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Сахарная свекла (Beta vulgaris L. var.
saccharifera Alef.) — важная техническая
культура, служащая сырьем для производ�
ства сахара. Вклад стран умеренного клима�
тического пояса, выращивающих сахарную
свеклу, в общемировое производство сахара
составляет около четверти [1]. Из побочных
продуктов производства сахара (мелясы
и жмыха) получают спирты, глицерол, орга�
нические кислоты, пектиновый клей и др.
[2, 3]. Рассматриваются перспективы ис�
пользования сахарной свеклы как промыш�
ленного сырья для продукции альтернатив�
ного топлива ( биоэтанола [4–6].

Современный селекционный процесс са�
харной свеклы базируется на использовании
методов гибридной селекции: высокая про�
дуктивность новых гибридов основывается
на эффектах гетерозиса и сверхдоминирова�
ния у ди� и триплоидных межлинейных гиб�
ридов. Биологические особенности сахарной
свеклы, в частности перекрестное опыление
и двухгодичный цикл развития, в совокуп�
ности с высоким уровнем гетерозиготности
делают процесс получения новых сортов ме�
тодами классической селекции длительным
[7, 8]. К тому же большинство агрономичес�
ких проблем (например, восприимчивость
к гербицидам, возбудителям болезней и вре�

дителям) сложно решить методами традици�
онной селекции из�за отсутствия соответ�
ствующих генов устойчивости в популяциях
свеклы. В связи с этим интерес представля�
ют методы генетической инженерии для
перенесения гетерологических генов и соз�
дания нового улучшенного исходного мате�
риала. Сахарная свекла, имея высокую про�
дуктивность, привлекает к себе внимание
исследователей как потенциальный «зеле�
ный биореактор» для синтеза и аккумуляции
ценных для промышленности и фармаколо�
гии органических соединений в корнях [9] и
листьях [10]. Создание трансгенных расте�
ний сахарной свеклы с новыми полезными
признаками и биологически активными со�
единениями становится возможным после
разработки надежных и воспроизводимых
методик генетической трансформации для
широкого круга генотипов сахарной свеклы.

Генетическая трансформация 
сахарной свеклы

Технология получения трансгенных рас�
тений основывается прежде всего на исполь�
зовании высокоэффективной системы реге�
нерации. Важными составляющими являются
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также метод трансформации и стратегия се�
лекции трансформированных клеток. 

Многочисленные опубликованные дан�
ные указывают на то, что регенерация са�
харной свеклы — сложный для воспроизве�
дения процесс, зависящий от генотипа
[11–18]. На процесс регенерации влияет
множество факторов, среди которых наибо�
лее весомыми являются состав питательной
среды, генотип растения и регенерационный
потенциал экспланта. Существенное значе�
ние для морфогенеза сахарной свеклы имеет
исходный генотип. Эффективность регене�
рации зависит от селекционного направле�
ния сорта (сахаристый или урожайный);
сорта сахаристого направления имеют боль�
шую регенерационную способность [14]. Как
сорта и линии между собой, так и отдельные
генотипы в пределах сорта различаются по
своему регенерационному потенциалу
[19–23]. Подбор состава питательной среды
и условий культивирования позволяет зна�
чительно повысить частоту регенерации
[19]. Прямая регенерация растений�регене�
рантов из эксплантов требует меньше време�
ни и менее генотипозависима, поэтому име�
ет определенное преимущество в сравнении
с непрямой, включающей в себя стадию об�
разования каллуса, из которого развивают�
ся побеги и/или эмбриоиды [20, 24–26]. На�
иболее эффективными эксплантами для
прямой регенерации растений сахарной
свеклы являются черешки [12, 19, 20, 24,
27, 29], семядоли [30–32], тонкослойные
экспланты эпикотиля [33], базальные части
побегов [21, 34] и семядольные узлы [29, 35,
36]. При непрямой регенерации критичес�
ким моментом является индукция морфо�
генного каллуса. Для сахарной свеклы опи�
саны два основных вида каллуса: плотный
и рассыпчатый (глобулярный, мягкий). Ре�
генерировать побеги способен только по�
следний тип каллуса [17, 25, 28, 37–39]. На
сегодняшний день разработано несколько
эффективных методик получения морфоген�
ного каллуса из семядолей и гипокотилей
проростков [17, 22, 25, 40–43]. Опубликова�
ны также данные о получении регенераци�
онного каллуса из листовых дисков [23, 44],
сегментов черешков [12, 19, 28] и корней
[22], в последнем случае регенерацию наб�
людали лишь для некоторых генотипов
и с низкой частотой.

