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Реферат. Транскриптом, являясь полной совокупностью молекул РНК, транскрибируемых геномом 
клетки или организма в конкретный момент времени, представляет собой динамический и информатив-
ный объект исследований в современной биологии. Его изменчивость и способность отражать реакцию 
на внутренние и внешние стимулы делают транскриптомный анализ незаменимым инструментом для 
понимания фундаментальных биологических процессов, разработки диагностических подходов, а так-
же применения в таких областях, как сельское хозяйство, экология и биотехнология. Изучение транс-
криптома позволяет выявить дифференциальную экспрессию генов в ответ на разнообразные факторы, 
расшифровать молекулярные механизмы патогенеза заболеваний, идентифицировать потенциальные 
мишени для терапевтического вмешательства и оптимизировать биотехнологические процессы. В дан-
ной работе представлен анализ эволюции транскриптомных технологий в XXI в, охватывающий спектр 
методических подходов от традиционных методов анализа экспрессии генов, таких как обратная транс-
крипция с последующей полимеразной цепной реакцией (ОТ-ПЦР) и микрочипы, до современных методов 
высокопроизводительного секвенирования нового поколения (RNA-seq). Проводится сравнительная оценка 
преимуществ и недостатков каждого метода, с акцентом на специфику их применения в различных об-
ластях, включая медицинскую диагностику, сельское хозяйство, экологические исследования и пищевую 
промышленность. Особое внимание уделяется обсуждению возможностей и ограничений каждой тех-
нологии в контексте решения конкретных задач, таких как идентификация биомаркеров заболеваний, 
изучение адаптации организмов к изменяющимся условиям окружающей среды и оптимизация биотехно-
логических процессов.
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Abstract. A transcriptome, being a complete set of RNA molecules transcribed by the genome of a cell or 
organism at a specific time, is a dynamic and informative object of research in modern biology. Its variability 
and ability to reflect responses to internal and external stimuli make transcriptome analysis an indispensable 
tool for understanding fundamental biological processes, developing diagnostic approaches, and applying it to 
fields such as agriculture, ecology, and biotechnology. Studying the transcriptome makes it possible to identify 
the differential expression of genes in response to various factors, decipher the molecular mechanisms of disease 
pathogenesis, identify potential targets for therapeutic intervention, and optimize biotechnological processes. This 
study presents an analysis of the evolution of transcriptome technologies in the 21st century, covering a range 
of methodological approaches from traditional gene expression analysis methods, such as reverse transcription 
followed by polymerase chain reaction (RT-PCR) and microarrays, to modern high-throughput next-generation 
sequencing (RNA-seq) methods. A comparative assessment of the advantages and disadvantages of each method is 
provided, with a focus on their specific applications in various fields, including medical diagnostics, agriculture, 
environmental research, and the food industry. Special attention is paid to discussing the capabilities and limitations 
of each technology in the context of solving specific problems, such as identifying disease biomarkers, studying 
the adaptation of organisms to changing environmental conditions, and optimizing biotechnological processes.
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Транскриптом определяется как полный 
набор транскриптов РНК, экспрессируемых в 
клетке, ткани или организме в данный момент 
времени. Он включает в себя все виды РНК, как 
кодирующие белок (мРНК), так и некодирую-
щие РНК (нкРНК), такие как рибосомальная 
РНК (рРНК), транспортная РНК (тРНК), малые 
ядерные РНК (мяРНК), малые ядрышковые РНК 
(мякРНК), микроРНК, длинные некодирующие 
РНК (днRNA) и др. В отличие от генома, который 
характеризуется относительной статичностью (за 
исключением соматических мутаций и эпигенети-
ческих модификаций), транскриптом высоко ди-
намичен и подвержен значительным колебаниям 
в зависимости от стадии развития, типа клеток, 
тканей, физиологического состояния организма 
и воздействия факторов окружающей среды. Эта 
динамическая природа транскриптома отражает 
пластичность генной экспрессии и подчеркивает 
его ключевую роль в адаптации организма к из-
меняющимся условиям. Изучение транскриптома 
предоставляет ценную информацию о молеку-
лярных процессах, лежащих в основе развития, 
дифференцировки клеток, патогенеза заболеваний 
и реакции организма на внешние воздействия 
[1]. Фактически цель транскриптомики – иден-
тифицировать гены, дифференциально экспрес-
сирующиеся в разных условиях, что позволяет 
по-новому взглянуть на геном [2]. В связи с этим 
быстрое развитие технологии пространственной 
транскриптомики способствовало биологическим 
открытиям в различных областях [3].

