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В данной работе был проведен транскриптомный анализ образцов чувствительного к засухе генотипа  

Q. robur L, в ходе которого было выявлено 60 генов, экспрессия которых была изменена относительно контроля 

в условиях водного дефицита. Данные гены принимают участие в метаболизме и биосинтезе липидов, регуляции 

синтеза малых молекул и фитогормонов, транспорте ионом металлов, антиоксидантной активности, а также в 

росте и развитии. Чувствительность к дефициту влаги у рассматриваемого генотипа Q. robur L обусловлена 

снижением эффективности утилизации активных форм кислорода (АФК) и поддержания целостности мембран, 

а также дисбалансом биосинтеза фитогормонов, ответственных за запуск каскадных реакций на абиотические 

стрессы. Среди генов с пониженным уровнем экспрессии особый интерес представляют белки COPT6 и 

металлотионеин-подобный белок. COPT6 принимают участие в трансмембранном транспорте ионов меди, что 

опосредованно влияет на биосинтез абцизовой кислоты – ключевого фитогормона, ответственного за адаптацию 

к засухе. В свою очередь снижение экспрессии гена металлотионеин-подобного белка в значительной степени 

влияет на концентрацию АФК и гомеостаз ионов Na+. Следует также отметить WAT1-связанный белок At1g70260 

и N-подобный белок устойчивости к вирусу табачной мозаики (TMV), изменение экспрессии которых в образцах 

рассматриваемого генотипа Q. robur L потенциально провоцирует запуск каскадных реакций, ассоциированных 

с салициловой кислотой. Полученные данные вносят вклад в понимание молекулярно-генетических основ 

адаптации древесных растений к абиотическим стрессам и открывают перспективы для применения 

молекулярных маркеров в селекционных программах. 
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Abstract 

This study investigated the response of a drought-sensitive Quercus robur L. genotype, revealing 60 

differentially expressed genes (DEGs) (15 upregulated and 45 downregulated). Functional enrichment analysis indicated 

the involvement of these DEGs in diverse biological processes, including lipid metabolism and biosynthesis, regulation 

of small molecule and phytohormone biosynthesis, metal ion transport, antioxidant activity, and growth and development. 

The results suggest that sensitivity to water deprivation in this Q. robur L. genotype may be associated with compromised 

reactive oxygen species (ROS) utilization and impaired membrane integrity maintenance, as well as imbalances in the 

biosynthesis of phytohormones relevant to abiotic stress responses, specifically abscisic acid (ABA) and jasmonic acid. 

Notably, downregulated DEGs encoding COPT6 and metallothionein-like protein type 2 were identified as potentially 

significant. COPT6, involved in transmembrane copper ion transport, may indirectly influence the biosynthesis of ABA, 

an important phytohormone in drought stress response. Furthermore, reduced expression of the metallothionein-like 

protein type 2 gene likely impacts ROS content and Na+ ion homeostasis. Altered expression of WAT1-related protein 

At1g70260 and a TMV resistance protein N-like protein suggests potential activation of salicylic acid-mediated signaling 

pathways. These findings contribute to a more comprehensive understanding of the molecular genetic mechanisms of 

woody plant adaptation to abiotic stress and highlight potential candidate molecular markers for use in breeding programs 

aimed at enhancing drought tolerance. 
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Введение 

Возрастающая частота и интенсивность 

засух, обусловленные изменением климата, 

представляют собой ключевой фактор глобальной 

гибели деревьев [1]. Основными механизмами, 

снижающими жизненные показатели, выступают 

сбой в водоснабжении ксилемы и углеродное 

голодание при уменьшении проведения 
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питательных веществ от флоэмы. Состояние таких 

ослабленных растений также может усугубляться 

поражением различными фитопатогенами [2]. Такая 

наблюдаемая тенденция свидетельствует о 

возрастающей уязвимости лесных экосистем к 

климатическим стрессорам, что несет риски для их 

углерод-депонирующей функции и стабильности. 

Дефицит влаги индуцирует у растений 

комплекс физиолого-биохимических ответных 

реакций, направленных на минимизацию потерь 

воды, что включает в себя закрытие устьиц для 

снижения транспирации, подавление ростовых 

процессов и фотосинтеза, а также активацию 

антиоксидантных систем для борьбы с 

окислительным стрессом, вызванным накоплением 

активных форм кислорода (АФК) [3]. 

Интенсивность и специфичность этих реакций 

варьируются в зависимости от вида растения, 

продолжительности и тяжести водного дефицита. 

