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Переход зародышей из состояния покоя в воздушно-сухих семенах в состояние с высокоактивным
метаболизмом в процессе прорастания сопровождается значительными изменениями как про-
странственных, так и временных паттернов экспрессии генов и контролируется многоуровневыми
регуляторными сетями. Ацетилирование гистонов – один из наиболее динамичных эпигенетиче-
ских механизмов, играющий важную роль на этапах быстрых преобразований функциональной ак-
тивности клеток. Характер и степень ацетилирования белков хроматина зависят от транскрипцион-
ной активности хроматина, а также связаны с репликацией ДНК и клеточным циклом. Получение
в перспективе полной картины участия модификации гистонов в процессах прорастания семян бу-
дет полезно для повышения урожайности сельскохозяйственных культур, как способ оценки каче-
ства и жизнеспособности семян перед посевом, и позволит разработать методы управления реали-
зации генетического потенциала растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Важнейшим этапом жизненного цикла растения

является период прорастания, который начинается
с набухания семян и заканчивается появлением ко-
решка (Nonogaki et al., 2010; Nonogaki, 2014). Пере-
ход зародыша из состояния покоя в воздушно-сухих
семенах в состояние с высокоактивным метаболиз-
мом требует значительных изменений как про-
странственных, так и временных паттернов экс-
прессии генов и контролируется многоуровневыми
регуляторными сетями (van Zanten et al., 2011; Lu-
ján-Soto, Dinkova, 2021). Одними из регуляторных
механизмов, имеющих решающее значение для
многих биологических процессов, являются эпиге-
нетические модификации хроматина, включающие
в себя метилирование ДНК, модификации гистонов
и ремоделирование хроматина (Zhang, Ogas, 2009).

Комплекс ядерной ДНК с гистонами образует
первый уровень организации хромосом. Несмотря
на высокую консервативность последовательности
аминокислот, гистоны могут быть представлены
как гистоновыми вариантами, так и подвергаться
посттрансляционным модификациям, тем самым
осуществляя вклад в генную регуляцию и эпигене-
тический сайленсинг (Mariño-Ramírez et al., 2005;

Liu et al., 2010). Нуклеосома, являющаяся основ-
ным повторяющимся звеном хроматина, состоит
из восьми молекул гистонов, образующих нуклео-
сомный кор (по два H2A, H2B, H3 и H4), на кото-
рую в свою очередь закручена ДНК, насчитываю-
щая 145–147 п.н. С точки зрения своего располо-
жения в гистоновом октамере, гистоны Н3 и Н4
играют ключевую роль, оказывая влияние на
структуру и динамику хроматина, а также на эф-
фективность транскрипции (Azad et al., 2018). Ги-
стон H1 связывается с ненуклеосомной ДНК, ста-
билизируя нуклеосому, тем самым способствуя
компактизации хроматиновой фибриллы (Davie,
2003). ДНК связана с гистоновым кором ионны-
ми взаимодействиями между отрицательно заря-
женным сахарофосфатным остовом и гистонами,
богатыми положительно заряженными амино-
кислотами аргинином (R) и лизином (K) (Davie,
2003). Комплекс достаточно динамичен и взаимо-
действие ДНК с белками может усиливаться или
ослабляться под действием различных факторов.
N-концы аминокислотных остатков гистонов, сво-
бодно выходящие на поверхность нуклеосом, под-
вержены многочисленным модификациям.
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Одной из наиболее изученных посттрансляци-
онных модификаций является ацетилирование
определенных лизинов, расположеных в N-кон-
цевых хвостовых доменах основных гистонов. Аце-
тильная группа нейтрализует положительный за-
ряд гистонов, усиливает гидрофобность, увелич-
вает размеры аминогруппы, что влияет на упаковку
хроматина (Loidl, 1988, 1994; Hong et al., 1993; Gar-
cia-Ramirez et al., 1995) и доступность регулятор-
ных областей ДНК (Vettese-Dadey et al., 1996). Так-
же ацетильная группа является сайтом связывания
ряда белков, участвующих в ремоделировании
хроматина, транскрипции, репликации, реком-
бинации и репарации ДНК (Lee et al., 1993; Mus-
selman et al., 2012; Gong et al., 2016; Hu et al., 2019).
Например, у риса (Oryza sativa) нуклеосома по-
тенциально имеет 38 сайтов ацетилирования ли-
зина, из которых экспериментально доказано
ацетилирование в положениях 9, 18, 23, 27, 36, 79
и 122 гистона H3 (H3K9, H3K18, H3K23, H3K27,
H3K36, H3K79, H3K122) и в положениях 5, 8, 12,
16, 91 гистона H4 (H4K5, H4K8, H4K12, H4K16 и
H4K91), что обеспечивает значительные возмож-
ности для контроля взаимодействия ДНК с тран-
скрипционными факторами и регуляторными бел-
ками (Du et al., 2013; Lu et al., 2015; Mahrez et al.,
2016; Xue et al., 2018).

