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Введение 

Одна из сложившихся экологических систем в природе - пищевая: 

солнечная энергия – растение – животное – человек. Человек питается 

мясом животных, которые едят растения, последние используют 

солнечную энергию. Эффективность этой естественной кормовой цепи 

очень мала. По расчётам Несмеянова А.Н. и Беликова В.М обширное поле 

– четыре гектара, засеянные люцерной, может прокормить 4-5 телят, 

которые нужны для питания в течение года одного человека весом 50 

килограмм и обладающего нормальным аппетитом. Из всей солнечной 

энергии, падаюшей на поле, люцерна использует для своего роста всего 

около 0,24%. Из энергии, накопленной люцерной, телята используют для 

своего роста 8%. Из энергии, накопленной телятами, человек использует 

для своего жизнеобеспечения 0,7%. В итоге в теле человека остаётся около 

миллионной доли от энергии солнечных лучей, падающих на поле. 

Миллионная доля человеку, 999 999 долей – потери на движение, на 



Научный журнал КубГАУ, №98(04), 2014 года 

http://ej.kubagro.ru/2014/04/pdf/88.pdf 

2 

испарение, на несъедобные растительные остатки, копыта, рога, шкуру, 

обеспечивающие сохранение вида растений или животных [6].  

КПД – одна миллионная! И это ещё без учёта потерь в пути! И это 

ещё на относительно прекрасном корме, которым является люцерна. На 

практике же животные и птицы в основном питаются зерном злаков - 

пшеницы, ячменя и кукурузы, питательность которого значительно 

уступает зелёной массе люцерны, из-за несбалансированности белка по 

аминокислотам. В значительной мере эта несбалансированность 

определяет белковый голод, всемирную нехватку белков. Источники 

энергии – жиры и углеводы можно заменить друг другом или даже 

белками. Но белки не заменишь ничем. 

Вот почему так остро стоит проблема повышения питательных 

свойств белков злаков. Вот почему уже на протяжении около 50 лет в 

ведущих странах мира важнейшим объектом исследований молекулярных 

биологов является созревающее зерно злаковых, зернобобовых и 

масличных культур. Важным стимулом развития этих исследований было 

открытие в 1964 году биохимического действия мутации регуляторного 

гена opaque-2, определяющей существенное повышение питательных 

свойств зерна кукурузы [41]. Основным биохимическим проявлением этой 

мутации является нарушение превращения свободного лизина в 

созревающем эндосперме кукурузы в глутамин [8, 10, 24], т.е. синтез белка 

в зерне мутантной кукурузы происходит в условиях аминокислотного 

имбаланса. Бедные лизином запасные белки злаков не могут связать лизин, 

токсичный для клетки в высокой концентрации, и поэтому возрастает 

количество богатых лизином альбуминов и глобулинов. Однако в состав 

этих белковых фракций входят ферменты, ответственные за различные 

стороны метаболизма, поэтому увеличение их количества, а 

соответственно, и активности приводит к дисгармонии метаболизма 

созревающего зерна кукурузы, выражающейся в нарушении 
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дифференциации тканей эндосперма зерна и изменению физических 

свойств зерна [10]  

В настоящей статье авторы попытались проанализировать 

многолетние мировые и собственные экспериментальные данные по 

исследованию молекулярных основ действия мутантного гена opaque-2 по 

изменению белкового и аминокислотного составов зерна кукурузы и 

показать перспективы применения этих новых знаний на практике, в ходе 

создания высоколизиновой кукурузы. 

Общие положения селекции  

на улучшение питательных качеств зерна злаков 

На долю растительных белков приходится около 70% всего 

потребляемого количества. Остальные 30% приходятся на долю белков 

животного происхождения. Главным источником растительных белков 

являются злаки. Поэтому селекция на повышенное содержание белка в 

зерне злаков имеет огромное значение. Белки злаков по биологической 

ценности уступают белкам зернобобовых и тем более белкам животного 

происхождения. Белки пшеницы по питательной ценности составляют 50% 

питательной ценности белка куриного яйца [35], а зеин кукурузы 

составляет 40% питательной ценности молока [25]. 

В связи с этим актуальнейшей задачей селекционных технологий 

является не только повышение валовой урожайности 

сельскохозяйственных растений, но и увеличение выхода белка, особенно 

увеличение его биологической ценности. При этом необходимо учитывать, 

что это связано с целым рядом трудностей. Существует отрицательная 

корреляция между урожайностью зерна и его белковостью. У 

американских высокобелковых линий кукурузы урожайность оказалась 

сниженной на 30%. При скрещивании с другими линиями были получены 

высокобелковые, но недостаточно урожайные формы, которые 

промышленного распространения не получили. Это явление объясняется, 
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по-видимому, тем, что увеличение относительного содержания белка в 

зерне кукурузы почти всегда связано с подавлением синтеза каких-либо 

других компонентов. Известные в настоящее время пути повышения 

содержания белка в зерне кукурузы являются компромиссными, поскольку 

они достигаются ценой утраты других компонентов и снижения общего 

содержания белка. Мутантные формы озимой пшеницы Безостая 1 с 

высоким содержанием протеина – 18,3-23,2% (у исходного сорта – 15,4%) 

по продуктивности достигали лишь 30-60% урожая сорта Безостая 1. 

Весьма важным моментом, как мы упомянули, является не только 

количество белка, но и его качественный состав, наличие незаменимых 

аминокислот и, в частности, лизина.  

Как правило, колебания содержания лизина в зерне составляют от 

1,77 до 4,55%. Изучение коллекций пшениц ВИРа показало, что в ней 

имеется более 100 сортов с содержанием этой незаменимой аминокислоты 

до 3,8%. Высокобелковые сорта пшеницы интенсивно накапливают 

запасные белки, особенно проламины, бедные лизином. Прирост белка в 

эндосперме пшеницы обусловливается на 55% повышенным содержанием 

глиадина, на 31% - глютелина и только на 14% - солерастворимых белков, 

богатых лизином. Внесение в почву азота способствует обогащению 

азотом зерна, но также за счёт проламиновой фракции. Повышение же 

содержания проламинов вызывает понижение сбалансированности белка 

по незаменимым аминокислотам и тем самым снижения его питательной 

ценности. Снижение содержания лизина в белке зерна с повышением 

белковости связано с тем, что проламины злаков накапливаются в зерне в 

последние фазы созревания наиболее энергично. Чем более 

благоприятными являются условия для накопления белка в зерне, тем 

больше накапливается проламинов и тем больше снижается содержание 

лизина в белке, хотяо бщее его содержание в зерне повышается. В 

неблагоприятных же условиях синтез белка прекращается раньше, 
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проламинов накапливается меньше и возрастает содержание лизина в 

белке зерна. 