Однако при экстремальных или продолжительных 

засухах эти компенсаторные механизмы 

оказываются недостаточными, что и приводит к 

патологическим процессам и дальнейшей гибели 

растений. При этом реакция на стресс 

демонстрирует значительную вариабельность на 

внутривидовом уровне, что определяет различия в 

засухоустойчивости между отдельными 

генотипами. В связи с этим задача сохранения и 

восстановления лесных экосистем, а также 

потребность в устойчивом лесопользовании 

обуславливает необходимость в поиске генотипов с 

повышенной засухоустойчивостью.  

Среди древесных пород Северного 

полушария представители рода Quercus занимают 

особое положение, выступая доминантами в 

широком спектре лесных экосистем – от умеренных 

листопадных до тропических горных лесов [4,5]. В 

частности, дуб черешчатый Quercus robur L. 

является лесообразующим видом дубов в 

смешанных широколиственных лесах Европы [6]. 

Несмотря на то, что для представителей данного 

вида характерна наибольшая засухоустойчивость 

среди Quercus [7], современные наблюдения 

указывают на стремительное сокращение также и их 

популяций обусловленное засухой [8]. Это 

свидетельствует о наличии в природных популяциях 

чувствительных к дефициту влаги генотипов, 

изучение которых представляет особый интерес [7, 

9, 10-12]. Их анализ позволяет не только 

идентифицировать маркеры низкой устойчивости 

для селекционной отбраковки, но и выявить 

«критические точки» сбоя защитных механизмов, 

что затруднительно при исследовании устойчивых 

форм, успешно компенсирующих стресс. Прямой 

отбор по фенотипическим признакам у дубов 

затруднен из-за длительного ювенильного периода, 

низкой семенной продуктивности, слабой 

корреляции признаков на разных этапах онтогенеза 

и сложностями вегетативного размножения [13]. 

Перспективной альтернативой выступает маркер-

опосредованная селекция, основанная на 

идентификации генов-кандидатов, экспрессия 

которых изменяется в условиях водного дефицита 

[14]. 

Целью настоящего исследования явился 

транскриптомный анализ молекулярного ответа на 

засуху у ранее идентифицированного 

чувствительного генотипа дуба черешчатого Q. 

robur L. с применением технологии RNA-seq. В 

задачи входило выявление дифференциально 

экспрессирующихся генов, анализ их 

функционального профиля с использованием GO-

классификации и KEGG-путей, а также 

идентификация ключевых генов-кандидатов, 

потенциально ответственных за повышенную 

чувствительность к дефициту влаги. 

Материалы и методы 

Растительный материал 

В работе были использованы растения, 

выращенные из желудей 46-летнего дуба 

черешчатого Q. robur L из Семилукского лесного 

питомника в Воронежской области (Центральная 

часть Российской Федерации, 51°42′47″ с.ш.; 

38°57′08″ в.д.). Дерево 339/57, являющееся 

потомком дуба из Шипова леса, расположенного на 

границе степной и лесостепной зон, было отобрано 

на основе многолетних наблюдений, включая 

сильные засухи 1992 и 2010 годов, как генотип, 

толерантный к водному стрессу. Сеянцы 
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культивировали в условиях теплицы в 4-литровых 

горшках с использованием смеси 

нейтрализованного верхового торфа с перлитом 

(3:1). 

Условия выращивания 

Условия водного дефицита на однолетних 

сеянцах моделировали, поддерживая опытные 

растения при низком содержании почвенной влаги 

(СПВ). Контрольные растения поддерживали при 

80±5% СПВ, в опытных вариантах – до 45±5% СПВ. 

Для поддержания заданного СПВ каждый горшок 

взвешивали три раза в неделю и добавляли 

количество воды, равное убыли массы. Дефицит 

воды поддерживали в течение 60 суток 

эксперимента. Листовой материал собирали до и 

после эксперимента, фиксировали методом 

мгновенного замораживания в жидком азоте и 

хранили при температуре -80°C до дальнейших 

исследований. 