Одни из самых ранних попыток профилирова-
ния транскриптов проведены в 1980-х гг. с помо-
щью меток экспрессируемых последовательностей 
(EST), которые представляют собой короткие ну-
клеотидные последовательности, полученные из 
кДНК [4]. В 1990-х гг. было разработано два аль-
тернативных подхода: серийный анализ экспрес-
сии генов (SAGE) и технология микрочипов [5].  
В основе SAGE лежит секвенирование по Сэнгеру 
конкатенированных случайных фрагментов транс-
криптов [6]. В данном методе транскрипты оцени-
вали количественно за счет сравнения фрагментов 
с известными генами. Также сравнительно недолго 
использовался вариант SAGE с использованием 
методов высокопроизводительного секвенирова-
ния, называемый анализом цифровой экспрессии 
генов. За прошедшие годы были разработаны ва-
рианты SAGE для более точной идентификации 

тегов за счет увеличения длины тега до 26 [7]. 
Параллельно развивался метод массового парал-
лельного сигнатурного секвенирования (MPSS) 
с длиной прочтения 16–20 п.н. [8]. Технология 
ДНК-микрочипов, основанная на гибридизации 
меченых молекул кДНК с иммобилизованными 
зондами, получила широкое распространение в 
2000-х гг. благодаря высокой производительности 
и низкой стоимости [9].

В дальнейшем данные методы были в значи-
тельной степени вытеснены высокопроизводи-
тельным секвенированием целых транскриптов, 
которое давало дополнительную информацию о 
структуре транскриптов, например, сплайсинго-
вых вариантах [10].

Цель исследования – проанализировать эво-
люцию и современное состояние транскриптоми-
ки в XXI в., а также рассмотреть существующие 
ограничения и перспективы развития данной 
области.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Поиск осуществляли в таких базах данных, 
как Scopus, MDPI, ScienceDirect, Scholar.google, 
PubMed и др. Библиографические данные публи-
каций экспортировали с помощью программного 
обеспечения Zotero в формате .ris. Для извлечения 
и визуализации ключевых слов использовали 
VOSviewer.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Поиск в научных базах данных по заданным 

ключевым словам выявил 161 релевантную пу-
бликацию. После удаления дубликатов 129 доку-
ментов проанализировали на предмет соответ-
ствия теме исследования на основе названия и 
аннотации. В результате этого этапа исключено 
48 нерелевантных источника, 50 публикаций ото-
брано для обзора.

Из обработанных публикаций извлечено 
752 ключевых слова. Для построения визуаль-
ной карты взаимосвязи отобрано 46 ключевых 
слов, которые встречались не менее чем два раза 
(рис. 1–2). Чем чаще упоминается слово, тем 
больше размер обозначающей его точки. Свя-
зи между ключевыми словами в исследованиях 
обозначаются цветом и линиями.
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Рис. 1. Частота встречаемости ключевых слов по годам
Keyword frequency by year

Анализ ключевых слов позволил выявить 
основные направления и тенденции развития 
исследований в области геномики и анализа экс-
прессии генов. Центральное положение на карте 
занимают термины gene, gene expression, function, 
biomarker и regulation, что отражает фундамен-
тальную роль изучения структуры и функции 
генов в современных биологических науках.

На ранних этапах (2012–2016 гг.) доминируют 
ключевые слова, связанные с методологическими 
аспектами: DNA microarray, detection, application, 
biomarker. Это указывает на акцент исследований на 
разработке и применении технологий для анализа 
экспрессии генов, особенно в медицинской диа-
гностике и определении биомаркеров заболеваний, 
включая рак.

В период 2016–2019 гг. наблюдается смеще-
ние интереса к функциональным и регуляторным 
аспектам: regulation, pathway, alternative splicing, 
transcriptome profiling. Исследователи сосредота-
чиваются на механизмах регуляции генов, путях 
передачи сигналов и анализе транскриптомов, что 
свидетельствует о развитии системного подхода 
в молекулярной биологии.

Наиболее современные исследования (2019–
2022 гг.) характеризуются появлением тем, свя-
занных с прикладными и эволюционными на-
правлениями: function, selection, plant, growth, 
change, knowledge. Это отражает расширение 
применения геномных данных за пределы ме-
дицины – в сельском хозяйстве, биотехнологии 
и экологии.
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Рис. 2. Тепловая карта частоты встречаемости ключевых слов
Keyword Frequency Heatmap

Таким образом, эволюция научных интересов 
демонстрирует переход от технологических и 
инструментальных аспектов к функциональной 
интерпретации и практическому использованию 
данных о генах. Современные исследования на-
правлены на интеграцию знаний о регуляции и 
экспрессии генов в контексте адаптации, развития 
и прикладных биологических систем, что откры-
вает новые перспективы для агробиотехнологии, 
экологической генетики и персонализированной 
медицины.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
1. Методы транскриптомики
В настоящий момент применяют три метода 

работы с транскриптомом: ОТ-ПЦР в реальном 
времени, микрочипы и секвенирование РНК но-
вого поколения (РНК-seq). Каждая из этих аль-
тернатив обладает как рядом преимуществ, так 
и недостатков. Сравнительный анализ транс-
криптомных технологий и ОТ-ПЦР в реальном 
времени представлен на рис. 3 [2].