Использование селективных маркеров —
необходимое условие при генетической
трансформации, т. к. частота стабильной
трансформации низкая, и только благодаря
селективным преимуществам трансгенных

клеток возможно получение нехимерных
первичных растений�трансформантов.
В большинстве работ по генетической транс�
формации сахарной свеклы в качестве се�
лективного гена использовали nptII (ген
аминогликозид�3�фосфотрансферазы ІІ
E. coli) [34–36, 40–43, 45–54]. Для селекции
трансформированных тканей чаще всего
применяют канамицин. Антибиотики G418
и паромомицин, по сравнению с канамици�
ном, значительно снижают частоту дальней�
шей регенерации трансформированных кле�
ток и угнетают экспрессию репортерных
генов [34, 47]. Об успешном применении для
отбора трансгенных растений сахарной
свеклы селективного гена hpt, кодирующего
гигромицин В�фосфотрансферазу E. coli,
сообщается лишь в нескольких работах
[55–57]. Гены устойчивости к гербицидам, в
частности фосфинотрицину [40, 43, 58–63],
глифосату [64] и сульфонилмочевине [40],
также используют как селективные гены
в экспериментах по генетической трансфор�
мации. Joersbo et al. [30] разработали и при�
менили при трансформации сахарной свек�
лы новую позитивную систему селекции
с использованием в качестве селективного
агента маннозы. Используемая концентрация
маннозы нетоксична для нетрансформиро�
ванных клеток, а трансгенные, экспрессиру�
ющие фосфоманнозоизомеразу, превращают
маннозо�6�фосфат во фруктозо�6�фосфат, ко�
торый включается в обмен и утилизируется,
поэтому такие клетки быстрее растут и реге�
нерируют, имея дополнительный источник
углерода в питательной среде.

Трансформация с помощью бактерий 
рода Agrobacterium

Генетическая трансформация растений
с помощью бактерий рода Agrobacterium —
наиболее широко применяемый метод полу�
чения трансгенных растений благодаря при�
родной способности агробактерий перено�
сить и встраивать в ядерный геном одну или
несколько копий Т�ДНК с минимальными
перестройками [65].

Свекла корнеплодная (Beta vulgaris L.)
достаточно чувствительна к заражению
Agrobacterium spp. дикого типа [16, 66]. Изо�
лированные трансгенные «бородатые кор�
ни» (англ. hairy roots) (рис. 1), полученные
после трансформации A. rhizogenes, исполь�
зовали для изучения механизмов устойчи�
вости к нематодам [66–69], личинкам насе�
комых [70] и вирусам [71], регуляции
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экспрессии тканеспецифических промото�
ров [72], а также возможности синтеза био�
полимеров [9]. По данным Kifle et al. [67],
совместная трансформация двумя видами —
A. tumefaciens и A. rhizogenes более эффек�
тивна, чем одним — A. rhizogenes. При сов�
местной трансформации «бородатые корни»
появляются на 5–7�й день с частотой 84%, в то
время как при трансформации A. rhizogenes —
только на 20–25�й день с частотой 40%.

В биотехнологии растений A. rhizogenes
используют не только для создания корне�
вых культур, но и получения трансгенных
растений. Как правило, такие растения име�
ют сморщенные листья, укороченные меж�
доузлия, разветвленные стебли и развитую
плагиотропную корневую систему. Выра�
женность этого специфического фенотипа
зависит от наличия и уровня экспрессии ге�
нов rol TL–ДНК.

С использованием A. rhizogenes путем
прямой и непрямой регенерации были полу�
чены трансгенные растения сахарной
свеклы [73, 74]. Trifonova и Atanassov [73]
описывают непрямую регенерацию транс�
генных растений сахарной свеклы из куль�
туры «бородатых корней» через стадию
каллуса. Авторам удалось получить морфо�
генный каллус с низкой частотой для одной
из четырех исследуемых гаплоидных линий
сахарной свеклы и регенерировать трансген�
ные фенотипически нормальные растения.
Для большинства каллусных клонов наблю�
дали повторное образование «бородатых
корней». Уникальный результат, получен�
ный исследователями, указывает на высо�
кую морфогенную способность данного гено�
типа (3J4), поскольку корневые экспланты
сахарной свеклы имеют чрезвычайно низ�
кий регенерационный потенциал [22].

Другой способ получения трансгенных
растений сахарной свеклы в результате
A. rhizogenes�опосредованной трансформа�
ции — прямая регенерация из черешков�
эксплантов, минуя стадию «бородатых кор�
ней», на селективной середе без регуляторов
роста (рис. 1) [74]. Частота генетической
трансформации сахарной свеклы с помощью
A. rhizogenes в этих экспериментах также
была низкой и зависела от генотипа и возрас�
та исходных растений. Растения�трансфор�
манты, полученные для 6 из 10 исследуемых
сортов/гибридов, были фенотипически нор�
мальными и содержали только Т�ДНК би�
нарного вектора.

Трансформация сахарной свеклы другим
видом агробактерий — «shooty»�мутантом
A. tumefaciens, у которого были инактиви�
рованы гены синтеза ауксинов, не привела к
формированию трансформированных побе�
гов [16], хотя для некоторых других видов
показано повышение регенерационной спо�
собности [75–77]. 

