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ВВедение

В июле 2016 г. Государственной думой принят Федеральный закон «О вне-
сении изменений в отдельные законодательные акты Российской Федерации 
в части совершенствования государственного регулирования в области ген-
но-инженерной деятельности» (03.07.2016 № 358-ФЗ) [1].

Статья 4 закона гласит «Пункт 1 статьи 50 Федерального закона от 10 ян-
варя 2002 г. № 7-ФЗ „Об охране окружающей среды” (Собрание законода-
тельства Российской Федерации, 2002, № 2, ст. 133; 2011, № 30, ст. 4596) 
дополнить абзацем следующего содержания:

„Запрещаются выращивание и разведение растений и животных, генети-
ческая программа которых изменена с использованием методов генной ин-
женерии и которые содержат генно-инженерный материал, внесение кото-
рого не может являться результатом природных (естественных) процессов, 
за исключением выращивания и разведения таких растений и животных при 
проведении экспертиз и научно-исследовательских работ“».

Рассмотрим в рамках данного обзора, какие генно-инженерные события 
могут протекать в естественных условиях и какие генетически модифициро-
ванные организмы (ГМО) аналогичны формам, которые могли бы возник-
нуть как результат естественных процессов. Иными словами, остановимся 
на тех примерах создания ГМО, которые не попадают под запреты, сформу-
лированные в данном законе. Поскольку традиционно основные споры ведут-
ся вокруг генетически модифицированных растений, мы ограничим ими круг 
обсуждаемых объектов.

агробактериальная трансфорМаЦия

Агробактериальная трансформация является на сегодняшний день наибо-
лее распространенным методом получения трансгенных растений. В основе 
метода лежит способность агробактерий переносить фрагмент своей плазми-
ды (Ti или Ri), называемый Т-ДНК, и интегрировать его в хромосому расте-
ния-хозяина. В Т-ДНК закодированы гены, контролирующие пролиферацию 
клеток (онкогены), и гены синтеза опинов, необходимых для питания бакте-
рий. В клетках растений гены Т-ДНК начинают экспрессироваться, вызывая 
развитие болезни: корончатый галл или косматый корень. Однако если заме-
нить онкогены Т-ДНК целевыми генами, то из трансформированных тканей 
можно регенерировать целые трансгенные растения [2–4].

Некоторое время существовали опасения в отношении того, что расте-
ния-регенеранты наряду с привнесенными целевыми генами могут содержать 
участки Т-ДНК бактериального происхождения, что является неестествен-
ным. Данные сомнения были рассеяны после обнаружения в природе так 
называемых природно-трансгенных растений. Это виды, в геномах которых 
присутствуют фрагменты Т-ДНК агробактерий как результат горизонталь-
ного переноса генов. Природно-трансгенные виды описаны в пределах родов 
Nicotiana, Ipomoea, Linaria. Их предковые формы подверглись агробакте-
риальной трансформации, были подхвачены отбором и дали начало новым 
видам, содержащим Т-ДНК в геномах [5–7]. То есть всю свою историю че-
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ловек использует эти природно-трансгенные виды как 
лекарственные растения, а батат (Ipomoea batatas) еще 
и используется в пищу.

Таким образом, присутствие фрагментов Т-ДНК в ге-
номе растения нельзя считать неестественным явлени-
ем. Значит, метод агробактериальной трансформации 
не попадает под запреты, сформулированные в обсужда-
емом ФЗ.

растения трансгенные, интрагенные 
и Цисгенные

С 2006 г. в англоязычной научной литературе обсу-
ждается возможность разделения генетически моди-
фицированных организмов на группы в зависимости 
от источника трансгенов [8]. Более того, имеются ука-
зания на то, что данная идея была сформулирована еще 
раньше в книге «Терминология определяет моральную 
и политическую оценку современной биотехнологии», 
опубликованной в Нидерландах на голландском языке 
в 2000 г. [9].