1.1. ОТ-ПЦР в реальном времени
Метод ПЦР с обратной транскрипцией в ре-

альном времени (ОТ-ПЦР) основан на детекции 
флуоресцентного сигнала в процессе амплифика-

ции. Метод широко используется для обнаружения 
экспрессируемых генов, исследования вариантов 
транскриптов и создания шаблонов кДНК для кло-
нирования и секвенирования. Одним из первых 
применений ОТ-ПЦР в молекулярной биологии 
стало создание библиотек кДНК, используемых 
для характеристики новых РНК-транскриптов, 
секвенирования генов и, после клонирования, для 
экспрессии рекомбинантных белков.

ОT-ПЦР может быть выполнена в один или 
два этапа с использованием олиго (dT), случайных 
праймеров или ген-специфичных праймеров и 
подходит для количественного анализа числен-
ности генов (т.е. ОТ-кПЦР). кПЦР использует 
флуоресценцию в реальном времени для измере-
ния количества ДНК, присутствующей в каждом 
цикле во время ПЦР, и может быть модифициро-
вана для обнаружения и количественного опре-
деления РНК путем добавления этапа обратной 
транскриптазы перед анализом кПЦР. Петлевая 
изотермическая амплификация с обратной транс-
крипцией – это метод, аналогичный ОТ-ПЦР, но 
он выполняется при постоянной температуре от  
60 до 65 °C с использованием набора ген-специ-
фичных праймеров и ДНК-полимеразы, с сильной 
активностью смещения нитей [11].
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Рис. 3. Сравнительная характеристика методов анализа транскриптома
Comparative characteristics of transcriptome analysis methods

Одним из основных недостатков ОТ-ПЦР в 
реальном времени является ограниченное коли-
чество анализов, которые можно проводить од-
новременно для каждого образца по оператив-
ным причинам. Стандартное оборудование для  
ОТ-ПЦР в реальном времени использует до 384 
луночных планшетов [12]. В связи с этим долгое 
время ОТ-ПЦР не признавался одним из методов 
транскриптомики. В конце первого десятилетия 
XXI в. была осуществлена революция в оборудо-
вании для ПЦР с выходом на рынок высокопро-
изводительных платформ для ПЦР в реальном 
времени. Эти платформы имеют две основные ха-
рактеристики: объем каждой реакции измеряется 
в нл, что экономит ценные образцы и реагенты, 
а также позволяет одновременно анализировать 
широкий спектр образцов и анализов. Например, 
OpenArray® позволяет проводить 224 различных 
анализа для двенадцати образцов одновременно, 
Dynamic array ICF позволяет проводить 96 анализов 
для 96 образцов, а SmartChip позволяет проводить 
1243 анализа в четырех экземплярах для одного 
образца [13]. Хотя количество анализов на образец 
далеко от тысяч генов, которые можно оценить с 
помощью микрочипов и общего транскриптома 
секвенирования РНК, платформы высокопроизво-

дительной ОТ-ПЦР значительно расширяют воз-
можности ОТ-ПЦР в транскриптомике.

1.2. Секвенирование нового поколения с по-
мощью секвенирования РНК

Секвенирование нового поколения с помо-
щью секвенирования РНК (РНК-seq) – мощный 
инструмент для обнаружения, профилирования 
и количественной оценки транскриптов РНК по 
всему транскриптому. Этот подход отличается от 
микрочипа тем, что с помощью секвенирования 
РНК можно секвенировать все транскрипты РНК 
в образце независимо от того наблюдались ли 
они ранее. Поскольку точная последовательность 
обнаружена, близкородственные транскрипты 
можно отличить друг от друга, включая варианты 
сплайсинга. Существуют разные методы выпол-
нения РНК-seq. Во всех случаях секвенирование 
РНК включает выделение и очистку клеточной 
РНК. Очищенный образец РНК затем обычно 
преобразуется в комплементарную ДНК с ис-
пользованием обратной транскриптазы с после-
дующим лигированием адаптера секвенирования 
[14]. Обобщенная схема представлена на рис. 4.

Секвенирование РНК отдельных клеток 
(scРНК-seq) разработано для характеристики 
транскриптома редких, но имеющих биологи-
ческое значение клеток. Благодаря технологиям 
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клеточного штрихкодирования и микрочипа набор 
высокопроизводительных протоколов scР НК-seq 
позволяет выполнять профилирование транс-
криптома в тысячах отдельных клеток с разре-

шением одной клетки для классификации типов 
клеток, обнаружения новых клеточных популя-
ций, исследования клеточной гетерогенности и 
выяснения траекторий происхождения [15].