Сообщений о генетической трансформа�
ции сахарной свеклы с помощью неонкоген�
ных штаммов A. tumefaciens значительно
больше. Сахарная свекла продолжительное
время была известна как вид, для которого

Рис. 1. Получение трансгенных корней 
и растений сахарной свеклы, 

трансформированных  A. rhizogenes: 
а — формирование корней и побегов на безгормо�
нальной селективной среде;
б — рост «бородатых корней» [74]

а

б
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получение трансгенных растений является
достаточно сложным и проблематичным.
Ранние работы по трансформации сахарной
свеклы были посвящены поиску генотипов с
высоким морфогенетическим потенциалом
и эксплантов, наиболее компетентных к аг�
робактериальной трансформации и регене�
рации, поскольку частота получения транс�
генных растений напрямую зависит от
эффективности системы регенерации [34,
35, 40, 64]. Наиболее высокая частота реге�
нерации побегов у сахарной свеклы наблю�
дается при прямой регенерации из черешков
[48–50], семядольных узлов [29, 35, 36], ба�
зальной части побегов [21, 34, 51, 52, 62]
и непрямой — из семядолей [40, 46]. Для
трансформации с помощью агробактерий
также используют морфогенный каллус се�
мядольного происхождения [40], интактные
проростки [42, 43, 53, 54, 57] и почки, инду�
цированные из незрелых соцветий [55].

Частота агробактериальной трансформа�
ции различных эксплантов сахарной свеклы
преимущественно находится в пределах
1–5% [30, 31, 35, 42, 43, 46, 53, 54, 57].
Лишь при использовании базальной части
побегов в качестве эксплантов частота
трансформации достигала 19,2% [21, 34].
Применение вакуум�инфильтрации расти�
тельных тканей или добавление Silwet L�77
в агробактериальную суспензию позволяют
повысить частоту трансформации, улучшая
доставку агробактерий к клеткам, компете�
нтным для регенерации, которые расположе�
ны глубоко под поверхностью экспланта [55].

Большинство авторов отмечают, что у са�
харной свеклы при прямой регенерации из
эксплантов, трансформированных агробак�
териями, наряду с трансгенными побегами
образуются химеры с разным процентом
трансформированных клеток и нетрансфор�
мированные побеги (англ. escape) [21, 30,
32, 34, 35, 40, 48, 49, 55]. Следовательно,
при прямой регенерации из меристемных
зон эксплантов трансформированные клет�
ки не имеют однозначных селективных пре�
имуществ над нетрансформированными,
также участвующими в органогенезе. Так,
Hinchee et al. [32] показали, что при исполь�
зовании семядольных эксплантов для гене�
тической трансформации сахарной свеклы
только 5% регенерантов, отобранных в при�
сутствии 400 мг/л канамицина, были
трансгенными. В целом эффективность се�
лекции трансформированных тканей сахар�
ной свеклы с использованием антибиотика
канамицина составляет 5–50% [30, 32, 34,
40, 48, 49]. Подобные результаты также по�

лучены при использовании для селекции
15 мг/л фосфинотрицина после трансформа�
ции эмбриогенного каллуса семядольного
происхождения [40] и 10 мг/л гигромицина
при трансформации почек, индуцирован�
ных из незрелых соцветий [55]. Среди ото�
бранных растений лишь 30% и 29,8–38,7%,
соответственно, были трансгенными. Для
оптимизации системы селекции Мишутки�
на и соавт. [29] предлагают проводить
3–4 цикла повторной регенерации из череш�
ков�эксплантов первичных трансформан�
тов, чтобы устранить химерность трансген�
ных растений.

При использовании системы непрямой
регенерации для получения трансгенных
растений сахарной свеклы наблюдается
принципиально другая ситуация. Процесс
формирования первичного каллуса на семя�
дольных и гипокотильных эксплантах
в темноте чрезвычайно чувствителен к се�
лективным агентам, что позволяет получать
трансгенные нехимерные каллусные клоны
со 100%�й эффективностью при селекции на
канамицине и гигромицине и с 85,7–90,9%�й —
на фосфинотрицине (рис. 2). Частота даль�
нейшей регенерации была невысокой и за�
висит от генотипа, в итоге частота трансфор�
мации составляла 1–6% (1–6 трансгенных
морфогенных каллусных клона на 100 ис�
ходных проростков) [42, 43, 53, 54, 57]. Та�
ким образом, разработанные методики агро�
бактериальной трансформации сахарной
свеклы являются поиском компромисса
между эффективностью селекции и частотой
регенерации.

Трансформация с помощью 
методов «прямого переноса»

Другая группа методов, используемых
в генетической инженерии растений, — ме�
тоды прямого переноса генов с помощью
электроапорации, веществ�стимуляторов
эндоцитоза или других факторов, способ�
ствующих попаданию ДНК в растительную
клетку. Успех применения методов прямого
переноса, в частности трансформации про�
топластов, зависит от наличия разработан�
ных методов культуры in vitro (культивиро�
вания протопластов и регенерации из них
растений). На сегодняшний день лишь не�
скольким группам ученых удалось достичь
регенерации растений сахарной свеклы из
протопластов [22, 78–80].