В настоящее время организмы, в геном которых были 
введены гены организмов одного с ними вида или видов, 
с которыми они скрещиваются в естественных условиях, 
предложено называть цисгенными (в том случае, если 
введен ген с «собственными» регуляторными участками) 
либо интрагенными (если введен ген с регуляторными 
участками «чужих» генов). Под трансгенными организ-
мами подразумевают организмы, в геном которых были 
при помощи методов генной инженерии введены отсут-
ствующие там гены из филогенетически удаленных ви-
дов [8].

Исходя из данной формулировки, под запреты, 
сформулированные в обсуждаемом ФЗ, не попадают 
цисгенные растения, поскольку, хотя они и получены 
методами генной инженерии, содержат гены, которые 
могли бы быть получены растением в ходе отдаленной 
гибридизации.

К цисгенным растениям можно отнести также фор-
мы, в которые введены генно-инженерные конструкции, 
изменяющие экспрессию генов растения за счет запуска 
процесса РНК-интерференции.

РНК-интерференция (англ. RNA interference, RNAi) —  
процесс подавления экспрессии гена при помощи мо-
лекул малых РНК. Процесс РНК-интерференции на-
чинается с образования молекул двухцепочечной РНК 
(дцРНК, англ. dsRNA). Далее фермент Dicer разрезает 
молекулы дцРНК на короткие фрагменты 19–25 нук-
леотидов. Одна из двух цепочек каждого фрагмента яв-
ляется «направляющей» и затем включается в состав 
РНК-белкового комплекса RISC (англ. RNA-induced 
silencing complex —  комплекс сайленсинга, индуциро-
ванного РНК). В результате активности RISC одноцепо-
чечный фрагмент РНК соединяется с комплементарной 
последовательностью молекулы мРНК и вызывает раз-
резание мРНК белком Argonaute, являющимся катали-
тическим центром RISC. Кроме того, Argonaute явля-
ется компонентом комплекса RITS (англ. RNA-induced 
transcriptional silencing —  сайленсинг транскрипции, 
индуцированный РНК). Результатом RITS являет-
ся химическая модификация гистонов, гетерохромати-
низация соответствующих участков хромосом, подав-
ление транскрипции соответствующих генов (рис. 1) 
[10–14].

Рис. 1. Общая схема индукции сайленсинга
fig. 1. The general scheme of silencing induction
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За счет введения в растения генно-инженерных 
конструкций, индуцирующих сайленсинг генов, было 
получено множество линий трансгенных растений, раз-
решенных к коммерческому использованию. Сведения 
о некоторых таких линиях представлены в табл. 1 [15].

Конструкции, индуцирующие сайленсинг, могут быть 
нескольких разновидностей. Они могут содержать по-
следовательность целевого гена только в антисмысло-
вой ориентации. Этот подход реализован при получении 
линии томатов FLAVR SAVR [16]. В другом варианте 
вектор для трансформации может кодировать после-
довательность с двумя комплементарными друг другу 
фрагментами целевого гена в смысловой и антисмысло-
вой ориентации, разделенными спейсером. Такая после-
довательность в клетке будет приводить к синтезу РНК, 
образующей шпилечную структуру. Данный подход реа-
лизован в ходе получения линии GD743 яблони [17].

Отнесение линий с индуцированным сайленсингом 
к цисгенным или интрагенным будет зависеть от про-
исхождения используемых промоторов и терминаторов. 
Кроме того, важным моментом является присутствие 
в Т-ДНК селективных маркеров. Линию можно считать 
цисгенной, если селективные маркеры получены из фи-
логенетически близких по отношению к реципиенту ви-
дов или вовсе отсутствуют.

Рассмотрим в качестве примера линию W8 (торго-
вая марка Innate™ Russet Burbank Potato) картофеля, 
полученную методом агробактериальной трансформа-
ции двумя плазмидами. В обоих типах плазмид в соста-
ве Т-ДНК не было селективных маркеров. Все после-
довательности из Т-ДНК для индукции сайленсинга 
плазмиды pSIM1278 получены из видов рода Solanum 
и находятся под контролем промоторов из S. tuberosum 
(табл. 2) [18].