Известно, что ацетилирование гистонов декон-
денсирует хроматин и активирует транскрипци-
онную активность, а также связано с процессами
репликации ДНК и клеточным циклом (Spencer,
Davie, 1999; Jasencakova et al., 2000). Например,
ацетилирование по сайтам H4K5, H4K8, H4K12,
H4K16 и H3K9, H3K14 H3K18, H3K23 влечет декон-
денсирование структуры нуклеосом (Loidl, 1988,
1994; Garcia-Ramirez et al., 1995), изменяет взаимо-
действие гистонов с ДНК (Hong et al., 1993), об-
легчает доступ и связывание факторов транскрип-
ции с генами, транскрибируемыми РНК-полиме-
разами II или III (Lee et al., 1993; Vettese-Dadey et al.,
1996; Fuchs et al., 2006). В свою очередь, паттерн и
степень ацетилирования белков хроматина зави-
сит от транскрипционной активности хроматина,
что формирует петли положительной обратной
связи, поддерживающей транскрипцию (Martin
et al., 2021).

Большая часть сайтов ацетилирования кон-
сервативна для разных видов растений. Так, сайт
H3K36ac был обнаружен как у голосемянных,
так и у многих видов покрытосемянных расте-
ний (Mahrez et al., 2016). В то же время распреде-
ление ацетилированных лизинов в гистонах H3 и
H4 по генам видоспецифично. Было показано,
что у Arabidopsis thaliana и Oryza sativa области хро-
матина с ацетилированными лизинами по сайтам
H4K16ac и H3K23ac демонстрировали высокий
уровень экспрессии генов, хотя гены, обогащен-
ные H4K16ac, у этих растений связаны с различны-
ми биологическими процессами (Lu et al., 2015).

АЦЕТИЛТРАНСФЕРАЗЫ И ДЕАЦЕТИЛАЗЫ 
ГИСТОНОВ РАСТЕНИЙ

Ключевыми ферментами, регулирующими
ацетилирование гистонов, являются гистоновые
ацетилтрансферазы (HAT, histone acetyltransfer-
ase) и гистоновые деацетилазы (HDAC, histone
deacetylase) (Kouzarides, 2006; Hartl et al., 2017).

HATs переносят ацетильную группу (CH3COO–),
донором которой является ацетил-КоА, на ε-амино-
группу ( ) специфических остатков лизина на
N-концах гистоновых белков (в основном H3 и
H4) (Kumar et al., 2021). Следовательно, ацетили-
рование гистонов может регулироваться наличи-
ем ацетил-КоА в растительных клетках. Показа-
но, что мутации в генах ферментов, участвующих в
биосинтезе и катаболизме ацетил-КоА снижают
или соответственно повышают уровни ацетили-
рования гистонов по всему геному (Hu et al., 2019;
Xu et al., 2021).