Рис. 4. Виды секвенирования РНК
Types of RNA sequencing

Для получения количественных данных мож-
но использовать несколько платформ секвени-
рования следующего поколения. Платформы, 
которые сегодня широко используются, включают 
Illumina, Ion Proton и PacBio. РНК-seq позволяет 
секвенировать кодирующую и нкРНК, выявлять 
варианты сплайсинга, идентифицировать новые 
транслокации и не требует использования зондов 
[16].

Благодаря последним достижениям секве-
нирование РНК можно выполнять на самых раз-
ных образцах, в том числе на образцах низкого 
качества, таких как формалин, фиксированный 
материал, залитый парафином (FFPE). Технология 
РНК-seq обладает следующими преимуществами:

1. Высокое разрешение. РНК-seq может точно 
различать отдельные основания, поэтому можно 
эффективно избежать таких проблем, как фо-
новый шум и перекрестная реакция, вызванная 
аналоговым сигналом флуоресценции.

2. Высокая пропускная способность. С помо-
щью технологии секвенирования транскриптома 
можно получить сотни миллионов последователь-
ностей оснований, которые могут, по существу, 
охватить весь транскриптом.

3. Высокая чувствительность. Редкие транс-
крипты, количество которых составляет всего 
несколько копий в клетках-мишенях, можно об-
наружить с помощью этого метода секвениро-
вания РНК.

4. Удобство в использовании. Эту технологию 
можно использовать для анализа всего транс-
криптома различных видов, и она не требует эта-
лонного генома или разработки специальных 
зондов перед секвенированием. Вместо этого 
РНК-seq может напрямую анализировать весь 
транскриптом.

К недостаткам секвенирования РНК отно-
сятся различные экспериментальные стандар-
ты и более высокая стоимость. Большой объем 
данных значительно усложняет хранение и био-
информатический анализ, но его более высокая 
чувствительность (настраиваемая за счет глубины 
секвенирования) и специфичность (благодаря 
одноосновному разрешению) позволяют собирать 
значительно больше информации.

1.3. Микрочипы
Технология микрочипов, получившая широ-

кое распространение после своего появления в 
середине 1990-х гг., стала преобладающим ме-
тодом транскриптомного профилирования [17]. 
Микрочип представляет собой набор иммоби-
лизованных ДНК-зондов (олигонуклеотидов), 
комплементарных известным последователь-
ностям. Стандартный протокол эксперимента 
включает выделение мРНК из биологического 
образца, флуоресцентное мечение РНК или кДНК 
[18], гибридизацию меченых молекул с зондами 
на микрочипе (до миллионов зондов), отмывку 
несвязавшихся молекул, сканирование микрочи-
па лазерным сканером и последующий анализ 
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данных с использованием специализированного 
программного обеспечения [19]. В зависимости 
от целевой анализируемой молекулы различают 
SNP-чипы, чипы для определения числа копий 
генов, чипы для анализа экспрессии РНК и чипы 
для детекции метилирования ДНК [20]. Платфор-
ма микрочипов для анализа экспрессии генов 
обладает следующими характеристиками:

1) квантификация экспрессии генов с помо-
щью микрочипов возможна только при наличии 
референсной последовательности;

2) микрочипы позволяют получать большие 
объемы данных за короткий промежуток времени;

3) верификация дифференциальной экспрес-
сии генов, выявленной с помощью микрочипов, 
методом количественной ПЦР (кПЦР) демонстри-
рует высокую степень точности метода;

4) микрочипы позволяют детектировать 
различные типы РНК, включая мРНК, днРНК и 
циркРНК [21].

Развитие технологии микрочипов привело к 
значительному расширению возможностей транс-
криптомного анализа. Для обработки больших 
объемов данных, генерируемых микрочипами, 
разработаны специализированные биоинформа-
тические инструменты. Эти алгоритмы выполня-
ют контроль качества гибридизации, коррекцию 
шума, нормализацию данных, усреднение, филь-
трацию, межвыборочное сравнение и статисти-
ческую оценку. Массивы высокой плотности, 
которые охватывают большую часть транскрипто-
ма организма, наиболее подходят для оценки 
профилей экспрессии, связанных с заболевани-

ями (например, рак), или для выявления новых 
транскрипционных биомаркеров, включая те, 
которые коррелируют со воздействием лекарств 
или токсичных химических веществ [22]. В свою 
очередь, микрочипы низкой плотности, фокусиру-
ющиеся на ограниченном наборе РНК-мишеней, 
представляют собой более экономичный подход 
для изучения экспрессии генов в рамках извест-
ных молекулярных путей [23].