Вид Линия Конструкция Эффект

Томаты

1345-4
Модифицированный транскрипт гена син-
тазы-1-аминоциклопропан-1-карбоновой 

кислоты (ACC)

Cнижение синтеза этилена и замедление  
созревания плодов

FLAVR SAVR™
B; Da и др.

Ген pg в антисмысловой ориентации
Подавлена транскрипция полигалактуроназы, 
что ведет к замедлению размягчения плодов

Huafan No 1
Ген 1-аминоциклопропан-1-карбоксилат-ок-
сидазы (ACO) в антисмысловой ориентации

Снижение экспрессии ACO, снижение синтеза 
этилена, замедление созревания

Соя
260-05 (G94-1, 
G94-19, G168), 

DP305423

Ген дельта-12-десатуразы в антисмысло-
вой ориентации

Блокирует преобразование олеиновой кислоты 
в линолевую кислоту, приводя к накоплению  

мононенасыщенной олеиновой кислоты в семенах

Картофель

AM04-1020 Ген гранулосвязанной крахмал-синтазы 
(GBSS) в антисмысловой ориентации

Снижен уровень амилозы и повышен уровень  
амилопектина в крахмальных гранулах

E12, E24, F10, 
F37 и др.

Образование двунитевой РНК  
гена asn1

Деградация транскриптов ASN1, что приводит 
к снижению образования аспарагина

E12, E24, F10, 
F37 и др.

Образование двунитевой РНК  
гена pPhL

Деградация транскриптов PHL для ограничения 
образования сахаров за счет деградации крахмала

E12, E24, F10,  
F37 и др.

Образование двунитевой РНК  
гена ppo5

Деградация транскриптов ppo5, что приводит  
к снижению потемнения тканей

Яблоня GD743 Образование двунитевой РНК  
гена PGAS PPO

Деградация транскриптов ppo, что приводит 
к снижению потемнения тканей

Таблица 1
Некоторые примеры коммерческих линий генно-модифицированных растений, где использовано явление 
сайленсинга (по данным ISAAA)  
Some examples of commercial lines of genetically modified crops, where silencing effect have been used (based 
on ISAAA) 

Номер Структура Вид — источник Функция

1
Промотор гена АДФ  

глюкозопирофосфорилазы  
(pAgp)

S. tuberosum var.
Ranger Russet

Тканеспецифичный промотор

Таблица 2
основные структурные компоненты т-ДНк плазмиды pSIM1278, использованной при получении линии 
w8 картофеля  
the main structural components of the t-dNA of the plasmid pSIM1278, used when receiving potato line w8 
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Номер Структура Вид — источник Функция

2
Фрагмент гена аспарагин-син-
тазы-1 (asn1 в антисмысловой 

ориентации)

S. tuberosum
var.

Ranger Russet

Генерирует совместно с (6) дцРНК, которая явля-
ется триггером деградации транскриптов asn1, сни-

жая образование аспарагина (Chawla et al., 2012)

3

3’-нетранслируемая последова-
тельность гена полифенолокси-
дазы-5 (Ppo5 в антисмысловой 

ориентации)

S. verrucosum
Генерирует совместно с (5) дцРНК, которая яв-

ляется триггером деградации транскриптов Ppo5, 
снижая потемнение тканей

4 Спейсер-1
S. tuberosum

var.
Ranger Russet

Последовательность между частями первого инвер-
тированного повтора

5

3’-нетранслируемая последова-
тельность гена полифенолоксида-
зы-5 (Ppo5 в смысловой ориента-

ции)

S. verrucosum
Генерирует совместно с (3) дцРНК, которая яв-

ляется триггером деградации транскриптов Ppo5, 
снижая потемнение тканей

6
Фрагмент гена аспарагин синтазы 

asn1 в смысловой ориентации

S. tuberosum
var.

Ranger Russet

Генерирует совместно с (2) дцРНК, которая явля-
ется триггером деградации транскриптов asn1, сни-

жая образование аспарагина (Chawla et al., 2012)

7
Промотор гена синтазы грануло-
связанного крахмала (конверген-

тная ориентация с pAgp)