Первым сообщением о получении растений
сахарной свеклы из протопластов, выделенных
из мезофилла листа, была работа Krens et al.
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[78]. Авторы подчеркивали важную роль до�
бавления ингибитора липоксигеназ н�про�
пилгалата во все растворы при выделении
в среду культивирования протопластов, что
стимулировало их жизнеспособность, зна�
чительно повышало коэффициент высева
и способствовало дальнейшей регенерации
побегов (около 20% протоклонов регенери�
ровали побеги) [78, 81]. Заплавление про�
топластов в альгинатный гель или агарозу
и использование «культуры�няньки» значи�
тельно повышало коэффициент высева
[82–84]. Также было показано позитивное
влияние экзогенных полиаминов на деление
протопластов сахарной свеклы [84]. В даль�
нейшем выяснили, что лишь протопласты,
выделенные из замыкающих клеток устьиц,
формируют «рыхлый» тип каллуса, способ�
ный регенерировать побеги [85]. Фракцию
протопластов замыкающих клеток удалось
обогатить до 90%, используя специализиро�
ванный блендер, и достичь 50%�й эффектив�
ности высева [86]. В данной серии работ ис�
пользовали только одну линию сахарной
свеклы — SVP №31�188 (NF). Lenzner et al.
[79] также подтверждают высокий регенера�
ционный потенциал этой линии и отмечают,
что разработанный протокол не применим
для других линий. Кроме линии SVP №31�
188 (NF), регенерация растений сахарной
свеклы из мезофильных протопластов была
достигнута для линий D6834 [60, 61], VRB
[79], CMS 491D и JP 3 [80]. Растения�реге�
неранты сахарной свеклы были также полу�
чены из протопластов, выделенных из кал�
луса гипокотильного происхождения
и заплавленных в альгинат (генотипы
Victoria и 7Т1308) [22]. Добавление н�про�

пилгалата при культивировании протоплас�
тов, выделенных из каллуса, не было таким
лимитирующим фактором, как при культи�
вировании протопластов из листьев, но зна�
чительно повышало эффективность высева.

Основываясь на методике регенерации
растений из протопластов, выделенных из
замыкающих клеток устьиц, Hall et al. [58]
разработали протокол ПЭГ�опосредованной
трансформации протопластов сахарной
свеклы. В результате были получены устой�
чивые к биалофосу растения, содержащие
ген pat. С использованием разработанной
системы трансформации протопластов в ге�
ном сахарной свеклы были также перенесены
гены 1�сахароза:сахарозафруктозилтранс�
феразы артишока [59], 1�сахароза:сахаро�
зафруктозилтрансферазы и фруктан:фрук�
тан 1�фруктозилтрансферазы лука [60],
а также транспортные протеины P13 и P15
вируса некротического пожелтения жилок
свеклы [61]. Упомянутые работы по генети�
ческой трансформации протопластов свек�
лы выполнены на линиях SVP №31�188 (NF)
[58�61] и D6834 [60, 61].

Значительный прогресс в генетической
инженерии растений, особенно однодоль�
ных, древесных и бобовых, был достигнут
благодаря разработке и развитию метода био�
листической трансформации. Snyder et al.
разработали протокол биолистической
трансформации эмбриогенного каллуса, по�
лученного из гипокотилей сахарной свеклы
[41]. Эффективность трансформации в сред�
нем составляла 7,7% (6 трансформантов на
68 чашек) при использовании 150 мг/л ка�
намицина как селективного агента. В работе
Ivic и Smigocki [23] впервые была показана

Рис. 2. Получение трансгенных растений сахарной свеклы, трансформированных A. tumefaciens: 
а — образование каллуса трансформированными эксплантами; б — регенерация побегов; в — рост транс�
генных растений in vitro

ба в
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возможность использования листовых дис�
ков сахарной свеклы для биолистической
трансформации [87]. Частота трансформа�
ции составляла от 0,9% до 3,7% (1 GUS�по�
ложительный трансформант на 115 листо�
вых дисков и 1 — на 27, соответственно).
Растения�трансформанты, полученные
в этой работе, имели химерную природу,
поскольку их регенерацию проводили на
среде без селективного давления [87].