Лимитирующим фактором технологии 
ДНК-микрочипов является невозможность детек-
ции РНК-мишеней, для которых отсутствуют ком-
плементарные олигонуклеотидные зонды на чипе. 
Кроме того, ограниченный динамический диапазон 
микрочипов затрудняет количественное сравнение 
изменений экспрессии, которые могут варьировать 
на несколько порядков [24].

2. Биоинформатические аспекты анализа 
полученных данных

Развитие высокопроизводительных техноло-
гий анализа транскриптома привело к появлению 
ряда биоинформатических задач, связанных с 
хранением, обработкой и анализом больших объе-
мов данных. Для решения этих задач разработано 
множество биоинформатических конвейеров. 
В настоящее время широко распространенным 
методом в биологии и медицине является анализ 
дифференциальной экспрессии генов (ДЭГ), осно-
ванный на сравнении средних уровней экспрессии 
отдельных генов между двумя или более груп-
пами образцов [25]. Программное обеспечение 
для проведения данного анализа представлено 
на рис. 5.

Рис. 5. Программное обеспечение для дифференциальной экспрессии генов РНК-seq
RNA-seq software for differential gene expression
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Методы транскриптомного анализа требуют 
значительных вычислений для получения значи-
мых данных как для экспериментов с микрочипа-
ми (применение технологий микрочипов), так и 
при использовании РНК-seq. Данные с микрочи-
пов представляют собой изображения высокого 
разрешения (~750 МБ в сыром формате, ~60 МБ 
после обработки интенсивности), требующие ме-
тодов распознавания образов и спектрального ана-
лиза, генерируют более 10⁹ коротких прочтений 
ДНК, подлежащих картированию на референсный 
геном [26]. Наборы данных РНК-Seq, доступные 
через Gene Expression Omnibus (GEO), требуют 
~1,8 ГБ дискового пространства на образец в 
сжатом формате FASTQ. Обработанные данные 
подсчета для каждого гена будут намного меньше, 
что эквивалентно интенсивностям обработанных 
микрочипов. Данные о последовательностях мо-
гут храниться в общедоступных репозиториях, 
таких как [27], но современные алгоритмы оз-
начают, что потребительского вычислительного 
оборудования достаточно для простых экспери-
ментов по транскриптомике, которые не требуют 
de novo сборки ридов. 

3. Сферы применения транскриптомного 
анализа

Транскриптомный анализ обладает значи-
тельным потенциалом для применения в различ-
ных научных и прикладных областях, включая 
сельское хозяйство, экологию и биотехнологию. 
Использование транскриптомных данных позво-
ляет совершенствовать методы селекции расте-
ний, оптимизировать процессы биологического 
производства и углублять понимание механиз-
мов взаимодействия организмов с окружающей 
средой. Транскриптомика играет ключевую роль 
в исследовании сложных биологических про-
цессов и разработке инновационных подходов в 
медицине, сельском хозяйстве, биотехнологии и 
смежных дисциплинах. 

3.1. Транскриптомика в медицине
Транскриптомный анализ предоставляет иссле-

дователям возможность всестороннего изучения 
генетических механизмов, регулирующих функции 
клеток и тканей, что может способствовать разра-
ботке новых диагностических, терапевтических 
методов и производству биологически активных 
веществ. Применение транскриптомики в медицине 
направлено на идентификацию новых диагностиче-
ских маркеров и разработку лекарственных препа-
ратов. Анализ транскриптомных данных позволяет 
выявить гены, ассоциированные с конкретными 
заболеваниями или реакцией на лекарственные 
препараты, что создает основу для разработки 
таргетных терапевтических стратегий. Напри-

мер, технология ОТ-ПЦР широко используется в 
онкологии для диагностики и мониторинга лече-
ния [28], включая исследования прогностических 
биомаркеров опухолей, таких как рак молочной 
железы, меланома и гепатоцеллюлярная карцинома 
[29]. В данном методе кДНК, синтезированная 
на матрице РНК путем обратной транскрипции, 
амплифицируется с помощью ПЦР с использова-
нием специфических праймеров. Количественная 
ПЦР с использованием флуоресцентно-меченых 
праймеров, олигонуклеотидов или продуктов ам-
плификации позволяет отслеживать накопление 
целевых последовательностей в режиме реального 
времени, что способствует выявлению циркулиру-
ющих опухолевых клеток [30].