S. tuberosum
var.

Ranger Russet

Один из двух конвергентных промоторов, активных 
преимущественно в клубнях, запускающих транс-
крипцию инвертированного повтора, содержащего 

фрагменты asn1 и Ppo5

8 pAgp, вторая копия
S. tuberosum

var.
Ranger Russet

Один из двух конвергентных промоторов, активных 
преимущественно в клубнях, запускающих транс-
крипцию инвертированного повтора, содержащего 

фрагменты промоторов генов PhL и R1

9
Фрагмент промотора гена фос-
форилазы-L (pPhL) картофеля 
в антисмысловой ориентации

S. tuberosum
var.

Ranger Russet

Генерирует совместно с (13) дцРНК, которая 
является триггером деградации транскриптов PhL, 
снижая образование простых сахаров путем расще-

пления крахмала

10
Фрагмент промотора гена R1 

(pR1) картофеля в антисмысловой 
ориентации

S. tuberosum
var.

Ranger Russet

Генерирует совместно с (12) дцРНК, которая 
является триггером деградации транскриптов R1, 

снижая образование простых сахаров путем расще-
пления крахмала

11 Спейсер-2
S. tuberosum

var.
Ranger Russet

Последовательность между частями второго инвер-
тированного повтора

12
Фрагмент промотора гена R1 
(pR1) картофеля в смысловой 

ориентации

S. tuberosum
var.

Ranger Russet

Генерирует совместно с (12) дцРНК, которая 
является триггером деградации транскриптов R1, 

снижая образование простых сахаров путем расще-
пления крахмала

13
Фрагмент промотора гена фос-
форилазы-L (pPhL) картофеля 

в смысловой ориентации

S. tuberosum
var.

Ranger Russet

Генерирует совместно с (9) дцРНК, которая являет-
ся триггером деградации транскриптов PhL, снижая 
образование простых сахаров путем расщепления 

крахмала

14
Промотор pGbss в конвергентной 
ориентации по отношению ко вто-

рой копии pAgp

S. tuberosum  
var.  

Ranger Russet

Один из двух конвергентных промоторов, активных 
преимущественно в клубнях, запускающих транс-
крипцию инвертированного повтора, содержащего 

фрагменты промоторов генов PhL и R1

Таблица 2 (окончание)
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В Т-ДНК второй плазмиды pSIM1678 закодированы 
гены устойчивости к фитофторозу (табл. 3) [18].

Помимо линии W8-аналогичные конструкции для при-
дания фитофтороустойчивости, снижения акриламидного 
потенциала, степени потемнения клубней на срезе, по-
вышения крахмалистости были применены при получе-
нии картофеля линий Х17 (торговая марка Ranger Russet 
Potato) и Y9 (торговая марка Atlantic Potato). А конструк-
ция, описанная в табл. 2, использована для получения 
более десятка коммерческих линий, помимо указанных 
выше. Ни одна из этих линий не содержит генов устойчи-
вости к антибиотикам или другим селективным маркерам. 
Все эти линии картофеля являются цисгенными.

На сегодняшний день известны цисгенные линии сои 
(Treus™, Plenish™) с измененным составом жирных ки-
слот в семенах и устойчивостью к гербицидам на основе 
сульфонилмочевины, томатов (Huafan No 1) с замедлен-
ным созреванием, устойчивые к глифосату линии кукуру-
зы (GA1 и ее производные) [19].

Все эти линии в соответствии с новым законом не по-
падают под ограничения открытого возделывания.

редактироВание геноМа

В последнее время все более популярными стано-
вятся методы редактирования геномов. Ранее в качестве 

методов для сайтспецифичного редактирования генома 
наиболее интенсивно применяли методы, основанные 
на использовании нуклеаз, содержащих цинковые паль-
цы (англ. Zinc-finger nucleases, ZFNs), а также эндо-
нуклеазы TAL (англ. Transcription activator-like effector 
nuclease, TALEN). Эти методы довольно трудоемки, 
не очень эффективные и дорогостоящие [20, 21]. В по-
следнее время наибольшее распространение получила 
система CRISPR-Cas [21].