Казалось бы, что подавление синтеза проламинов может явиться 

одним из путей увеличения содержания лизина. Но этот путь имеет ряд 

серьёзных отрицательных моментов. Современный сорт должен сочетать 

ряд свойств и качеств, урожайность, достаточное количество белка, 

сбалансированность по аминокислотному составу с экологической 

пластичностью, болезнеустойчивостью, отзывчивостью на прогрессивные 

агротехнические приёмы и т.д.  

Был изучен аминокислотный состав зерна ряда сортов пшеницы, 

линий и видов Agropyron (житняк) и несколько видов элимусов. Больших 

различий в содержании большинства аминокислот не обнаружено. 

Наиболее изменчивым оказалось лишь содержание глутаминовой кислоты 

(9,2-12,7%) и пролина (11,7-34,1%) [35], (табл. 1) [26].. 

С точки зрения повышения лизина в зерне, безусловно, большой 

интерес представляет гибридизация пшеницы с близкими ей родами, 

например с рожью. Известно, что тритикале (пшеница х рожь) устойчиво 

превышает пшеницу (на 20%) по содержанию лизина. Но особенно 

интересны, по мнению академика Н.В. Цицина [35], в этом отношении 

костры, род Bromus – в его семенах содержание лизина значительно выше 

(в 1,5 раза), чем у пшеницы. Это объясняется тем, что проламины костров 

отличаются исключительно высоким содержанием лизина, в 2,5-3 раза 

превышающим его содержание в проламинах пшеницы и ржи. 

Селекционеры стремятся подавить синтез проламинов в зерне 

злаков, содержание которых в пшенице и ячмене составляет в среднем 

около 35% от общего азота, и поднять таким образом содержание лизина в 

зерне. Но это повлечёт за собой снижение биологической устойчивости 

злаков и снижение технологических качеств зерна. Если же методом 

отдалённой гибридизации заменить проламины пшеницы на проламины 
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костра, то можно получить новый злак пшеничного типа с содержанием 

лизина в зерне до 4% . 

В 1964 году впервые было сообщено об обнаружении зерна 

кукурузы, имеющего высокопитательный, сбалансированный по 

незаменимым аминокислотам белковый комплекс [41]. К этому времени 

представление об ограниченности пищевых и прочих ресурсов Земли на 

фоне быстрого роста населения планеты привлекло к себе пристальное 

внимание ученых различных стран и разных областей знаний. 

Медицинские исследования, проводимые в развивающихся странах, а 

также данные ФАО по пищевым ресурсам с особой остротой поставили 

вопрос о необходимости обогащения белка злаков незаменимыми 

аминокислотами, учитывая, что именно зерновые являются основным 

поставщиком белков, потребляемых человечеством. 

Таблица 1 – Содержание незаменимых аминокислот в белках разной биологической 
ценности [26] 

Аминокисло

ты 
Яйцо Мясо Рыба Соя 

Подсо

лнечн

ик 

Пшен

ица 
Кукур

уза 

Этало

н 
ФАО/ 
ВОЗ 

Лизин 7,2 8,7 8,9 6,2 3,1 3,0 2,5 5,5 
Метионин 3,3 2,9 3,0 1,6 2,0 1,5 2,0 1,8 
Треонин 4,8 4,6 4,5 4,3 2,5 2,6 3,1 4,0 
Триптофан 1,6 1,3 1,4 1,1 1,3 1,3 0,7 1,1 
Изолейцин 4,6 4,5 5,5 4,6 3,3 3,3 3,1 4,0 
Лейцин 7,5 8,3 8,0 7,9 5,6 6,6 13,1 7,0 
Фенил- 
аланин 

5,5 4,2 4,5 4,3 3,4 3,4 4,9 3,5 

Валин 7,3 4,8 5,8 5,4 4,2 4,4 3,9 5,0 
ФАО – Международная организация по сельскому хозяйству и продовольствию 

при ООН; ВОЗ – Всемирная организация здравоохранения. 
 

 При детальном анализе было установлено, что основной 

лимитирующей аминокислотой является лизин. Особенно беден лизином 

белок зерна кукурузы, так как зеины - основные запасные белки кукурузы - 

практически не содержат этой аминокислоты [5, 24, 25, 42-44, 51]. 
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Мутант кукурузы opaque-2 описан впервые Синглетоном и 

Джонсоном в начале 20-х годов прошлого столетия [49]. Эта мутация 

определяется изменением рецессивного гена, локализованного на 7-ой 

хромосоме генома кукурузы, и фенотипически проявляется только в 

триплоидном эндосперме, где детерминирует непрозрачность обычно 

прозрачного зрелого зерна. 

 До 1964 года попытки улучшить питательные качества зерна 

кукурузы осуществлялись путём увеличения уровня белка в результате 

применения азотных удобрений. Мутант opaque-2 впервые показал 

возможность нарушения взаимосвязи: увеличение азотного питания – 

увеличение содержания проламинов – снижение питательной ценности 

эндосперма, которая до открытия биохимического действия мутанта 

считалась почти догмой. 

Нельсон, работавший в 1963 году в Университете Пардью в США, 

предложил концепцию, согласно которой такое уменьшение прозрачности 

ткани эндосперма обусловлено изменением состава белков. Он отобрал 

несколько зерен кукурузы с непрозрачным эндоспермом и вместе с 

другими образцами зерна передал их в том же университете для 

аминокислотного анализа Мерцу. Оказалось, что мутант opaque-2 имеет 

существенно улучшенный баланс аминокислот. У него увеличилось 

количество лизина на 69% (с 2,0 до 3,39 %) и других незаменимых 

аминокислот – треонина и валина. Позднее было найдено, что содержание 

триптофана (аминокислоты столь же важной, как и лизин в кукурузе) 

значительно возрастает в семенах такого типа (табл. 2, 3). Опыты 

подтвердили, что питательная ценность такого зерна существенно 

улучшилась. Животные и даже дети хорошо росли на этой новой 

высоколизиновой кукурузе [24, 25, 26, 41-44] (таблица 4). Исследования 

Мерца и соавторов своим новым и оригинальным подходом вызвали 
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определённый энтузиазм среди учёных и селекционеров, работающих в 

области улучшения качества белка. 