Анализ экспрессии генов с помощью микро-
чипов позволяет идентифицировать желательные 
и нежелательные эффекты лекарственных пре-
паратов. Скрининг лекарственных средств на 
клеточном или тканевом уровне существенно сни-
жает потребность в экспериментах на животных 
и связанные с этим затраты. Dooley и соавт. [31] 
продемонстрировали применение ДНК-микрочи-
пов DermArray® и PharmArray для анализа экс-
прессии генов в образцах тканей пациентов с вос-
палительными заболеваниями кишечника (ВЗК) 
и оценки влияния терапии на экспрессию генов в 
клетках CaCО2. Авторы валидировали сверхэкс-
прессию семи генов (TMPT, FABP1, IFI27, LCN2, 
COL11A2, HXB и металлотионеин) с помощью 
ОТ-ПЦР, предположив их потенциальную роль 
в качестве молекулярных мишеней для лечения 
ВЗК. Высокопроизводительная и масштабируемая 
технология микрочипов для анализа экспрессии 
генов широко применяется в фармакологическом 
скрининге, включая оценку подлинности состава 
лекарственных препаратов, поиск активных ком-
понентов и исследование механизмов их действия. 
Кроме того, анализ экспрессии генов с помощью 
микрочипов на клеточных линиях позволяет со-
кратить время скрининга, идентифицировать 
лекарственные мишени и оценить токсичность 
и побочные эффекты препаратов [32].

3.2. Транскриптомика в сельском хозяйстве
Микрочипы широко применяются для изуче-

ния молекулярных механизмов, лежащих в основе 
развития растений и их ответа на абиотический 
стресс. Сравнительный анализ транскриптомных 
данных позволяет понять, как растения регу-
лируют баланс между ростом и выживанием в 
условиях стресса, таких как засуха, экстремаль-
ные температуры, засоление, токсичность ионов 
металлов и др. Абиотический стресс индуцирует 
в растениях каскад физиологических, биохими-
ческих, молекулярных и клеточных изменений, 
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включая модификацию транскриптома и акти-
вацию механизмов стрессоустойчивости [33]. 
Анализ дифференциальной экспрессии генов в 
тканях и органах растений при различной ин-
тенсивности стресса позволяет выявить ключе-
вые функциональные гены, ассоциированные с 
устойчивостью к эти факторам. Например, Park и 
соавт. [34] описали индукцию и репрессию генов, 
участвующих во вторичном метаболизме, синтезе 
нуклеиновых кислот и белков, а также транспорте 
веществ, у различных генотипов пшеницы в усло-
виях засухи. У засухоустойчивого генотипа C306 
наблюдалась значительная регуляция транскрип-
ции генов, связанных с метаболизмом ферментов, 
гормонов и реакцией на стресс, включая MT, FT, 
AP2, SKP1, ABA2, ARF6, WRKY6, AOS и LOX2.

В последние 5–8 лет транскриптомный анализ 
нашел широкое применение в исследованиях пло-
довых растений для характеристики механизмов 
взаимодействия с патогенами и устойчивости 
к ним, изучения физиологических процессов, 
таких как созревание, цветение, послеуборочная 
физиология, а также формирование качественных 
признаков плодов (размер, цвет, вкус, твердость) 
и биосинтеза вторичных метаболитов [35]. Транс-
криптомные исследования плодовых растений, 
основанные на RNA-Seq, преимущественно фо-
кусируются на изучении синтеза и сигнальных 
путей этилена, регуляции гормонов, модификации 
клеточной стенки, биосинтезе пигментов и ме-
таболитов (каротиноиды, антоцианы, аскорбаты, 
цитраты) и метаболизме сахаров [39]. Например, 
Ge и соавт. [37] применили RNA-Seq для изуче-
ния метаболизма каротиноидов в мезокарпии и 
семенах авокадо, идентифицировав 17 унигенов, 
вовлеченных в биосинтез каротиноидов, с более 
высоким уровнем экспрессии в мезокарпии.

Транскриптомные исследования активно ис-
пользуются для понимания механизмов реакции 
растений на биотический стресс и разработки 
стратегий повышения устойчивости. Li и со-
авт. [37] показали, что подавление экспрессии 
гена GhMPK3 в хлопчатнике с помощью VIGS 
приводит к супрессии MPK-WRKY-JA и этиле-
нового сигнальных путей и повышению воспри-
имчивости к белокрылке. Транскрипционный 
ответ хлопчатника на заражение белокрылкой 
затрагивает гены, кодирующие протеинкиназы, 
факторы транскрипции, ферменты метаболизма 
и компоненты сигнальных путей фитогормонов.

Guo и соавт. [38] изучили генетические ме-
ханизмы устойчивости тыквы к мучнистой росе 
с помощью транскриптомного анализа. Уста-
новлено, что устойчивость к данному патогену 
связана с гормональной регуляцией, активностью 

факторов транскрипции и защитными реакция-
ми. Анализ экспрессии 16 генов-кандидатов у 
растений тыквы, инфицированных мучнистой 
росой, выявил шесть генов с дифференциаль-
ной экспрессией, включая bHLH87, WRKY21, 
ERF014, HSFA, MLO3 и SGT1, демонстрирую-
щих значительную активацию или супрессию у 
устойчивых сортов.