защитная систеМа CRIspR-CAs 
у бактерий

Защитная система CRISPR-Cas (CRISPR: англ. 
Clustered regularly interspaced short palindromic repeats, 
Cas: англ. CRISPR associated proteins) обладает способ-
ностью включать короткие последовательности из чу-
жеродного генетического материала, так называемые 
спейсеры, в определенные места в пределах CRISPRs 
в геноме хозяина. Спейсеры транскрибируются и про-
цессируются с образованием малых некодирующих РНК, 
которые в сочетании с конкретными белками Cas мо-
гут связываться с входящим чужеродным генетическим 
материалом, в случае если последовательность малой 
РНК и экзогенная нуклеиновая кислота соответствуют 
друг другу. Этот механизм обеспечивает приобретенный 

Номер Структура Вид —  источник Функция

1
Промотор гена фитофтороустой-

чивости (Rpi-vnt1)
S. venturii

Запускает экспрессию гена фитофтороустойчи-
вости vnt1

2
Ген фитофтороустойчивости  

(Rpi-vnt1)
S. venturii

Кодирует белок, отвечающий за устойчивость 
к фитофторе у Solanum venturii

3
Терминатор гена

Rpi-vnt1
S. venturii Терминирует транскрипцию гена vnt1

4
Промотор гена АДФ глюкозопиро-

фосфорилазы (pAgp)

S. tuberosum
var. 

Ranger Russet

Один из двух конвергентных промоторов, 
активных преимущественно в клубнях, запу-
скающих транскрипцию инвертированного 

повтора, содержащего фрагменты гена кислой 
инвертазы

5
Фрагмент гена кислой инвертазы 

в смысловой ориентации

S. tuberosum
var. 

Ranger Russet

Генерирует совместно с (6) дцРНК, являющу-
юся триггером деградации транскриптов гена 

инвертазы

6
Фрагмент гена кислой инвертазы 

в антисмысловой ориентации

S. tuberosum
var. 

Ranger Russet

Генерирует совместно с (5) дцРНК, являющу-
юся триггером деградации транскриптов гена 

инвертазы

7
Промотор гена синтазы грануло-

связанного крахмала pGbss

S. tuberosum
var. 

Ranger Russet

Один из двух конвергентных промоторов, ак-
тивных преимущественно в клубнях, запускаю-
щих транскрипцию инвертированного повтора, 

содержащего фрагменты транскриптов гена 
инвертазы

Таблица 3
основные структурные компоненты т-ДНк плазмиды pSIM1678, использованной при получении линии w8 
картофеля  
the main structural components of the t-dNA of the plasmid pSIM1678, used when receiving potato line w8



СИСТЕМА ГЕНЕТИчЕСКОГО ОБрАзОВАНИя

` экологическая генетика     TOM  XIV   № 4   2016 ISSN 1811–0932

37

и наследственный иммунитет у хозяина. Однако некото-
рые очевидные различия между системой CRISPR-Cas 
и классической иммунной реакцией у позвоночных со-
стоят в том, что в систему CRISPR-Cas могут быть легко 
встроены новые спейсеры (или, наоборот, убраны старые 
спейсеры), и такая активность позволяет этой системе 
динамично реагировать на вирус, у которого также высо-
кие темпы изменчивости. Более того, спейсер-опосредо-
ванный иммунитет наследуется дочерними клетками, что 
согласуется с принципами эволюции Ламарка [22].

Защитный процесс CRISPR-Cas может быть разде-
лен на три стадии (рис. 2) [22].

Первый этап —  это так называемая адаптация 
[23, 24], или иммунизация [25], или приобретение спей-
сера [26]. Он включает в себя распознавание и после-
дующую интеграцию спейсера между двумя соседними 
повторами в CRISPR-локусе. Спейсеры интегрируют-
ся в основном в одном конце (лидерный конец) локуса 
CRISPR.