Гистоновые ацетилтрансферазы делятся на два
класса: HAT-A и HAT-B. По доменному составу
HAT-A группируются в четыре семейства: 1) HAG –
ацетилтрансферазы семейства GNAT (GCN5-relat-
ed N-terminal acetyltransferase); 2) HAM – ацетил-
трансферазы семейства MYST (MOZ, Ybf2/Sas3,
Sas2 и Tip60); 3) HAC – ацетилтрансферазы, от-
носящиеся к белкам р300/СВР (cAMP-responsive ele-
ment-binding protein); 4) HAF – ацетилтрансферазы
семейства ТАТА-связывающих белков (TAFII250)
(Liu et al., 2016; Fina et al., 2017; Gan et al., 2021). У
арабидопсиса обнаружены три белка типа GNAT:
GCN5 (HAG1), ELP3 (HAG3) и HAG2; два типа
MYST: HAM1 (HAG4) и HAM2 (HAG5); пять ти-
пов p300/CBP белков: HAC1, HAC2, HAC4, HAC5
и HAC12 и два типа TAF1: HAF1 и HAF2 (Pandey
et al., 2002; Servet et al., 2010; Boycheva et al., 2014).

Помимо HAT-домена, гистоновые ацетилтранс-
феразы семейств GNAT, p300 и TAFII250 содержат
бромодомен, который распознает и связывается с
ацетилированными остатками лизина. Предпо-
лагают, что взаимодействие с определенными аце-
тилированными остатками может способствовать
активации HATs, облегчая ацетилирование дру-
гих мишеней (Gong et al., 2016). Показано, что
ацетилтрансфераза GCN5, специфично ацетили-
рующая H3K14ac, повышает уровень ацетилиро-
вания H3K9ac, способствуя привлечению других
HATs, осуществляющих ацетилирование H3K9 или
предотвращающих активность HDACs, таких как
HDA19, которые выполняют удаление этой ги-
стоновой метки (Kim et al., 2020). Ацетилтранс-
феразы MYST содержат хромодомен, который
может связываться с РНК (Kumar et al., 2021).

HAT-A локализуются в ядре клетки и ацетили-
руют коровые гистоны нуклеосом (Brownell, Allis,
1996; Roth et al., 2001). Кроме того, HAT-A действу-
ют как коактиваторы и регуляторы транскрипции,
а также способствуют взаимодействию между

+
3NH
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компонентами транскрипционного аппарата и
могут поддерживать процесс транскрипции (Boy-
cheva et al., 2014). HAT-B находятся как в ядре, так и
в цитоплазме и катализируют ацетилирование
вновь синтезированных гистонов перед их сборкой
в нуклеосомы; обладают высокой специфичностью
в отношении ацетилирования гистона H4 (Parthun
et al., 1996; Kolle et al., 1998; Haigney et al., 2015).

Гистоновые деацетилазы удаляют ацетильную
группу с аминогрупп, причем по крайней мере не-
которые из них деацетилируют как гистоновые, так
и негистоновые белки (Yruela et al., 2021). У A. thali-
ana описано 18 генов HDAC, у O. sativa идентифи-
цировано так же 18 генов HDAC, у пшеницы (Trit-
icum aestivum L.) – 49 генов HDAC, у винограда
(Vitis vinifera L.) – 13 генов HDAC (Hollender, Liu,
2008; Xu et al., 2021; Martínez et al., 2021).

У растений HDACs делятся на три подсемей-
ства: RPD3/HDA1 (Reduced Potassium Dependen-
cy 3); SIR2 (Silent Information Regulator 2) и специ-
фичное для растений семейство HD2 (Pandey et al.,
2002; Alinsug et al., 2012; Hu et al., 2019). По гомо-
логии с дрожжевыми деацетилазами семейства до-
полнительно подразделяются на классы. У A. thali-
ana 12 деацетилаз относятся к RPD3/HDA1: из
них шесть являются HDAC класса I (HDA6, HDA7,
HDA9, HDA10, HDA17 и HDA19), пять – класса II
(HDA5, HDA8, HDA14, HDA15 и HDA18) и один
класс IV (HDA2). Две (SRT1 и SRT2) принадлежат
к семейству SIR2-подобных (класс III); и четыре от-
носятся к типу HD2 (HD-туины): HD2A, HD2B,
HD2C, HD2D, по другой номенклатуре HDT 1–4,
соответственно (Pandey et al., 2002; Hollender, Liu,
2008).