3.3. Транскриптомика и рекультивация
Транскриптомные методы применяются для 

идентификации микроорганизмов, участвующих 
в детоксикации токсичных соединений. Секвени-
рование РНК позволяет оценить экспрессию генов, 
потенциально связанных с биоремедиацией, предо-
ставляя косвенную оценку микробной активности. 
Анализ РНК является более информативным, чем 
анализ ДНК, для оценки деградационного потенци-
ала микробного сообщества по отношению к спец-
ифическим загрязнителям. Метатранскриптомика 
используется для выявления генов с повышенной 
экспрессией в условиях загрязнения и поиска новых 
генов, вовлеченных в биоремедиацию [40]. В тече-
ние последнего десятилетия методы секвенирования 
РНК, включая микрочипы и платформу Illumina, 
применялись для изучения изменений клеточных 
путей у микроводорослей, подвергнутых воздей-
ствию тяжелых металлов. Например, у C. acidophila 
в ответ на воздействие кадмия наблюдалась актива-
ция транскриптов, кодирующих митохондриальный 
белок-носитель (MTM1), белок семейства MATE 
и фитохелатинсинтазу (CaPCS2). Активация ре-
тротранспозонов свидетельствует о потенциальной 
генетической эволюции посредством реорганизации 
генома или горизонтального переноса генов, как 
это было ранее описано у растений [41]. Высокая 
толерантность C. eustigma к мышьяку ассоциирова-
на с экспрессией генов, кодирующих арсенитовую 
S-аденозилметионинметилтрансферазу (ArsM), 
мышьяковедуктазу (ArsC) и переносчик оттока 
арсенита (ACR3) [42]. Транскриптомные методы 
также используются для изучения детоксикации 
токсичных соединений растениями, например, было 
показано участие рибулозо-монофосфатного пути 
(RuMP) в этом процессе [43].

Основной задачей рекультивации хвостохра-
нилищ нефтеносных песков является формирова-
ние бореальных лесных сообществ, интегрирую-
щихся с окружающей средой. Выбор подходящих 
конструкций покровных материалов и видов 
растений для восстановления растительности 
является ключевым этапом данной процедуры. 
Транскриптомный анализ, проведенный Samad и 
соавторами [44], выявил универсальную и специ-
фичную экспрессию генов в ответ на разные типы 
хвостохранилищ, включая гены, кодирующие 
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белки детоксикации, цитохром P450, глутати-
он-S-трансферазы, UDP-гликозилтрансферазы, 
ABC-транспортеры и стресс-чувствительные 
факторы транскрипции. При этом гены, связан-
ные с фотосинтезом и функцией хлоропластов, 
подавлялись. Экспрессия сорока генов была кон-
сервативной для всех типов хвостохранилищ и 
покровных стратегий. Анализ количественной 
ПЦР подтвердил возможность использования ча-
сти этих генов для различения стрессовых состо-
яний растений. Данные позволяют рассматривать 
разработку биосенсоров на основе ограниченного 
набора генов для мониторинга стрессов, вызван-
ных хвостохранилищами нефтеносных песков.

Методы транскриптомного анализа демон-
стрируют высокую информативность для оценки 
токсичности экологических загрязнителей. В ис-
следовании Hara-Yamamura с соавторами [45] был 
проведен транскриптомный биоанализ с исполь-
зованием клеток гепатомы человека HepG2 для 
оценки потенциальной токсичности сточных вод, 
очищенных с помощью двух мембранных биоре-
акторов и традиционного процесса обработки ак-
тивным илом. Анализ экспрессии маркерных генов 
методом количественной полимеразной цепной 
реакции показал снижение индукции генов CYP1A1 
и GPX2 после обработки стоков посредством ко-
лонок с C18 и хелатных колонок. Совокупность 
транскриптомных данных и характеристик качества 
воды фракционированных образцов указывает на 
то, что компоненты, вызывающие негативные и 
аномальные транскриптомные реакции в клетках 
HepG2, обладают гидрофобной природой и способ-
ны взаимодействовать с комплексами растворённых 
в металлах органических веществ размером ме-
нее одного килодальтона. Несмотря на известную 
двойственную роль этих комплексов, как защитных 
агентов, так и индукторов токсичности, исследова-
ние Hara-Yamamura и др. [45] демонстрирует, что 
растворенные органические вещества сточных вод, 
в частности гуминовые кислоты кислой природы, 
действуют преимущественно как индукторы ток-
сичности остаточных химических соединений.