Главные гены, определяющие высокий лизин наследуются просто, 

но отличаются очень сложным фенотипическим проявлением. Мерц 

определил эту ситуацию как «высоколизиновый синдром», уподобив её 

наследственной болезни обмена веществ, выражающейся в дефиците 

проламина или в хронической гипераминокислотности [42-44]. 

 
Таблица 2. - Влияния мутации регуляторного гена opaque-2 на биологические и 
биохимические показатели зерна кукурузы [29] 

Показатели о2/о2 +/+ 

Плотность зерна, г/мл 1,08 1,17 

Масса (г): 
100 зёрен 
100 эндоспермов 
100 зародышей 
100 перикарпов 

 
21,2 
16,2 
3,29 
1,77 

 
24,8 
20,4 
2,61 
1,72 

Соотношение частей в зерне, % 
Эндосперм 
Зародыш 
Перикарп 

 
75,7 
15,6 
8,5 

 
82,3 
10,5 
7,0 

Содержание белка, % в абсолютно сухом веществе: 
Зерно 
Эндосперм 
Зародыш  
Перикарп 

 
12,3 
10,4 
26,4 
7,3 

 
13,0 
12,5 
22,1 
6,6 

Содержание лизина, г/100 г белка 
Зерно 
Эндосперм 
Зародыш 
Перикарп 

 
3,94 
3,25 
5,20 
4,15 

 
2,51 
2,08 
5,28 
3,22 
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Таблица 3 - Сравнительное содержание воды, белка и белковых фракций в % 
абсолютно сухого вещества в ходе созревания эндосперма зерна кукурузы линии 

Висконсин 64А обычной (+/+) и мутантной по гену opaque-2 (о2/о2) [29] 

Дни после 
опыле-ния 

Ге- 
нотип 

Вода 
Сырой 
белок 

Белок 

Альбу- 
мины+ 
глобу-
лины 

Зеин 
Глю-

телины 

Сумма 
свободных 
аминокис- 

Лот 

20 +/+ 
о2/о2 

66.4 
68,6 

16,1 
12,5 

13,5 
 6,7 

5,6 
3,9 

1,3 
Сле- 
ды 

4,8 
1,7 

0,93 
1,19 

 

30 +/+ 
о2/о2 

50,4 
56,9 

14,6 
12,3 

12,7 
 8,4 

2,4 
2,3 

2,1 
0,3 

6,8 
4,6 

0,51 
1,55 

40 +/+ 
о2/о2 

35,0 
43,0 

13,4 
11,8 

12,9 
 9,4 

1,0 
2,6 

3,7 
0,6 

7,5 
5,4 

0,24 
1,34 

50 +/+ 
о2/о2 

29,1 
32,0 

12,1 
11,2 

11,8 
 9,3 

0,8 
1,2 

3,8 
0,8 

6,4 
6,5 

0,08 
0,78 

60 +/+ 
о2/о2 

26,8 
24,1 

13,9 
11,4 

13,6 
10,3 

0,6 
1,1 

5,0 
1,5 

7,2 
7,1 

0,08 
0,58 

 
С 1966 года в Краснодарском НИИ сельского хозяйства им. П.П. 

Лукьяненко академик М.И. Хаджинов первым в СССР начал 

селекционную работу по повышению содержания лизина в зерне 

кукурузы. Для реализации селекционной программы была создана 

биохимическая лаборатория с виварием, позволяющим проводить 

биологическую оценку новых линий и гибридов кукурузы, сортов 

пшеницы и ячменя  

Одновременно разрабатывались теоретические основы влияния 

имбаланса аминокислот на биохимические и молекулярно-

биологические особенности метаболизма животных и концепция 
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создания высоколизиновой кукурузы на основе молекулярно-

биологических исследований созревающего зерна кукурузы. 

 

Таблица 4.- Рост, затраты корма и использование азота при кормлении свиней 
породы Ландрас зерном обычной и высоколизиновой кукурузой [25]  

Показатели 
Обычная 
кукуруза 

Обычная + 0,2 
% лизин и 

0,05% 
триптофан 

Opaque-2 
кукуруза 

В каждой группе по 5 голов 
Живой вес одной головы при 

постановке на опыт, кг 

 

24,4 

 
 

24,5 

 
 

25,2 

Живой вес при снятии с 
опыта, кг 

 
28,5 

 
32,5 

 
34,3 

Привес аа период опыта, кг 4,1 8,0 9,1 

Среднесуточный прирост, г 205 402 455 

Среднесуточное поедание 
корма на 1 голову, кг 

 
1,56 

 
2,06 

 
2,27 

Расход корма на 1 кг 
прироста, кг 

8,91 5,12 4,99 

Отложение азота, г 11,4 16,6 24,2 

Коэффициент 
переваримости азота, % 

 
78,0 

 
75,4 

 
80,1 

Коэффициент отложения 
азота % от переваренного 

 
50,1 

 
60,7 

 
67,0 
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Значение мутации регуляторного гена opaque-2 

как объекта научных исследований 

Начало ХХI века ознаменовано прорывом в области познания и 

практического использования в медицине и сельском хозяйстве регуляции 

экспрессии генов в связи с открытием явления РНК-интерференции. Это 

открыло принципиально новые перспективы в решении проблемы 

улучшения питательных свойств зерна сельскохозяйственных растений, о 

которых будет рассказано ниже. 

Однако многие практические задачи не имеют пока что своего 

решения из-за слабого знания молекулярных процессов, определяющих их 

формирование. Как и прежде объектами исследований в науке остаются 

три явления, исследования которых в сравнении с нормой дают основную 

массу новых знаний – это мутации, стрессы и болезни. В последнее время 

этот весьма неширокий набор стратегических направлений исследований 

пополнился ещё одним компонентом, и триада превратилась в тетраду – 

это трансгенные организмы, исследование особенностей метаболизма 

которых позволяет лучше понять регуляцию экспрессии генов.  