Активность HDACs, по-видимому, частично ре-
гулируется белок-белковыми взаимодействиями.
Кроме того, HDACs регулируются экспрессией
генов, субклеточной локализацией и посттранс-
ляционными модификациями, такими как фосфо-
рилирование, сумоилирование, протеолиз, и до-
ступностью метаболических кофакторов (Dok-
manovic, Marks, 2005). Например, HATs и HDACs
могут участвовать в регуляции деградации белков
и скорость деградации зависит от статуса ацети-
лирования белка (Sadoul et al., 2008). Было выска-
зано предположение, что восприимчивость гисто-
нов к протеолизу в хроматине может регулировать-
ся добавлением или удалением ацетильных или
метильных групп на лизиновых остатках вблизи
мест расщепления и что посттрансляционные мо-
дификации могут регулировать скорость протеоли-
за (Mandal et al., 2014), тем самым действуя как
нуклеосомный контроль экспрессии генов (Vafi-
na, Ivanov, 2016; Vafina et al., 2017, 2018).

АЦЕТИЛИРОВАНИЕ/ДЕАЦЕТИЛИРОВАНИЕ 
ГИСТОНОВ В ПРОЦЕССЕ ПРОРАСТАНИЯ 

ЗАРОДЫШЕЙ РАСТЕНИЙ

Переход зародыша от воздушно-сухого состо-
яния в состояние с высокоактивным метаболиз-
мом является критическим этапом в жизненном
цикле семенных растений (Nonogaki, 2014). Про-
растание включает серию последовательных со-
бытий, начиная с поглощения воды воздушно-су-
хими семенами и заканчивая удлинением оси за-
родыша и проклевыванием корешка (рис. 1). Как
известно, запуск ростовых процессов осуществ-
ляется за счет растяжения клеток. Растяжение хо-
тя и происходит сначала относительно медленно,
однако оно обеспечивает более быстрое сопри-
косновение корешка с почвенной влагой, а затем
проникновение его в почву и продвижение за
фронтом воды, чем если бы процесс роста начал-
ся с деления клеток (Данович и др., 1982). В сухих
зрелых семенах клетки зародыша могут находить-
ся в состояниях G1 и G2, однако преобладают
клетки в состоянии G1, по-видимому, наименее
уязвимом состоянии меристематической клетки
(Данович и др., 1982).

В прорастающих зародышах пшеницы зареги-
стрировано пять пиков митозов (Yadav, Das, 1974)
сначала в корешке, потом в листочках и только
после достижения корнем 1.5 см – в стеблевой
меристеме (см. Данович и др., 1982). Наличие не-
скольких частых пиков митозов в начале прорас-
тания объясняется, по-видимому, переходом
клетки от состояния G1 к синтезу ДНК порция-
ми, тем самым обеспечивая десинхронизацию
клеточных делений, что характерно для последу-
ющего роста органа (Ivanov et al., 2002). Во время
созревания семян ядра сжимаются, а хроматин
становится очень компактным (van Zanten et al.,
2011). Уменьшение уплотнения хроматина и уве-
личение размера ядер при набухании семян свя-
заны с дисперсией гетерохроматических повторя-
ющихся последовательностей (van Zanten et al.,
2011). Наиболее сильная деконденсация хромати-
на наблюдается непосредственно перед прораста-
нием (van Zanten et al., 2011).