Применив метод биолистической транс�
формации, получили и пластомные транс�
форманты у сахарной свеклы [88]. В работе
использовали две линии сахарной свеклы —
Z025 и C67�2 и два вектора, содержащие се�
лективный ген aadA (ген аминогликозид�3′�
аденилинтрансферазы, определяющий
устойчивость к стрептомицину и спектино�
мицину), и ген зеленого флуоресцентного
протеина GFP. В векторе pSB1 трансгены на�
ходились между rrn16 и rps12, обеспечивая
интеграцию в инвертированные повторы
пластома IR (англ. inverted repeat), в векторе
pSB2 — между accD и rbcL, предопределяя
встраивание в больший уникальный участок
хлоропластной ДНК. При определении се�
лективных концентраций антибиотиков
оказалось, что сахарная свекла достаточно
чувствительна к спектиномицину (50 мг/л)
и имеет естественную устойчивость к стреп�
томицину (более 1 г/л). Только для линии
Z025 после трансформации вектором pSB1
были отобраны 3 каллусные гетеропластом�
ные линии при селекции на среде с 50 мг/л
спектиномицина. Для одной из каллусных
линий удалось получить побеги только после
того, как отказались от селекции. Сформи�
рованные побеги укоренили в присутствии
12,5 мг/л спектиномицина, полученные
в итоге растения также имели гетероплас�
томный статус. Для устранения гетероплас�
томности проводили 2 цикла прямой регене�
рации из черешков в присутствии 12,5 мг/л
спектиномицина. Частота пластомной транс�
формации сахарной свеклы — 1 трансплас�
томная линия на 36 чашек (выстрелов).
Эффективность трансформации пластома са�
харной свеклы была значительно ниже, чем
обычно при пластомной трансформации таба�
ка (1–14 транспластомных линий на выстрел)
[89, 90], хотя ее можно соотнести с показате�
лями, полученными для арабидопсиса и кар�
тофеля [91, 92]. Значение работы De Marchis
et al. [88] трудно переоценить — это первая
публикация, посвященная хлоропластной
трансформации сахарной свеклы, что откры�
вает новые возможности для генетической
модификации и изучения этой культуры.

Трансгенные растения сахарной свеклы
и перспективы их использования

Методики, разработанные для генетичес�
кой трансформации сахарной свеклы, ус�
пешно применяют для переноса трансгенов,
имеющих практический интерес и/или цен�
ность для фундаментальных исследований,
касающихся организации и функциониро�
вания генома, биологии развития и физио�
логии. Так, использование трансгенных рас�
тений и корневых культур свеклы позволяет
оценить специфичность и функциональ�
ность промоторов и других клонированных
последовательностей [51, 52, 62, 69, 72].
В настоящее время для клонирования генов
растений широко применяют мобильные ге�
нетические элементы (англ. transposon$
based gene tagging). Чаще всего используют
транспозоны кукурузы Ac/Ds и Spm/dSpm,
поскольку они наиболее изучены в молеку�
лярно�биологическом плане. Прежде чем
транспозируемые элементы могут быть ис�
пользованы как «tag», следует убедиться,
что они сохраняют свою функциональность
в новом окружении. В работах [53, 63] были
получены трансгенные растения сахарной
свеклы, содержащие системы транспозонов
Ac/Ds и Spm/dSpm кукурузы, и показано,
что перенесенные элементы способны
к транспозиции в геноме свеклы (рис. 3).
Достигнутые результаты открывают воз�
можность дальнейшего клонирования генов
у свеклы с помощью транспозонов.

Изменение состава запасаемых саха$
ров. Одним из направлений метаболической

Рис. 3. Анализ β^глюкуронидазной активности
в листе трансгенного растения сахарной свеклы,

трансформированной вектором, 
содержащим Spm/dSpm^систему 

транспозонов [53]
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инженерии является изменение биосинтеза
углеводов с целью изменения количества
и состава сахаров. Особое место в этом плане
занимает сахарная свекла, которая, имея
высокую продуктивность, запасает до 23%
сахара в корнеплодах. С использованием
ПЭГ�опосредованной трансформации про�
топластов сахарной свеклы был перенесен
ген 1�сахароза:сахарозафруктозилтрансфе�
разы артишока [59]. Этот энзим осуществляет
первый этап биосинтеза фруктана, превра�
щая сахарозу в легкомолекулярные фрукта�
ны. Корнеплоды полученных трансгенных
растений «фруктановой» свеклы не отлича�
лись от корнеплодов исходной по фенотипу
и накапливали низкомолекулярные фрукта�
ны вместо сахара. В отличие от корнепло�
дов, в листьях наблюдали низкий уровень
фруктанов [59]. При трансформации генами
1�сахароза:сахарозафруктозилтрансферазы
и фруктан:фруктан�6G�фруктозилтрансфе�
разы лука были получены трансгенные рас�
тения свеклы, синтезирующие как низкомо�
лекулярные фруктаны, так и с высокой
степенью полимеризации [60].

Модификация биосинтеза регуляторов
роста. Общеизвестно, что цитокинины сти�
мулируют деление клеток, контролируют
морфогенез побега и корня, поведение замы�
кающих клеток устьиц, развитие пластид
и множество других процессов. Также цито�
кинины играют важную роль в транспорте
и аккумуляции сахаров в запасающих орга�
нах. Исходя из предположения, что повы�
шение уровня эндогенных цитокининов мо�
жет привести к увеличению накопления
сахара в коренеплодах, Ivic et al. [93] иссле�
довали трансгенные растения сахарной
свеклы, содержащие ген изопентенилтранс�
феразы ipt из агробактерий, отвечающий за
синтез цитокининов. Растения имели изме�
ненный фенотип: уменьшенные листовой
аппарат и корневую систему, многочислен�
ные побеги, развившиеся из пазушных по�
чек. По сравнению с контролем, количество
зеатина и зеатинрибозида было увеличено
в 2 раза в корнеплодах и 718 раз в листьях.
Как оказалось, содержание сахарозы и глю�
козы не изменилось по отношению к конт�
рольным растениям, а общая продуктив�
ность снизилась из�за уменьшения размера
корнеплодов. Таким образом, было доказа�
но, что экспрессия гена ipt в трансгенных
растениях сахарной свеклы не приводит
к увеличению ни массы корнеплодов, ни со�
держания в них сахаров, и для улучшения
этих признаков следует искать другие под�
ходы [93].