В этом ряду объектов научного поиска мутация гена opaque-2 

занимает особое место, поскольку в отличие от большого количества 

мутаций, являющихся предметом фундаментальных исследований, 

мутация этого регуляторного гена, обладающего широким плейотропным 

эффектом, имеет выраженное практическое приложение в решении 

крупнейшей сельскохозяйственной задачи – улучшения питательных 

свойств зерна. В 1964 году впервые было сообщено об обнаружении зерна 

кукурузы, имеющего высокопитательный, сбалансированный по 

незаменимым аминокислотам белковый комплекс [41]. Вскоре после 

открытия биохимического действия гена opaque-2 на основе закона 

гомологических рядов в наследственной изменчивости Н.И. Вавилова 



Научный журнал КубГАУ, №98(04), 2014 года 

http://ej.kubagro.ru/2014/04/pdf/88.pdf 

12

гомологичные высоколизиновые мутанты были искусственно получены 

или найдены у ячменя (Ризо 1508) [52], озимой пшеницы [47] и сорго (HL) 

[5], которым в значительной степени свойственен комплекс признаков, 

определённый как «высоколизиновый синдром». Очевидно, что 

относительное перераспределение белков эндосперма (уменьшение 

содержания спирторастворимого проламина при недостатке лизина в нём и 

увеличение количества богатых лизином водорастворимых и 

солерастворимых белков – альбуминов и глобулинов) как следствие 

нарушения превращения лизина в глутамин является основным общим 

признаком этих мутантов [10, 24].  

Открытие биохимического действия гена opaque-2 стимулировало в 

1960-е-1970-е годы, с одной стороны, селекционные работы по созданию 

высоколизиновой кукурузы с использованием доноров мутантного гена 

opaque-2, а с другой стороны, привлекло внимание биохимиков и 

молекулярных биологов к исследованию созревающего зерна кукурузы.  

Однако, большим надеждам на создание высоколизиновой кукурузы 

не суждено было сбыться из-за широкого плейотропного действия 

мутантного гена, приводящего не только к улучшению питательных 

свойств зерна, но и к значительному ухудшению его физических свойств: 

снижению плотности и прочности, повышенной поражаемости 

насекомыми и патогенами, снижению урожая [41-44]. 

Обычно 25 лет считаются мировым опытом «рентабельными» для 

исследования подобных природных феноменов. Если в этот срок не 

получены вполне определённые практические результаты, происходит 

резкий отток инвестиций от не оправдавшей себя тематики. К сожалению, 

так произошло и с попытками создания высоколизиновой кукурузы на 

основе мутации гена opaque-2. 

Тем не менее, широкомасштабные биохимические и молекулярно-

биологические исследования мутации этого регуляторного гена обогатили 
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науку представлениями о конкретных молекулярных процессах регуляции 

экспрессии генов, как на транскрипционном, так и на 

посттранскрипционном уровне [10]. В ходе этих работ методами генной 

инженерии были выделены и изучены большое количество генов запасных 

белков кукурузы - зеинов [39], а тккже ряда незеиновых белков [37, 49]. 

Сам регуляторный ген opaque-2 был извлечён из генома кукурузы в 

элегантных экспериментах с применением транспозонного мечения [45, 

48]. 

Первичная последовательность аминокислот, считанная с кДНК 

opaque-2, показала, что продукт этого гена – белок, имеющий лейциновую 

«застёжку-молнию» (bZIP), является транскрипционным регулятором всех 

генов проламинов (зеинов) зерна кукурузы, но особенно специфичен для 

генов зеинов 22 кДа и гена opaque-6, а также гена пируват ортофосфат 

дикиназы. 

Продукт гена opaque-6 является рибосоморазрушающим белком 

(RIP), обеспечивающим в норме устойчивость зерна кукурузы к 

поражению фитопатогенами при прорастании, специфически разрушая их 

рибосомы. Поскольку РНК-связывающие белки участвуют в регуляции 

развития на посттранскрипционном уровне, предполагается, что b32 может 

влиять на трансляционную машину клеток эндосперма кукурузы, 

например, усиливать синтез зеиновых белков [10].  

Пируват ортофосфат дикиназа – основной регулятор гликолиза, 

имеющего отношение, как к углеводному, так и аминокислотному 

метаболизму (превращает пируват в фосфопируват). Таким образом, 

opaque-2 повышает уровень свободных аминокислот, оказывая влияние на 

различные энзиматические стадии гликолиза, цикла трикарбоновых 

кислот, синтеза и деградации аминокислот [10]. 

Данные, полученные с помощью метода биологических микрочипов, 

позволяют предполагать, что продукт гена opaque-2 является 
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трансрипционным активатором ещё не менее 30-ти генов [39]. Однако эти 

гены могут регулироваться и на посттранскрипционном уровне. 

Исследования in vitro показали, что белок opaque-2 связывается с 

промоторами генов α-зеинов 22 кДа по последовательности 5’-

TCCACGTAGA-3’, которая имеет большое сходство со специфическими 

мишенями других bZIP белков [49]. 

Вместе с тем, терминальная полиадениловая последовательность на 

3'-некодирующей области определяет как стабильности мРНК, так и её 

трансляционную активность: чем длиннее поли-(А)-хвост, тем стабильнее 

мРНК и тем выше её трансляционная активность (энхансер трансляции). 

Ступенчатая температурная элюция полиаденилированной мРНК с 

колонки поли-(У)-сефарозы в ходе аффнной хроматографии показала, что 

в созревающем мутантном эндосперме соотношение - (А)n65⁰/(А)n35⁰ - 

фракций мРНК, элюируемых с колонки при температуре 65оС 

(длиннохвостовые молекулы) и при температуре 35оС (короткохвостовые 

молекулы) составляло у обычной и opaque-2 кукурузы, соответственно, для 

белковых тел – 0,88 и 0,75, для микросом – 0,55 и 0,36, для свободных 

полисом 1,10 и 0,16, для информосом 0,63 и 0,37 [11].. Укороченная 

терминальная поли-(А)-последовательность, по-видимому, является 

причиной сравнительно низкой трансляционной активности свободных и 

мембраносвязанных полирибосом из созревающего зерна мутанта opaque-2 

в бесклеточной системе синтеза белка (in vitro) [15]. Вместе с тем 

стабильность как суммарной мРНК, так и мРНК зеинов в созревающем 

зерне мутанта opaque-2 выше, чем в зерне обычной кукурузы, что, по-

видимому, определяется отсутствием у мутанта короткоживущих фракций 

мРНК и сравнительно низкой скоростью деаденилирования мРНК [10].  

Эти факты указывают на значительную роль посттранскрипционного 

уровня регуляции генов при формировании высоколизинового синдрома, 

наряду с транскрипционным уровнем.  
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Созревающее зерно этого мутанта использовалось как великолепная 

модельная система для доказательства тождества магний-зависимого 

распада мРНК in vivo и in vitro (система ommp – от латинского выражения 

«omnia mea mecum porto» -всё своё ношу с собой) [7, 10, 17-22], а также 

при разработке нанобиотехнологических методов исследования 

нуклеиновых кислот [1, 9, 10, 23]. Тем более, что «высоколизиновый 

синдром» оказался весьма схожим с «адаптационным синдромом», 

комплексом биохимических и физиологических изменений, возникающих 

в клетках растений в ответ на различные виды стресса [8, 10 ]. 