3.4. Транскриптомика в пищевой промыш-
ленности

Транскриптомный и метатранскриптомный 
анализ широко применяются в пищевой про-
мышленности для исследования микроорганиз-
мов, участвующих в ферментации. Эти методы 
позволяют изучать активные биологические 
процессы и метаболические пути в динамике 
ферментации при заданных условиях. Например, 
метатранскриптомика использовалась для анализа 
метаболизма углеводов, белков и липидов при 
ферментации традиционного корейского соево-

го соуса. Транскриптомика также применяется 
для изучения регуляции биосинтеза вторичных 
метаболитов, таких как пигменты Monascus, ис-
пользуемые в качестве натуральных красителей 
[46]. Метатранскриптомика позволяет иденти-
фицировать активные компоненты микробного 
сообщества и ключевые функциональные группы 
микроорганизмов, особенно в сложных фермен-
тационных процессах [47].

Транскриптомные исследования играют 
важную роль в изучении пищевых патогенов, 
способствуя пониманию их взаимодействия с пи-
щевой матрицей, и разработке целевых стратегий 
для предотвращения контаминации продуктов 
питания. Компоненты пищевой матрицы могут 
модулировать экспрессию генов и метаболиче-
ские пути бактерий, влияя на их выживаемость, 
рост, образование биопленок и вирулентность 
[48]. Поэтому идентификация механизмов взаи-
модействия патогенов с пищевой матрицей имеет 
решающее значение для обеспечения безопасно-
сти пищевых продуктов.

4. Барьеры и ограничения развития транс-
криптомики

Несмотря на значительный прогресс в обла-
сти транскриптомики, ряд технических и методо-
логических задач требует дальнейшей разработки 
и оптимизации. Анализ больших объемов данных, 
генерируемых РНК-seq, представляет собой су-
щественную проблему. Необходима разработка 
более эффективных алгоритмов для обработки и 
интерпретации данных, а также усовершенство-
вание методов нормализации и стандартизации 
результатов [49]. Другим вызовом является обра-
ботка и хранение образцов РНК. Особое внимание 
следует уделять контролю качества образцов, 
минимизации потерь РНК во время экстракции 
и предотвращению ошибок секвенирования [50]. 
Важно подчеркнуть, что транскриптомика явля-
ется лишь одним из инструментов в арсенале ме-
тодов геномики и функциональной геномики. Для 
всестороннего понимания биологических систем 
требуется интеграция данных, полученных с по-
мощью различных экспериментальных подходов, 
включая геномику, протеомику и метаболомику.

ВЫВОДЫ
1. За последние десятилетия транскриптоми-

ка претерпела существенную трансформацию, 
эволюционировав от ранних технологий, таких 
как экспрессированные последовательности те-
гов (Expressed Sequence Tags, EST) и серийный 
анализ экспрессии генов (Serial Analysis of Gene 
Expression, SAGE), к современным высокопроиз-
водительным платформам секвенирования. Этот 
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прогресс обеспечил значительное расширение 
возможностей комплексного исследования ге-
номной экспрессии на глобальном уровне.

2. В современной практике транскриптомного 
анализа применяются три основных подхода: 
количественная обратная транскрипция в ре-
альном времени (ОТ-ПЦР), ДНК-микрочипы и 
секвенирование РНК нового поколения (РНК-seq). 
Каждый из этих методов обладает собственной 
совокупностью преимуществ и ограничений, 
а их выбор определяется конкретными целями 
исследования, доступными финансовыми и тех-
нологическими ресурсами, а также свойствами 
изучаемого биологического материала.

3. Транскриптомный анализ нашел широкое 
применение в различных областях: в медицине 
(для диагностики заболеваний и разработки ле-
карств), сельском хозяйстве (для изучения ответа 
растений на стресс и повышения их устойчиво-
сти), экологии (для биоремедиации загрязненных 
территорий) и пищевой промышленности (для 

оптимизации ферментационных процессов и 
обеспечения безопасности продуктов).

4. Несмотря на значительный прогресс, перед 
транскриптомикой стоят ключевые методологи-
ческие и аналитические вызовы, включая необхо-
димость стандартизации протоколов, повышения 
чувствительности и специфичности детекции транс-
криптов, совершенствования алгоритмов обработки 
и интерпретации больших объемов данных, а также 
интеграции транскриптомных результатов с други-
ми «омиксными» технологиями. В совокупности 
транскриптомика в настоящее время представляет 
собой высокоэффективный инструмент для систем-
ного изучения молекулярных механизмов регуля-
ции клеточных функций и обладает значительным 
потенциалом для дальнейшего развития в рамках 
фундаментальных и прикладных исследований.

Работа выполнена в рамках государственного задания 
по теме «Исследование потенциала ростостимулирующих 
бактерий для повышения агрономической биофортифика-
ции пшеницы» (шифр FZSR-2024-0009)
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