При прорастании происходят динамические
пространственно-временные изменения уров-
ня ацетилирования гистонов в процессе растяже-
ния, деления и дифференцировки клеток (рис. 1).
Так у Brachypodium distachyon обнаружено, что при
набухании семян повышается уровень ацетили-
рования H3K18, H4K16 и H4K5, причем в после-
дующем при прорастании уровень H4K16ac и
H4K5ac снижается (Wolny et al., 2017). H4K16ac и
H4K5ac обычно ассоциированы с репликацией
ДНК, но поскольку репликация начинается на
более поздних этапах прорастания, авторы пред-
полагают, что в данном случае эти модификации
отражают процесс реорганизации хроматина при
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Рис. 1. Физиолого-морфологические и молекулярно-генетические процессы и схемы ацетилирования/деацетилиро-
вания, связанные с соответствующими стадиями прорастания зародышей растений. В квадратах обозначены названия
видов растений (Bd – Brachypodium distachyon; Zm – Zea mayse; At – Arabidopsis thaliana). Гистоновые ацетилтрансфера-
зы (НАТ) показаны серым шестиугольником, гистоновые деацетилазы (HDA) – серым овалом, корегуляторы – бес-
цветные овалы, сайты ацетилирования гистонов – прямоугольники. АБК – абсцизовая кислота, ГБ – гибберелины.
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переходе клетки в метаболически активное состо-
яние (Wolny et al., 2017).

Эпигенетические механизмы способны моду-
лировать экспрессию генов, связанных с состоя-
нием покоя и прорастанием, путем активации
или репрессии специфических подмножеств ге-
нов (Carrera-Castaño et al., 2020). При этом ацети-
лирование/деацетилирование гистонов оказыва-
ет как положительное, так и отрицательное
влияние на состояние покоя, в зависимости от ге-
нов, регулируемых этой меткой. Например, пока-
зано, что гистондеацетилаза HDA9 принимает
участие в поддержании состояния покоя в сухих
семенах, деацетилируя гены, связанные с ростом
проростков (Zanten et al., 2014). Рост синтеза де-
ацетилаз HDA6 и HDA19 при прорастании обеспе-
чивает снижение ацетилирования H3K9 и H3K4 в
5'-областях генов транскрипционных факторов
LAFL (LEC1, ABI3, FUS3, LEC2), являющихся
ключевыми регуляторами созревания, что запус-
кает генетические сети, связанные с прорастани-
ем (Tanaka et al., 2008; Luján-Soto, Dinkova, 2021).
Взаимодействие гистондеацетилаз с генами обес-
печивается регуляторными белками, в данном
случае транскрипционными репрессорами VAL
(VIVIPAROUS/ABI3-LIKE) (Zhou et al., 2013; Ch-
hun et al., 2016; Smolikova et al., 2021). HDA6 направ-
ляется регуляторным белком VAL1, HDA19 – VAL2,
по другой номенклатуре HSI2 (HIGH-LEVEL EX-
PRESSION OF SUGAR-INDUCIBLE GENE 2) и
HSL1 (HSI2-like 1) соответственно (Chhun et al.,
2016). У арабидопсиса при набухании семян в
темноте регуляторный белок PIF1 (phytochrome-in-
teracting factor) взаимодействует с HDA15, что при-
водит к деацетилированию гистонов H3 и, как след-
ствие, подавлению экспрессии генов, необходимых
для прорастания, в том числе генов гормональных
систем (Kumar et al., 2021). На свету PIF1 расщеп-
ляется, комплекс HDA15–PIF1 сходит с хромати-
на, что запускает процесс прорастания семян
(Kumar et al., 2021). По такому же пути происхо-
дит активация светом генов биосинтеза хлорофилла
у проростков с участием другого светочувствитель-
ного фактора транскрипции PIF3 (Liu et al., 2013).
Взаимодействие HDA15 с фактором морфогенеза
HY5 (ELONGATED HYPOCOTYL5), напротив,
происходит под воздействием света и приводит к
подавлению экспрессии генов, связанных с удли-
нением гипокотиля в результате деацетилирова-
ния гистона H4 (Zhao et al., 2019).