О соотношениии высоколизинового и адаптационного 

синдромов  

в клетках растений 

Чем более благоприятными являются условия для накопления белка 

в зерне, тем больше накапливается проламинов и тем больше снижается 

содержание лизина в зерне. В неблагоприятных же условиях синтез белка 

прекращается раньше, проламинов накапливается меньше и возрастает 

содержание лизина в зерне. 

Анализ литературных данных, проведенный ещё в первой половине 

80-ых годов прошлого столетия [8, 10], показал, что при экстремальных 

факторах среды, соответствующих закаливающей зоне стресса, в клетках 

растений развивается комплекс биохимических изменений 

(адаптационный синдром), аналогичный таковому в высоколизиновых 

мутантах (высоколизиновый синдром). Для обоих синдромов характерны 

следующие основные признаки: 1) повышенная активность РНК-аз; 2) 

повышенное содержание лизина; 3) повышенное содержание РНК на 

ранних этапах созревания семян; 4) перераспределение осборновских 

белковых фракций: снижение содержания запасных белков (проламинов) и 

увеличение содержания альбуминов, глобулинов и глютелинов; 5) 

перераспределение фракций в составе альбуминов и глобулинов, 
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выявляемое методами электрофореза или изоэлектрофокусировки, что 

соответствует изменению активности множества ферментов; 6) 

повышенное содержание свободных аминокислот, сахаров и зольных 

элементов; 7) нарушения в синтезе и накоплении крахмала; 8) снижение 

урожая. 

В опытах разных авторов установлено, что в нормальных условиях 

интенсивность различных процессов значительно ниже максимально 

возможных. Это приводит к заключению, что, метаболические процессы в 

организме растения заторможены, что видимо, является следствием и 

обязательным условием саморегуляции. Всякая самонастраивающаяся 

система должна располагать не только средствами торможения, но и 

запасной мощностью с тем, чтобы на основании (+), (-) – вариантов 

находить среднее оптимальное для данной системы [10]. 

Вместе с тем, при неблагоприятных условиях среды: засуха, 

заморозки, засоление, механическое повреждение растений, а также 

поражение болезнетворными агентами - в тканях растений, как правило, 

увеличивается активность РНК-аз. Возрастание РНК-азной активности при 

этом происходит за счет целого ряда изменений, связанных с изменениями 

интенсивности синтеза фермента, внутриклеточного его 

перераспределения, изменением состояния и структуры 

цитоплазматической рибонуклеазы, концентрации специфических 

ингибиторов РНК-аз. Предполагается, что повышеная активность РНК-аз в 

органах растений, находящихся в экстремальных условиях, способствует 

ускорению ответных защитно-приспособительных реакций. Описанные 

выше возможности при этом используются полнее, что позволяет 

растениям сохранять скорость многих реакций на достаточно высоком 

уровне за счёт специфического комплекса биохимических изменений.  

Как уже отмечалось выше, в экстремальных условиях наблюдаются 

множественные изменения в ферментативных системах. Следуя логике 
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приведенной выше схемы, это можно объяснить феноменом дерепрессии 

широкого круга мРНК, направленной на создание нового профиля синтеза 

ферментов, необходимого для метаболических перестроек в 

адаптационном плане. Это одно из вероятных проявлений так называемого 

«функционального резервирования» – способности биологических 

молекул проявлять активность большую, чем это требуется для 

нормального развития клетки. Так известно, что при умеренном 

обезвоживании не только не снижается, но даже повышается активность 

ферментов, активирующих аминокислоты, что, по-видимому, необходимо 

для приспособления растений к усилению синтеза белка – индуцированию 

синтеза новых ферментов, необходимых в частности для интенсификации 

у растений при засухе пентозофосфатного пути дыхания при ослаблении 

гликолитического [10]. 

Механическое поранение растения приводит к увеличению нормы 

дыхания и синтезу de novo многих ферментов, что детерминировано 

образованием полирибосом с повышенной активностью трансляции. 

Аналогичное усиление трансляционной активности полирибосом растений 

в бесклеточной системе синтеза белка (in vitro) наблюдается и при 

повышенных температурах, поражении патогенами, а также при 

закаливающей температуре, умеренном засолении и обезвоживании [8, 10].  

Следовательно, при значительном падении в условиях стресса 

функциональной активности ДНК полнее реализуется 

белоксинтезирующая активность РНК. Изменение изоферментного 

состава, повышение активности одних ферментов и понижение других, 

катализирующих превращения тех же субстратов, - все это необходимые 

условия включения различных шунтовых механизмов метаболизма при 

неблагоприятных для растений условиях среды, что, в конечном итоге, 

обеспечивает создание стабильности метаболизма. 
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Большое значение в реализации предполагаемого молекулярного 

механизма процесса адаптации имеет степень стрессирующих 

воздействий. Описанный выше комплекс биохимических изменений в 

растительной клетке наблюдается обычно при сравнительно невысокой 

напряженности экстремального фактора (физиологический стресс или 

закаливающая зона стресса). Возможно, с этим комплексом связано и 

явление гормезиса – увеличение продолжительности жизни организмов 

под влиянием мягких стрессов [10]. При более жестких экстремальных 

условиях (разрушающая зона стресса) изменения могут быть иными до 

противоположности. Вероятно, это происходит вследствие интенсивной 

деполимеризации не только короткоживущих, но и относительно 

долгоживущих мРНК. 

Таким образом, анализ многочисленных литературных данных 

показывает, что «высоколизиновый синдром» в клетках растений 

биохимически весьма схож с «адаптационным синдромом» – 

неспецифической реакцией растительных клеток на различные виды 

стресса. Главные черты обоих синдромов: 1) снижение синтеза запасных 

белков (зеинов); 2) увеличение синтеза ряда других (незеиновых) белков. В 

наших исследованиях эти два положения подтвердились тем, что 

отношение количества мРНК зеинов к сумме мРНК незеиновых белков для 

зерна обычной кукурузы было равно 15, а в стрессовых условиях для зерна 

opaque-2 и обычной кукурузы это соотношение снижалось до 6. При этом 

исследовали количество семи мРНК: зеина 19 кДа и шести незеиновых 

белков - актина, β-кеторедуктазы, эноилредуктазы, белка opaque-2, белка 

гена waxy и субъединицы α фактора элонгации трансляции 1(рис. 1) [20]. 