Среди функций, которые выполняют
в жизнедеятельности растений гибберелли�
ны, особое значение имеет их роль при
стрелковании и цветении. В результате
трансформации сахарной свеклы генами,
угнетающими передачу гиббереллинового
сигнала (gai из Arabidopsis thaliana) или
инактивирующими гибберелловую кислоту
(GA2ox1 из Phaseolus coccineus), у трансген�
ных растений стрелкование и цветение за�
паздывало на 2–3 нед [94]. Предложенный
подход позволяет влиять на процесс цвете�
ния и семенную продуктивность, а также яв�
ляется возможным практическим способом
решения проблемы цветухи.

Устойчивость к гербицидам. Получение
высокого и стабильного урожая сахарной
свеклы предполагает многократное приме�
нение комплекса гербицидов для защиты
посевов от сорняков. При выращивании са�
харной свеклы больше половины всех затрат
приходится на борьбу с сорной раститель�
ностью, а потери урожая от нее составляют
25–30% [95]. Использование генетически
модифицированных растений сахарной
свеклы, устойчивых к неселективным ши�
рокого спектра действия гербицидам, позво�
ляет повысить урожайность и одновременно
уменьшить количество обработок гербици�
дами. Таким образом, выращивание этой
культуры становится значительно рента�
бельнее. Трансгенные растения сахарной
свеклы, несущие гены устойчивости к гер�
бицидам, меньше заражаются тлей и виру�
сами, что также положительно влияет на
урожайность [96, 97]. Гербициды нового по�
коления быстро деградируют в почве и не�
опасны для здоровья человека и животных.
Преимуществом выращивания трансгенных
растений сахарной свеклы, устойчивых
к гербицидам, является также снижение
загрязнения окружающей среды пестицида�
ми в сравнении с традиционной схемой за�
щиты растений от сорняков [97, 98].

Методами генетической инженерии по�
лучены растения сахарной свеклы, устойчи�
вые к фосфинотрицину благодаря экспрес�
сии перенесенных генов bar из Streptomyces
hygroscopicus [29, 40, 42, 43, 53] и pat из
S. viridochromogenes [58, 59]. Оба гена коди�
руют энзим фосфинотрицин�N�ацетилтранс�
феразу (PAT) и имеют 87%�ю гомологию
нуклеотидной последовательности. PAT
инактивирует фосфинотрицин путем его
ацетилирования и придает растениям устой�
чивость к этому гербициду (рис. 4). 

Растения сахарной свеклы, устойчивые
к гербициду Roundup®, активным компо�
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нентом которого является глифосат, были
получены Mannerlof et al. [64]. Агробактери�
альной трансформацией были перенесены
два гена: мутантной формы 5�энолпирувил�
шикимат�3�фосфатсинтазы (ген cp4 epsps из
A. tumefaciens, штамм СР4), устойчивой
к глифосату, и глифосатоксидоредуктазы
(ген gox из Ochrobactrum anthropi). Энзим
GOX превращает глифосат в глиоксилат
и аминометилфосфоновую кислоту. 

Перенесение с помощью агробактерий в ге�
ном сахарной свеклы мутантной формы
ацетолактатсинтазы табака или свеклы при�
дало трансгенным растениям устойчивость
к сульфонилмочевине [40]. Экспрессией дру�
гой мутантной формы ацетолактатсинтазы из
Arabidopsis thaliana в трансгенных растениях
сахарной свеклы достигнута устойчивость к
гербицидам класса имидозалинонов [54].

Устойчивость к вредителям. Еще одним
примером практического применения гене�
тической инженерии может служить созда�
ние коммерческих сельскохозяйственных
культур с устойчивостью к насекомым.
С этой целью наиболее часто используют ге�
ны δ�эндотоксинов из Bacillus thuringiensis
(cry) и их модифицированные производные,
а также гены хитиназ, холестиролоксидаз,
липоксиназ, ингибиторов протеаз либо α�
амилаз, растительных лектинов или гены,
изменяющие вторичный метаболизм. Од�
новременная экспрессия нескольких генов
ингибиторов протеаз либо сочетание генов
ингибиторов протеаз с генами δ�эндотокси�
нов или лектинов обеспечивает множествен�
ную устойчивость у трансгенных растений
[99–101]. В ряде робот показано, что экс�
прессия генов ингибиторов протеаз и неко�
торых из генов cry, в частности cry5В, спо�

собствует выработке устойчивости растений
к нематодам [102–104].