В некоторых, но не во всех случаях существует очень 
короткая консервативная последовательность нуклео-
тидов в непосредственной близости протоспейсера. Она 
называется PAM (англ. protospacer adjacent motif) или 
CRISPR-мотив [27, 28], по-видимому, этот мотив необ-
ходим для встраивания фрагмента ДНК. На этом этапе 
требуется как минимум две нуклеазы —  Cas1 и Cas2, 
которые являются универсальными, присутствующими 
у каждой CRISPR/Cas-системы.

На втором этапе происходит экспрессия CRISPR —  
образование первичного транскрипта, или pre-CRISPR 
RNA (pre-crRNA). Далее, специфичные эндорибону-
клеазы расщепляют пре-crRNAs с образованием малых 
РНК CRISPR (crRNA).

На третьей и последней стадии, известной как интерфе-
ренция [27], или собственно иммунитет [23], crRNA в соста-
ве мультибелковых комплексов могут распознавать ком-
плементарную последовательность в чужеродной ДНК (или 
РНК). Это приводит к расщеплению комплексом crRNA 
чужеродной нуклеиновой кислоты. При этом если имеет-
ся несоответствие между спейсером и ДНК-мишенью или 
если существует мутация в PAM, то расщепление не иници-
ируется. В этом случае ДНК не расщепляется, репликация 
вируса продолжается и хозяин не застрахован от вирусной 
атаки. Это приводит к лизису хозяина, и вирус освобожда-
ется и может атаковать другие восприимчивые клетки [22].

На основании филогении, последовательностей, ор-
ганизации и структуры локуса были выделены три типа 
системы CRISPR-Cas. Наиболее простой является си-
стема II типа. Именно ее и используют в генной инжене-
рии. Остановимся подробнее на ее описании.

Отличительной чертой этой системы является бе-
лок Сas9 [23]. Cas9 содержит два нуклеазных домена: 
один на N-конце (RuvC) и второй домен (HNH) посе-
редине аминокислотной последовательности Cas9. Для 
созревания Pre-crRNA необходима tracrRNA (англ. 
trans-encoded small RNA), которая связывается с crRNA 
и расщепляется с помощью РНКазы III хозяина. Белок 
Cas9 необходим на этапе созревания Pre-crRNA и также 
для последующего этапа интерференции. Зрелая crRNA 
вместе с Сas9 интерферируют с инвазивной ДНК.

редактироВания геноМа с использоВа-
ниеМ систеМы CRIspR-CAs типа II

Система CRISPR типа II из S. pyogenes была адапти-
рована для индукции двунитевых разрывов в последова-

Рис. 2. Три стадии процесса CRISPR-Cas 
fig. 2. Three stages of CRISPR-Cas process
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тельности ДНК и для целенаправленного редактирования 
генома [29]. В простейшей и наиболее распространенной 
форме этой системы, в клетки, для выполнения редакти-
рования генома должны быть введены два компонента —  
нуклеаза Сas9 и гид-РНК (gRNA), состоящая из crRNA 
и tracrRNA. Двадцать нуклеотидов на 5’-конце гид-РНК 
(соответствующие последовательности протоспейсе-
ра в crRNA) направляют Сas9 к определенному участку 
ДНК-мишени. Сайты-мишени должны находиться не-
посредственно на 5’-последовательности PAM, которая 
соответствует канонической форме 5’-NGG (рис. 3).

С помощью этой системы нуклеаза Сas9 может быть 
направлена на любую последовательность ДНК в виде 
N20-NGG путем изменения первых 20 нуклеотидов 
в гид-РНК так, чтобы они соответствовали последова-
тельности ДНК-мишени. Для редактирования генома 
также используется система CRISPR II типа из других 
видов бактерий, которые распознают альтернативные 
последовательности PAM и используют различные по-
следовательности crRNA и tracrRNA [30, 31]. После того 
как в 2012 г. была показана возможность программиро-
вания белка Сas9 для разрезания различных участков 
ДНК в условиях in vitro [29], вышло множество статей, 
иллюстрирующих применимость системы для различных 
видов живых организмов. Первоначально было показано, 
что Сas9 может быть нацелена на редактирование генов 
бактерий [32], генов человека в культуре раковых клеток 
и плюрипотентных стволовых клеток [29]. Применитель-
но к растениям модельные эксперименты по редактиро-
ванию геномов были проведены на табаке [33, 34], ара-
бидопсисе [33], рисе, пшенице, сорго [35, 36].