Изучение изменения стабильности этой группы мРНК в 

оптимальных условиях 1995 года и засушливых условиях 1996 года 

(опыты закладывались в полевых условиях) показало, что стрессовые 

условия среды вызывают существенную дестабилизацию мРНК зеинов, но 
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стабилизировали мРНК opaque-2 белка и мРНК субъединицы α фактора 

элонгации трансляции 1. Первая мРНК определяет синтез запасного белка, 

не принимающего активного участия в метаболизме созревающего зерна; 

вторые две – определяют синтез регуляторных белков. Вместе с тем, если 

рассматривать относительную стабильность мРНК остальных четырех 

белков, то следует отметить, что они представляли собой блок, который 

сохранялся в любых условиях: эноил - редуктаза>актин>waxy>β-

кеторедуктаза. Стрессовые воздействия приводили к относительно 

пропорциональному увеличению стабильности этих мРНК, но сохранялось 

место каждой мРНК в ряду стабильности этих мРНК. Оба регуляторных 

белка (eEF1α и о2-белок) являются полифункциональными [20]. 

 

 
Рис. 1. Влияние засухи 1996 года на относительную стабильность 

индивидуальных мРНК созревающего зерна кукурузы (20-й день после опыления, 

условные единицы стабильности). 

Сокращения: эн. ред. - эноил редуктаза; Z19 - зеин 19 кДа; О2 - белок opaque-2; 

Wx - белок Waxy (синтетаза амилозы); β-кето-ред. - ; β-кето-редуктаза; eEF-1α - 

субъединица α фактора элонгации трансляции 1. 

 

Характерной особенностью современной биологии является 

доминирование идеологии и методологии молекулярной биологии и 

биоорганической химии в познании явления жизни и создания на этой 

основе новых методических разработок. Успехи этих научных дисциплин 

в последние годы обусловливают развитие совершенно нового 
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направления – интегральной молекулярной биологии, методы которой 

позволяют проводить анализ и синтез большого объёма молекулярно-

генетической и молекулярно-физиологической информации. Методы 

интегральной молекулярной биологии (биологические микрочипы) 

позволяют эффективно проводить одновременный структурный анализ 

несколько тысяч генов (геномика) или одновременный анализ экспрессии 

этих генов по количественному определению содержания в клетках 

индивидуальных мРНК (функциональная геномика). Эти методы уже в 

настоящее время позволяют проводить анализ целого генома или 

экспрессии генома такого растения, как арабидопсис, имеющего пять пар 

хромосом. 

Общее число генов, экспрессирующихся во всех клетках кукурузы, 

составляет около 80 000, из них примерно 15 000 экспрессируются в 

созревающем эндосперме. Сравнительный анализ количества 

индивидуальных мРНК, специфичных для 1400 различных генов генома 

созревающего эндосперма кукурузы (18-е сутки после опыления), показал, 

что изменения белкового и аминокислотного состава зерна кукурузы под 

влиянием мутации гена opaque-2, сопряжен с большими изменениями в 

профиле экспрессии генов. Было показано наличие около 30 генов, 

регуляция которых, возможно, осуществляется непосредственно геном 

opaque-2. Кроме того, обнаружена большая кумулятивная редукция генной 

экспрессии, определяемая в первую очередь снижением экспрессии генов 

зеинов. Однако экспрессия ,более 130 генов была значительно выше в 

мутантном эндосперме. Функции большинства из этих генов связаны со 

стрессоустойчивостью (молекулярные шапероны, белки клеточной 

стенки), клеточными превращениями (деление, растяжение) и ответом на 

атаку патогенов или поранением [39]. Таким образом, изменения в 

профиле экспрессии генов вполне соответствует признакам 
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физиологического стресса и описанным выше изменениям в синтезе 

зеиновых и незеиновых белков.  

По сути, характерной особенностью метаболизма созревающего 

зерна мутанта кукурузы по регуляторному гену opaque-2 является 

генетически закрепленная биохимическая картина состояния 

физиологического стресса. 

Вместе с тем этот вывод свидетельствует в пользу предположения о 

существенном вкладе посттранскрипционного уровня регуляции 

экспрессии генов в условиях повышенного уровня активности РНКаз в 

клетках эукариот. 

РНК-интерференция – альтернаьтвный путь 

 создания высоколизиновой кукурузы 

Заветной мечтой и одной из главных целей жизни и творчества 

академика М.И. Хаджинова было повышение питательных качеств зерна 

кукурузы [32-34]. Мутация регуляторного гена opaque-2, биохимическое 

действие которой было открыто в 1964 году, являлась основной надеждой 

на повышение содержания в зерне кукурузы незаменимых аминокислот 

лизина и триптофана. Однако масштабные селекционные работы 

столкнулись с проблемой плейотропного эффекта мутации этого гена. 

Повышение питательных свойств зерна кукурузы, мутантной по гену 

opaque-2, к сожалению, были сопряжены с понижением урожайности и 

ухудшением физических свойств зерна. 

В 70-е годы и в начале 80-ых годов ХХ века в лаборатории оценки 

качества протеина КНИИСХ им. Лукьяненко (зав. лаб. В.Г. Рядчиков) 

проводилась широчайшие работы по массовой оценке зерна кукурузы на 

содержание лизина [24-34]. Одновременно разрабатывались теоретические 

основы концепции создания высоколизиновой кукурузы. 

Экспериментальные исследования по изучению причин перераспределения 

белковых фракций в зерне мутанта по гену opaque-2 привели к выводу, что 
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причиной плейотропного эффекта является повышенная активность РНКаз 

в созревающем зерне мутантной кукурузы (в 2-11 раз в зависимости от 

линии [11, 53-55]), как следствие этого перераспределение стабильности 

мРНК, приводящие к усилению синтеза одних белков, но к резкому 

снижению синтеза других белков [8, 10, 13]. Вместе с тем, своё веское 

слово сказал рынок: к концу 80-ых годов в мире практически прекратились 

инвестиции в селекционные работы на основе мутации гена opaque-2, как в 

направление, не оправдавшее надежд.  