С использованием агробактериальной
трансформации были получены растения са�
харной свеклы, несущие гены cryIA(b),
cryIС B. thuringiensis и ген хитиназы тыквы
[21, 50]. Jafari et al. [50] сообщают о значи�
тельном повышении устойчивости к Spodop$
tera littoralis у трансгенных растений сахар�
ной свеклы, содержащих ген cryIA(b), —
смертность личинок в биотестах варьирова�
ла от 37,1% до 70%. 

В работе Smigocki et al. с помощью A. rhi$
zogenes получены корневые культуры сахар�
ной свеклы, содержащие ген NaPI, кодиру�
ющий ингибитор сериновой протеазы из
Nicotiana alata [105, 106]. Как показано,
процессинг протеина NaPI происходил не�
корректно и зрелый рекомбинантный 6�kDa
протеин не образовывался. Вопрос, оказыва�
ет ли высокомолекулярный предшествен�
ник NaPI ингибирующее влияние на личин�
ки как зрелый протеин, остался открытым.

Cai et al. [106] клонировали ген устойчи�
вости к нематоде Heterodera schachtii Schm.
Hs1pro$1 из B. procumbens. Как показывают
биотесты, корневые линии сахарной свеклы,
полученные в результате A. rhizogenes�опос�
редованной трансформации геном Hs1pro$1,
проявляют резистентность к нематодам.

Устойчивость к абиотическим стрес$
сам. Неблагоприятные факторы окружаю�
щей среды (засоленность почв, засуха, замо�
розки и т. д.) негативно влияют на рост и
продуктивность растений и, как следствие,
приводят к снижению урожайности. Для
противостояния абиотическому стрессу у
растений выработан ряд механизмов: 1) на�
копление осмопротекторов (пролина, бетаи�
на, сахаров, полиаминов и др.); 2) синтез
LEA�протеинов (англ. Late Еmbryogenesis
Аbundant) и протеинов теплового шока; 3)
активность транспортных вакуолярных про�
теинов; 4) детоксикация реактивных форм
кислорода (англ. reactive oxygen species,
ROS) и др. Для создания трансгенных расте�
ний с повышенной устойчивостью к абиоти�
ческим факторам переносят гены, кодирую�
щие энзимы ключевых звеньев ответа на
стресс, или регуляторные гены, кодирующие
транскрипционные факторы и запускающие
целый каскад реакций при стрессе.

Для создания растений сахарной свеклы с
повышенной устойчивостью к засолению поч�
вы были перенесены гены Na+/H+�антипорта
тонопласта из Arabidopsis AtNHX1 и
AtNHX3. Благодаря тому, что ионы Na+

транспортировались и накапливались

ба
Рис 4. Растения сахарной свеклы, 

обработанные гербицидом «BASTA»: 
контрольное (а) и трансгенное (б), 

содержащие ген bar
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в вакуолях, трансгенные растения сахарной
свеклы проявляли устойчивость к NaCl
(300–500 mM) [36, 55]. 

Перенос генов, кодирующих осмопротек�
торы, например углевод фруктан, приводит
к росту устойчивости растений к засухе,
заморозкам и оксидативному стрессу
[107–109]. В работах [59, 60] были созданы
трансгенные растения свеклы, синтезирую�
щей фруктаны. Данные об их влиянии на ус�
тойчивость полученных растений к абиоти�
ческим стрессам авторы не приводят.

Одними из ключевых энзимов защитной
реакции против оксидативного стресса явля�
ются супероксиддисмутазы, превращающие
супероксидные радикалы в пероксид водоро�
да. Трансформация сахарной свеклы генами
cytCu/ZnSOD и chlCu/ZnSOD, цитозольной
и хлоропластной формами гена супероксид�
дисмутазы томата создала условия для роста
устойчивости к метилвиологену, обусловли�
вающему появление супероксидных радикалов
и индукцию оксидативного стресса. Получен�
ные трансгенные растения также имели по�
вышенную устойчивость к грибу Cercospora
beticola и токсину церкоспорину, синтезируе�
мому этим фитопатогеном. Токсин церкоспо�
рин в присутствии света взаимодействует
с кислородом и превращает его в реактивные
формы, вызывающие оксидативный стресс.
Таким образом, полученные трансгенные рас�
тения проявляли перекрестную устойчивость
к оксидативному стрессу и церкоспорозу [48].

Устойчивость к бактериям и грибам.
Другим подходом для получения растений са�
харной свеклы, устойчивых к церкоспорозу,
был перенос гена cfp, кодирующего трансме�
мбранный протеин Cercospora, экспортирую�
щий церкоспорин наружу [31]. Snyder et al.
[41] путем агробактериальной и биолистичес�
кой трансформации получили трансгенные
растения сахарной свеклы, содержащие гены,
кодирующие антимикробные и противогриб�
ковые протеины (модифицированный поли�
пептид секропин МВ39, осмотин табака, α�ти�
онин ячменя). Приобрели ли полученные
трансгенные растения сахарной свеклы устой�
чивость к возбудителям, авторы не сообщают.

