðàç -
âè òèå ðàñ òå íèé. Âíåø íèå ñèã íà ëû ïðè âî äÿò ñÿ â
äåéñòâèå ÷å ðåç ñâÿçü ñ òðàíñ êðèï öè îí íû ìè àê òè âà -
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òî ðà ìè, ðåï ðåñ ñî ðà ìè è/èëè ìî ëå êó ëà ìè, ïðè ÷àñò-
íû ìè ê ïå ðå äà ÷å ñèã íà ëà. Òà êèå ìî ëå êó ëû ïðè òÿ -
ãè âà þò äå à öå òè ëà çû ãèñ òî íîâ ê ïðî ìî òî ðàì ãå íîâ,
÷ó âñòâè òåëü íûõ ê  âíåø íèì âîç äå éñòâè ÿì è âëè ÿ þ -
ùèõ íà ðàç âè òèå, ÷òî, â ñâîþ î÷å ðåäü, ïå ðå ñòðà è âà -
åò õðî ìà òèí è àê òè âè ðó åò èëè ðåï ðåñ ñè ðó åò òðàíñ-
êðèï öèþ îïðåäåëåííûõ ãåíîâ. Ïîñêîëüêó ýòîò
ïðîöåññ îáðàòèì, óñèëåííàÿ òðàíñêðèïöèÿ ìîæåò
âîçâðàùàòüñÿ ê «íîðìàëüíîé» â îòñóòñòâèå ñèãíàëà 
[44]. 

Ñâÿçü õðî ìà òèí-ìî äè ôè öè ðó þ ùèõ ôàê òî ðîâ ñ
Rb-E2F-ñèã íàëü íûì ïó òåì ÿâëÿåòñÿ îñíî âà íè åì
äëÿ ïðåä ïî ëî æå íèÿ î òîì, ÷òî ñóùåñòâóåò ýïè ãå íå -
òè ÷åñ êèé êîí òðîëü íàä êëå òî÷ íûì äå ëå íè åì è äèô -
ôå ðåí öè à öè åé. Èçó ÷å íèå äå òà ëåé òàêîé âçà è ìîñ âÿ -
çè ïî ìî æåò âû ÿ âèòü ìå õà íèçì âëè ÿ íèÿ âíåø íåé
ñðå äû íà ìîð ôî ãå íåç ðàñ òå íèé. Îáðà òè ìîñòü «ìîë -
÷à ùå ãî» ñî ñòî ÿ íèÿ õðî ìà òè íà ïðåä ñòàâ ëÿ åò çíà ÷è-
òåëü íûé èí òå ðåñ äëÿ îíêî áè î ëî ãèè è òðàíñ ãåí íûõ
òåõ íî ëî ãèé. Êðî ìå òî ãî, ïðî ñòðà íñòâåí íî-âðå ìåí -
íûå ðàç ëè ÷èÿ âå ãå òà òèâ íûõ è ðå ãå íå ðà òèâ íûõ ôàç
ðàç âè òèÿ ðàñ òå íèé äàþò âîç ìîæ íîñòü èç ó÷àòü ýïè -
ãå íå òè ÷åñ êîå íà ñëå äî âà íèå ñïå öè ôè ÷åñ êèõ ñòðóê -
òóð õðî ìà òè íà, ïðè îá ðå òåí íûõ âî âðåìÿ âå ãå òà òèâ- 
íî ãî ðàçâèòèÿ. Íàñëåäîâàíèå ýòèõ èçìåíåíèé è èõ
ðîëü â õîäå ýâîëþöèè ðàñòå íèé ÿâëÿåòñÿ ïðåä ìå -
òîì äàëü íåé øèõ èñ ñëå äî âà íèé. 

G. V. Shevchenko 

Cell cycle and epigenetic changes of plant DNA 

Summary

Plants can apply various strategies to minimize environmental
impact. One of the strategies is heritable modifications of gene exp-
ression which occur without changing original DNA sequence and
are known as epigenetic. Signaling pathway Rb-E2F (retinoblas-
toma (Rb)-transcription factor E2F/DP) connects the cell cycle
with factors, modifying structure of chromatin and DNA. It also co-
ordinates cell proliferation and differentiation influenced by ex-
ternal stimuli. The article highlights the activity of Rb-E2F/DP sig-
naling pathway and its connection with the epigenetic changes of
DNA in plants. 

Keywords: DNA, transcription factor E2F, chromatin-modify-
ing complexes, epigenetic.

Ã. Â. Øåâ ÷åí êî

Êë³òèí íèé öèêë ³ åï³ãå íå òè÷í³ çì³íè ÄÍÊ ó ðîñ ëèí 

Ðå çþ ìå

Ùîá ì³í³ì³çó âà òè âïëèâ äîâê³ëëÿ ðîñ ëè íè âè êî ðèñ òî âó þòü
äåê³ëüêà ñòðà òåã³é. Îäíà ç íèõ – öå íàñë³äó âàí íÿ ìî äèô³êàö³é

ãåí íî¿ åêñïðåñ³¿, ÿê³ â³äáó âà þòü ñÿ áåç çì³íè ïîñë³äîâ íîñò³
íóê ëå î òèä³â ÄÍÊ (åï³ãå íå òè êà). Ñèã íàëü íèé øëÿõ Rb-E2F/DP
(ðå òè íîá ëàñ òî ìà (Rb)–òðàíñ êðèïö³éíi ôàê òîðè E2F/DP)
ïîºäíóº êë³òèí íèé öèêë ç ôàê òî ðà ìè ìî äèô³êàö³¿ ÄÍÊ ³ õðî ìà -
òè íó òà êî îð äè íóº ïðîë³ôå ðàö³þ ³ äè ôå ðåíö³àö³þ êë³òèí çà -
ëåæ íî â³ä çîâí³øíüî ãî âïëè âó. Â îãëÿä³ ñèñ òå ìà òè çî âà íî äàí³
ùîäî àê òèâ íîñò³ ñèã íàëü íî ãî øëÿ õó Rb-E2F/DP ³ éîãî çâ’ÿç êó ç
åï³ãå íå òè÷ íè ìè çì³íàìè ÄÍÊ ó ðîñ ëèí. 

Êëþ ÷îâ³ ñëî âà: ÄÍÊ, òðàíñ êðèïö³éíèé ôàê òîð E2F, êîìï-
ëåê ñè, ùî ðå ìî äó ëþ þòü õðî ìà òèí, åï³ãå íå òè êà. 
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