У арабидопсиса и N.  benthamiana технологию 
CRISP-Cas применяли для повышения устойчивости ра-
стений к вирусной инфекции. Для этого были использо-
ваны разные последовательности гид-РНК, нацеленные 
на разные участки генома вируса BSCTV (beet severe 
curly top virus), и было показано, что все конструк-
ции sgRNA-cas9 могли уменьшать накопление вируса. 
Устойчивость растений к вирусам была пропорциональ-
на уровню экспрессии Cas9. У растений с наиболее вы-

соким уровнем экспрессии Cas9 никаких очевидных сим-
птомов заражения вирусом не наблюдали [37].

В другом исследовании система гид-РНК-Сas9 была 
использована для генерации наследуемого сайтспеци-
фического мутагенеза у Arabidopsis  thaliana. В этом 
эксперименте кодирующая область белка Сas9 была 
клонирована под промотором гена INCURVATA2 (ICU2), 
который кодирует одну субъединицу ДНК-полимеразы-
альфа у Arabidopsis и обладает высокой активностью 
в пролиферирующих клетках, в том числе в меристемах. 
Этот факт позволяет надеяться, что мутации, возникшие 
в пролиферирующих тканях, под действием гид-РНК-
Сas9 будут попадать в генеративные клетки и наследо-
ваться [38].

Данная технология является достаточно молодой, 
поэтому пока известны только примеры ее успешного 
применения в фундаментальных исследованиях расте-
ний. Вместе с тем применительно к грибам были достиг-
нуты определенные успехи и в прикладном направлении. 
Так, была получена разновидность шампиньона двуспо-
рового Agaricus  bisporus  с мутированной копией одно-
го из генов полифенолоксидазы. Эти грибы не темнеют 
на срезе. USDA отмечает, что данная линия не требует 
применения механизмов регулирования, относящихся 
к ГМО [39].

Эта и аналогичные ей формы живых организмов 
не попадают под ограничения, установленные россий-
ским законодательством после вступления в силу Фе-
дерального закона «О внесении изменений в отдельные 
законодательные акты Российской Федерации в части 
совершенствования государственного регулирования 
в области генно-инженерной деятельности» (03.07.2016 
№ 358-ФЗ).

заключение

Методы генной инженерии открывают огромные 
возможности в плане получения новых перспективных 
линий живых организмов. Вместе с тем характер изме-
нения генетического материала в разных линиях ГМО 

Рис. 3. Взаимодействие гид-РНК и сайта-мишени 
fig. 3. Interaction of the guide-RNA and the target site
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может быть различным. В данном обзоре мы обсудили 
подходы, которые позволяют получить ГМО с такими 
изменениями генома, которые могли бы произойти есте-
ственным путем в результате отдаленной гибридизации 
и мутационного процесса. Некоторые из обсуждаемых 
методов уже показали свою состоятельность, что нашло 
отражение в получении коммерческих линий ГМО, дру-
гие находятся на переходной стадии от фундаментальных 
к прикладным исследованиям.

Важно отметить, что на законодательном уровне 
в нашей стране к описанным формам растений будут 
применять более мягкие требования, чем к другим ГМО. 
Это согласуется с мировыми тенденциями.

Работа выполнена на средства гранта Президента РФ 
по поддержке ведущих научных школ НШ-9513.2016.4
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 ` SuMMArY: In July 2016 the State Duma adopted the Federal Law 

“On Amendments to Certain Legislative Acts of the Russian Federation 

in terms of improving the state regulation in the field of genetic engineer-

ing” (03.07.2016 N 358-FL). This review is devoted to the analysis of 

Article 4 of the Act, namely the discussion of what GMOs may be autho-

rized for cultivation and breeding in Russia.
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