Однако понимание того, что причиной "высоколизинового 

синдрома" является дифференциальный распад мРНК, привело и к 

предложению альтернативного пути повышения питательных свойств 

зерна кукурузы. По нашему представлению уничтожение короткоживущих 

мРНК повышенной активностью РНКаз в зерне мутантной кукурузы 

усиливает с одной стороны репрессию синтеза запасных белков - зеинов, 

что является одной из составляющих повышения содержания лизина в 

зерне, но с другой стороны - нарушает синтез крахмала, основного 

запасного вещества, определяющего физические свойства зерна и 

урожайность [8, 10]. Представлялось целесообразным попытаться 

уничтожить часть мРНК зеинов в созревающем зерне обычной кукурузы, 

что теоретически должно было привести к повышению содержания лизина 

в зерне, без нарушения синтеза крахмала. 

Перспективы в этом направлении появились в то 80-е и 90-е годы ХХ 

века в связи с открытием возможности регуляции генной экспрессии 

посредством антисмысловых РНК (асРНК) - комплементарных смысловым 

мРНК. Последние, образуя гибрид с асРНК, теряют способность 

связываться с рибосомой и участвовать в акте трансляции, образуя дуплекс 

РНК:РНК, который подвергается быстрому расщеплению рибонуклеазой H 

(h). Таким образом, появилась возможность дестабилизации конкретной 

ген-специфической мРНК [10]. 
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Поскольку первичная структура (сиквенс) большинства генов зеинов 

и самого регуляторного гена opaque-2 в то время была уже известна [40, 

45, 48], открывалась перспектива активного вмешательства в синтез зеинов 

посредством специфических антисмысловых РНК. Этот путь открывал 

перспективы создания высоколизиновой кукурузы методами генной 

инженерии за счёт снижения синтеза зеиновых белков без отрицательных 

последствий, в первую очередь без нарушения синтеза крахмала. 

Исследованиями американских и итальянских учёных уже было показано, 

что продукт гена opaque-2 (белок opaque-2) является транскрипционным 

активатором экспрессии генов зеинов. Этот ген активен в зерне обычной 

кукурузы и не активен в зерне мутанта, что сопровождается резким 

снижением синтеза зеинов в зерне последнего [45, 48].  

Синтез зеинов снижается и как следствие не стабильности части 

мРНК зеинов, что было показано выше, а также потому что в зерне 

мутанта нарушен синтез фермента лизинкеторедуктаза-

сахаропиндегидрогеназа (LKR-SDH), превращающего лизин в глутамин. 

Снижение концентрации глутамина, которым богат аминокислотный 

состав зеинов, также является причиной нарушения синтеза зеинов. Т.е. 

синтез зеинов снижен в зерне мутанта opaque-2, как минимум, по трём 

причинам [10]. 

Летом 1991 года для оценки принципиальной возможности 

регуляции синтеза зеинов при помощи асРНК мы использовали в 

экспериментах антисмысловые олигонуклеотиды к мРНК гена opaque-2, 

поскольку транскриптов этого гена очень мало в клетке (2-3 молекулы на 

клетку) и можно проще добиться ингибирования синтеза зеинов. Этот 

вариант опыта являлся развитием наших представлений о выборочном 

уничтожении мРНК зеинов соавтором этой работы доктором химических 

наук Ефимовым В.А. (1946-2010) из института биоорганической химии АН 

СССР (г. Москва), докторская диссертация которого была посвящена 
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полномасштабному синтезу гена зеина 22 кДа, обогащённого кодонами 

лизина [2, 3]. 

Для достижения поставленной цели в лаборатории биоинженерии 

генов института биоорганической химии АН СССР были синтезированы 

30-ти звенные олигодезоксинуклеотиды, являющиеся антисмысловыми к 

мРНК гена opaque-2. Помимо обычных олигодезоксинуклеотидов В.А. 

Ефимовым были синтезированы олигонуклеотиды с модифицированным 

рибозофосфатным составом (метилирование). Такие 

олигодезоксинуклеотиды устойчивы к действию ферментов, разрушающих 

нуклеиновые кислоты и легче проникают в клетки по сравнению с 

обычными олигодезоксинуклеотидами. Последовательность нуклеотидов в 

олигодезоксинуклеотиде была следующая: 

О2АС-5'-TGAGATGACGTGCTCCATGCCCAATAATAAG-3'. 

В лаборатории молекулярной биологии КНИИСХ была проведена 

работа по испытанию биологической системы для инъекции ас-

олигодезоксинуклеотида в кукурузу и необходимых условий для этого 

(концентрация и тип олигодезоксинуклеотида) (таблица 5). Во всех 

вариантах опыта зерно снимали со стержня початка и фиксировали 

жидким азотом. Из зерна выделяли РНК фенольно-детергентным методом 

и определяли относительное содержание мРНК зеинов семейства 19 и 22 

кДа методом дот-гибридизации с соответствующими 

радиоактивномечеными зондами. Инъекция не модифицированного ас-

олигодезоксинуклеотида в початок не приводила к изменению содержания 

мРНК зеинов в зерне. По-видимому, немодифицированные 

олигодезоксинуклеотиды эффективно разрушались нуклеазами и не 

доходили до зерна. Однако модифицированные определяли снижение 

мРНК зеинов. Инъекция непосредственно в зерно даже не 

модифицированных олигонуклеотидов также приводила к снижению 

содержания мРНК зеинов (табл. 5). 
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Таблица 5 - Влияние антисмысловых олигонуклеотидов к мРНК гена opaque-2 

на содержание мРНК зеинов в созревающем зерне (20 день после опыления) линии 

Висконсин 64А+/+, % от контроля [10] 

 

Таким образом, эффект снижения концентрации мРНК зеинов в 

зерне кукурузы достигался, но при этом снижение содержания мРНК 

зеинов 19 кДа и 22 кДа происходило в равной мере, примерно на 30-35%, 

что являлось фактом настораживающим, так как теоретически можно было 

ожидать преимущественное снижение количества мРНК зеинов 22 кДа. По 

этому поводу тогда, в отчёте за 1991 год, мы написали "Следовательно, 

предстоит ещё выяснить специфичность действия 

олигодезоксинуклеотидов, так как могут происходить нежелательные 

побочные явления, например, расщепление нецелевых нуклеиновых 

кислот…". Наши эксперименты в этом направлении были остановлены 

начавшимися в России политическими и экономическими реформами, а 

через 5-7 лет в подобных же опытах американские исследователи Эндрю 

Метод введения и тип олигонуклеотида 
Содержание суммы  

мРНК зеинов 19 и 22 кДа 
Инъекция в початок 
(в ножку два раза в сутки, 
в течение 10 дней, с 11 по 20 дни 
после опыления, в концентрации 
ориентировочно в 100 и в 1000 раз 
превышающие природную или в 
20000 раз, но при экспозиции не 
более 18 часов) 
 

 

а) немодифицированный 
 

100 

б) модифицированный 
 

65 

Инъекция в зерно 
(концентрированный раствор, 
экспозиция не более 9 часов) 
немодифицированный 
 

65 
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Файр и Крейг Меллоу открыли явление РНК-интерференции, которое, в 

свою очередь, открыло новую эру в молекулярной биологии {10].  