Комплекс регуляторных белков SNL1 (SWI-IN-
DEPENDENT3 (SIN3)-LIKE1) и SNL2 с HDA19
участвует в поддержании состояния покоя и в ре-
гуляции прорaстания путем деацетилирования
гистонов Н3K9, H3K18, H3K14 в целевых генах,
связанных с синтезом, деградацией абсцизовой
кислоты (АБК), этилена, и ауксинов, а также сиг-
нальными путями растительных гормонов (Lu-
ján-Soto, Dinkova, 2021). В состоянии покоя в

клетке повышается уровень белков SNL1 и SNL2,
которые направляют деацетилазу к гистонам, ас-
социированным с генами гидролиза АБК и неко-
торыми генами биосинтеза этилена, и связанных
с ним регуляторных систем, в результате чего рас-
тет уровень АБК и подавляется стимуляция про-
растания этиленом (Wang et al., 2013). При набу-
хании и прорастании семян уровень белков SNL1
и SNL2 снижается, при этом основную роль в сти-
муляции прорастания играет не ослабление меха-
низма контроля прорастания, описанного выше, а
повышение уровня ацетилирования генов аукси-
нового пути (преимущественно AUX1) и, соответ-
ственно, повышение уровня их экспрессии, что
стимулирует удлинение, а в последствии и деле-
ние клеток корешка (Wang et al., 2016). Также по-
казано участие гистоновых деацетилаз в росте
корня путем регуляции уровня переносчика аук-
сина PIN1 (Nguyen et al., 2013). При набухании се-
мян HDA9 в комплексе с белком PWR (POWER-
DRESS), обладающим высоким сродством к аце-
тилированному гистону H3, принимает участие в
регуляции экспрессии белка SOM (регуляторный
белок, содержащий структурный мотив “цинко-
вые пальцы” типа СССН), который подавляет
прорастание при повышенной температуре (Yang
et al., 2019). Гистоновые деацетилазы семейства
НВ2 отрицательно регулируют переход транзитно-
амплифицирующихся клеток к растяжению путем
регуляции метаболизма гиббереллинов в корневой
меристеме и зоне элонгации (Li et al., 2017). В свою
очередь, уровень гормонов влияет на степень аце-
тилирования гистонов, например, в алейроновом
слое набухших семян кукурузы (Zea mays L.) под
действием гиббереллина повышается содержание
H3K9ac и H4K5ac в гистонах, ассоциированных с
геном sodCp, кодирующим медь/цинк-зависимую
супероксиддисмутазу, что приводит к накопле-
нию пероксида водорода в клетке, запускающего
регуляторную систему, обеспечивающую гидро-
лиз крахмала эндосперма, что необходимо для
питания проростка (Hou et al., 2015).