Устойчивость к вирусам. При создании
трансгенных растений, устойчивых к виру�
сам, используются вектора, содержащие
полноразмерные кДНК генов вирусов или
инвертированные повторы участка отдель�
ного гена под контролем сильного промото�
ра. Такой дизайн векторов обеспечивает син�
тез вирусной РНК растительной клеткой
и запускание механизмов посттранскрип�
ционного молчания генов (англ. рost$trans$

criptional gene silencing) путем РНК�интер�
ференции. Как следствие, трансгенные рас�
тения проявляют устойчивость к гомологич�
ному вирусу (РНК которого была взята для
синтеза кДНК) или даже устойчивость
к группе родственных вирусов.

Для свеклы одним из наиболее опасных
вирусных заболеваний является ризомания,
которую вызывает вирус некротического по�
желтения жилок листа (англ. BNYVV, Beet
Necrotic Yellow Vein Virus). Для получения
трансгенных растений и корневых линий са�
харной свеклы, устойчивых к ризомании,
была клонирована кДНК гена протеина обо�
лочки вируса под контролем промотора 35S
и перенесена в геном с помощью агробакте�
рий [71, 110]. Так же была перенесена
с помощью ПЭГ�опосредованной трансфор�
мации протопластов кДНК генами транспо�
ртных протеинов (англ. movement protein)
P13 и P15 BNYVV [61]. Другая стратегия —
это перенос части последовательности гена
репликазы вируса в виде инвертированного
повтора под контролем промотора, что при�
водило к экспрессии вирусной двухцепочеч�
ной РНК (dsRNA) [111]. Оба подхода были
успешными, и созданные трансгенные рас�
тения сахарной свеклы проявляли устойчи�
вость к инфекции как в условиях теплицы,
так и в полевых опытах.

Разработанные на сегодняшний день ме�
тодики генетической трансформации сахар�
ной свеклы позволяют переносить гены,
представляющие интерес для практической
селекции, и получать растения, устойчивые
к гербицидам, вредителям, возбудителям
болезней и абиотическому стрессу. С по�
мощью генетической инженерии становится
возможным создание сахарной свеклы с по�
вышенной общей продуктивностью и спо�
собностью к накоплению углеводов и/или
измененным составом запасаемых углево�
дов, поскольку уже клонированы соответ�
ствующие гены. Трансгенные растения са�
харной свеклы, экспрессирующие ценные
для промышленности и фармакологии сое�
динения, перспективны для использования
в качестве «зеленого биореактора». На се�
годняшний день потенциал свеклы как про�
дуцента рекомбинантных протеинов прак�
тически еще не раскрыт. Кроме упомянутых
прикладных аспектов, использование мето�
дов генетической трансформации открывает
новые возможности для фундаментальных
исследований генетики, биологии развития
и физиологии сахарной свеклы.
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ГЕНЕТИЧНА ІНЖЕНЕРІЯ ЦУКРОВОГО
БУРЯКУ: ПРОБЛЕМИ ТА ДОСЯГНЕННЯ 

О. М. Кіщенко

Інститут клітинної біології та генетичної
інженерії НАН України, Київ

E$mail: kishchenko@gmail.com

В огляді узагальнено останні досягнення ге�
нетичної інженерії цукрового буряку та про�
аналізовано різні методики генетичної транс�
формації цієї важливої сільськогосподарської
культури. Детально розглянуто можливості ге�
нетичної трансформації для покращення агро�
номічних ознак цукрового буряку та фундамен�
тальних досліджень. Трансгенні рослини
цукрового буряку, що експресують нові біологіч�
но активні сполуки, є перспективними для ви�
користання  як «зелений біореактор». Окрім
прикладних аспектів, застосування методів ге�
нетичної трансформації відкриває нові можли�
вості для фундаментальних досліджень генетики,
біології розвитку і фізіології цукрового буряку.

Ключові слова: цукровий буряк, Beta vulgaris
L., регенерація, генетична трансформація,
Agrobacterium, маркерні гени, стійкість до
гербіцидів, стійкість до комах, експресія
трансгенів, абіотичний стрес.
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BEET: PROBLEMS AND ACHIEVEMENTS 
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The review is devoted to the latest progress
in genetic engineering of sugar beet. Different
methods for genetic transformation of this
important plant are analyzed. Potentialities of
genetic transformation for agronomical
improvement and fundamental investigation of
sugar beet are considered. The transgenic plants
of sugar beet, which expressed the new bioactive
substances, are perspective for the use as a
«green fermenter». Except for the applied
aspects, the use of methods of genetic transfor�
mation opens new possibilities for fundamental
researches of genetics, developmental biology
and physiology of this plant.

Key words: sugar beet, Beta vulgaris L., rege�
neration, genetic transformation, Agrobacte$
rium, marker genes, tolerance to herbicides,
insect resistance, transgenic expression, abiotic
stress.