В настоящее время многие проблемы практики решаются путём 

активного вмешательства в метаболизм живых организмов при помощи 

методов генной инженерии на основе явления РНК-интерференции, 

регулирующего экспрессию генов через усиление распада мРНК 

определённых генов [10]. Через несколько лет идея снижения 

концентрации мРНК зеинов была реализована американскими 

исследователями на принципиально новом методическом уровне с 

использованием генно-инженерных конструкций на основе РНК-

интерференции [38]. 

Вместе с тем, исходно было понятно, что уничтожение мРНК зеинов 

не является лучшим решением в этом направлении, поскольку генов 

зеинов и их мРНК много в созревающем зерне. На наш взгляд 

оптимальным было бы решение этой проблемы через уничтожение мРНК 

LKR-SDH, количество которой несравненно меньше. Когда мы 

практически закончили работы по доказательству того, что центральным 

звеном формирования высоколизинового синдрома в зерне мутанта 

opaque-2 является низкая стабильность мРНК LKR-SDH [10], появилось 

сообщение о том, что учёные фирмы "Monsanto" приступили к реализации 

идеи снижения стабильности мРНК этого фермента в зерне обычной 

кукурузы на основе явления РНК-интерференции [36, 50]. 

Молекулярный механизм РНК-интерференции состоит в том, что 

длинные молекулы дцРНК, образующиеся в результате транскрипции с 

обеих нитей ДНК, а также в результате синтеза на матрице однонитевой 

РНК с помощью РНК-зависимой РНК-полимеразы, нарезаются 

(процессируются) в клетке нуклеазами семейства РНКазы III Dicer (дайсер) 

на короткие двухнитевые РНК длиной 20-25 нуклеотидов (siРНК), которые 
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в комплексе со специфическими белками осуществляют разрезание молекул 

мРНК-мишени в участках, полностью комплементарным коротким РНК.  

Оказалось, что эти некодирующие РНК (нкРНК) выполняют 

множество функций с использованием не известных ранее механизмов: 

нкРНК участвуют в регуляции транскрипции генов, сплайсинге и 

регуляции деградации РНК. Они вовлечены в трансляцию и её регуляцию, 

в процессинг и модификацию рибосомной РНК, в защиту от вирусных 

инфекций и мутагенной активности мобильных генетических элементов, а 

также в ряд других процессов. РНК явно потеснили белки на пьедестале 

главных молекул, обеспечивающих жизнедеятельность клеток [10]. 

Генная инженерия - это мощный способ изменить жизнь, но её 

потенциал может представлять опасность, причём в первую очередь надо 

учитывать сложные и трудно предсказуемые эффекты, связанные с 

возможным воздействием на окружающую среду. Поэтому большое 

значение в практическом плане придаётся в настоящее время получению 

нокаутных клеток, тканей и организмов при помощи РНК-интерференции. 

В частности, предлагается при помощи генно-инженерной конструкции, 

уничтожающей мРНК решить проблему получения высоколизиновой 

кукурузы [36, 50]. В отличие от мутации регуляторного гена opaque-2 в 

зерне такой кукурузы не будет нарушен синтез крахмала, а, следовательно, 

физические свойства зерна сохранятся на уровне обычной кукурузы. 

Таким образом, явление РНК-интерференции предоставляет возможность 

решать проблемы питательных и технологических качеств зерна злаков, 

как и многих проблем, касающихся животных организмов. 

 Важно отметить, что подобное генно-инженерное вмешательство в 

метаболизм эукариот отличается от традиционного, когда переносится 

чужеродный ген и продуцируется в клетке чужеродный белок, гораздо 

меньшим риском экологических проблем. 

Заключение 
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Познание механизмов регуляции генной экспрессии у растений 

является одной из центральных проблем современной молекулярной 

биологии. От состояния изученности этой проблемы зависят успехи 

использования достижений молекулярной биологии (различного рода 

молекулярные маркеры, трансгенные растения) в решении важнейших 

задач растениеводства. Однако результаты исследований здесь очень 

скромные. Причина тому - сложность систем регуляции у эукариот и 

недостаток модельных объектов, изучение которых позволило бы 

эффективно разобраться в принципах саморегуляции растительного 

организма. Удачность выбора объекта (или случай) определяет скорость и 

эффективность исследований, обширность и глубину полученной 

информации [30]. 

50 лет исследований регуляторного гена opaque-2 убедительно 

показали, что сравнительное изучение созревающего зерна кукурузы 

является великолепным источником новых знаний о функционировании 

молекулярно-генетических систем управления метаболизмом 

растительной клетки. Вывод об аналогии молекулярных механизмов 

неспецифической адаптации растений к неблагоприятным условиям среды 

и действия мутантных генов типа opaque-2 имеет принципиальное 

значение. Из него вытекает правомерность использования всей 

совокупности экспериментальных данных, полученных как при изучении 

устойчивости растений к умеренным воздействиям стрессирующих 

факторов внешней среды, так и при исследовании высоколизиновых 

мутантов злаков для развития представлений о конкретных принципах 

регуляции экспрессии генов растений на транскрипционном и 

посттранскрипционном уровнях. 

Результаты широкомасштабных исследований молекулярного 

механизма действия мутации регуляторного гена opaque-2 показывают, что 

возможности, которые предоставляет современная молекулярно-
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биологическая методология (биологические микрочипы, функциональная 

геномика), позволяют реально ставить вопрос об экспериментальной 

проверке общих положений по вопросам регуляции функционирования 

генетического аппарата эукариот, что, несомненно, очень важно, 

поскольку представляются пророческими слова: "Медицина и сельское 

хозяйство должны получить доступ к регуляторным механизмам клетки, 

так как в этом заключены необозримые возможности для практики" [4]. 

При этом, в частности, появляются принципиально новые возможности 

для создания высоколизиновой кукурузы. 
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