Показано участие ацетилирования гистонов в
дифференцировке клеток проростка. Так у ара-
бидопсиса в регуляторных сетях, отвечающих за
дифференцировку волосковых и безволосковых
клеток эпидермиса корней проростков, участву-
ют две гистоновые ацетилтрансферазы (GCN5 и
HAF2) и три гистоновые деацетилазы (HDA6,
HDA18 и HDA19) (Chen et al., 2016). Кроме того,
ацетилирование принимает участие и в процессах
поддержания разнообразия популяции пророст-
ков. Например, показано участие варьирования
уровня экспрессии гена HD2B в неоднородности
семян одной популяции Arabidopsis thaliana по ско-
рости прорастания, при этом низкий уровень экс-
прессии наблюдался у семян, не вышедших из со-
стояния покоя (Yano et al., 2013).
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Запуск ростовых процессов при прорастании
осуществляется за счет растяжения клеток, в то
время как митотический цикл инициируется в ме-
ристеме побегов и корня на заключительных стади-
ях прорастания семян (Nieuwland et al., 2016). При
этом синтез ДНК в S-фазе скоординирован с син-
тезом гистонов, а также с изменением характера их
ацетилирования и деацетилирования (Chen, Tian,
2007). Первоначально гистоны ацетилируются
HAT-B в цитоплазме, а затем транспортируются в
ядро. Значимость ацетилирования гистона H4, в
частности сайтов H4K5 и H4K12, при сборке хро-
матина во время S-фазы подтверждается совпа-
дением повышения активности гистон-ацетил-
трансферазы HAT-B с репликацией ДНК, что об-
наружено в меристематических клетках кукурузы
(Lechner et al., 2000). После сборки гистоны вновь
подвергаются модификации, при этом формирует-
ся видоспецифичный паттерн ацетилирова-
ния/деацетилирования (Jasencakova et al., 2000,
2001; Wako et al., 2002). В эухроматине ацетилиро-
ванные гистоны в значительном количестве при-
сутствуют в ранней и средней S-фазе, деацетили-
ровaние происходит в поздней S-фазе, и фазах М
и G1; в гетерохроматиновых доменах гистоны
сильно ацетилированы на поздних стадиях S-фа-
зы и G2, в то время как деацетилирование происхо-
дит непосредственно перед митозом (Chen, Tian,
2007). В профазе митоза у ряда растений наблюда-
ется корреляция характера распределения
H4K5ас с размером генома. Так у Allium cepa, Callisia
repens, Araucaria angustifolia и Nothрoscordum pulchel-
lum, обладающих большими геномами, наблюдает-
ся равномерное рапределение H4K5ac в профаз-
ных/прометафазных хромосомах, в то время как у
ряда растений с малыми геномами, Arachis pusilla,
Bixa orellana, Costus spiralis, Eleutherine bulbosa, In-
digofera campestris, Phaseolus lunatus, Phaseolus vul-
garis, Poncirus trifoliata и Solanum lycopersicum, кон-
цевые области хроматина обогащены H4K5ac, а в
проксимальных – гистон Н4 содержит в этом по-
ложении деацетилированный лизин (Feitoza et al.,
2017). Однако равномерное рапределение H4K5ac
у растений с небольшими геномами также встре-
чается, например, у Eleocharis geniculata, Rhyncho-
spora pubera и Rhynchospora tenuis. Исследования с
использованием ингибиторов гистоновых ацети-
лаз (трихостатин А, бутират натрия) показали, что
нарушение фазоспецифического деацетилирова-
ния гистонов H4 и H3, в частности по сайтам
H3K9 и H4K5, изменяет укладку хроматина, вы-
зывая задержку клеточного цикла (Li et al., 2005;
Zhang et al., 2017; Vafina et al., 2020). Также было по-
казано, что в условиях гиперацетилированного хро-
матина нарушается конденсация хромосом, что
препятствует разделению сестринских хроматид
и нарушает ход митоза (Cimini et al., 2003).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, эпигенетические механизмы

являются важной составляющей многоуровневых
регуляторных сетей клетки. Ацетилирование ги-
стонов — один из наиболее динамичных эпигене-
тических механизмов, играющий важную роль на
этапах быстрых преобразований функциональ-
ной активности клеток. Получение в перспективе
полной картины участия модификации гистонов
в процессах прорастания семян будет полезно для
повышения урожайности сельскохозяйственных
культур, как способ оценки качества и жизнеспо-
собности семян перед посевом, и позволит разра-
ботать методы управления реализации генетиче-
ского потенциала растений.
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The transition of embryos in air-dry seeds from a state of dormancy to a state with a highly active metabolism
during germination is accompanied by significant changes in both spatial and temporal patterns of gene ex-
pression and is controlled by multilevel regulatory networks. The character and degree of acetylation of chro-
matin proteins depend on the transcriptional activity of chromatin, and are also associated with DNA repli-
cation and the cell cycle. Obtaining a complete picture of the involvement of histone modification in seed ger-
mination in the future will be useful for increasing crop yields, as a way to assess the quality and viability of
seeds before sowing, and will also allow the development of methods for managing the realization of plant
genetic potential.
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