RNA-Seq 

Собранные ткани листьев быстро 

замораживали в жидком азоте и измельчали, после 

чего проводили выделение РНК с использованием 

модифицированного протокола CTAB [48]. Данный 

метод широко применяется для выделения ДНК, 

поскольку обеспечивает удаление полисахаридов и 

полифенолов, присутствие которых в растительных 

клетках может затруднить последующие 

эксперименты. Измельченный образцы растворяли в 

экстракционной среде, содержащей 2% 

поливинилпирролидона (ПВП), 100 мМ Трис-HCl 

(pH 8,0), 20 мМ ЭДТА, 1,4 М NaCl, и помещали в 

твердотельный термостат на 40 минут при 

температуре 65C. Соотношение образца и 

экстракционного буфера составляло 1:10, что 

обеспечивало достаточную текучесть. Выделенные 

образцы растворяли в 50 мкл деионизированной 

воды и хранили при температуре -80°C до 

дальнейшего использования. 

Качество РНК оценивали методом электрофореза в 

1% агарозном геле с бромистым этидием. 

Визуализацию образцов РНК проводили с помощью 

системы VilberLourmat (Франция). Концентрацию 

РНК определяли на флуориметре Qubit 2.0 с 

использованием набора RNA BR Assay Kit (Thermo 

Fisher Scientific, США). 

Библиотеки для RNA-Seq были подготовлены с 

помощью набора TruSeq Stranded mRNA (Illumina) в 

соответствии с протоколом производителя. 

Полученную библиотеку секвенировали на 

платформе Illumina Novaseq 6000. Исходные данные 

секвенирования были преобразованы в 

необработанные риды. 

Анализ данных 

Необработанные риды были 

отфильтрованы для удаления последовательностей 

низкого качества с помощью FastQC (v. 0.74) [49] и 

Trimmomatic (v. 0.39) [50]. Риды высокого качества 

были сопоставлены с референсным геномом 

GCF_932294415.1 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/datasets/genome/GCF_

932294415.1/) с использованием публичного сервера 

Galaxy [51] и hisat2 (v. 2.2.1) [52] как инструмента 

выравнивания последовательностей. 

Статистический анализ дифференциальной 

экспрессии проводили с помощью пакета 

featureCounts (v. 2.0.3) [53] и DESeq2 (v. 1.44.0) [54]. 

На основании матрицы счетов прочтений был 

создан объект «DESeqDataSet» с формулой дизайна 

[design = ~ condition], где фактор «condition» 

разделял образцы на контрольную группу и 

экспериментальную группу (образцы, подвергнутые 

засушливому стрессу). Перед анализом были 

отфильтрованы гены с суммарным количеством 

ридов менее 10 по всем четырем образцам. 

Дифференциально экспрессированными считались 

гены, удовлетворяющие двум критериям. 

Скорректированный p-value (padj)  0.05 

использовался для оценки статистической 

значимости, в то время как абсолютное значение 

log2FC  1 – для оценки биологической значимости. 

Мера log2FC рассчитывалась как двоичный 

логарифм отношения средних нормализованных 

уровней экспрессии между экспериментальной и 

контрольной группами. Данная метрика позволяет 

симметрично оценивать как активацию (log2FC  0), 

так и репрессию (log2FC  0) генов. Установленный 

порог |log2FC|  1 отбирает гены двукратным 



 

Естественные науки и лес 

–––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––––– 

238   Лесотехнический журнал 4/2025 

 

изменением экспрессии, что считается 

минимальным биологически релевантным 

эффектом. 

Анализ обогащения Gene Ontology (GO-анализ) и 

принадлежности генов тому или иному 

метаболическому пути (KEGG) были выполнены с 

помощью онлайн-инструмента DAVID 

(https://davidbioinformatics.nih.gov/) [55]. Для 

выявления статистически значимо обогащенных 

GO-терминов использовался гипергеометрический 

тест. Полученные p-value были скорректированы 

для контроля уровня ложных открытий методом 

Бенджамини-Хохберга. Порог значимости для 

скорректированного p-value был установлен на 

уровне  0.05. 

Визуализация результатов GO-анализа и 

результатов DESeq2 была выполнена с 

использованием пакетов ggplot2 (v. 3.5.0) и GOPlot 

(v. 1.0.2) [56] в R (v. 4.4.0) и библиотек matplotlib (v. 

3.10) и pandas (v. 2.2.3) в Python3 (v. 3.13.0). 

Результаты 

Для изучения ответа на водный дефицит у 

чувствительного к засухе генотипа Q. robur L. и 

идентификации маркерных генов был проведен 

транскриптомный анализ однолетних сеянцев. 

Характеристика данных РНК-секвенирования и 

качество сопоставления с референтным геномом 

(GCF_932294415.1) приведены ниже (табл. 1, табл. 

S1). 

Оценка качества Q30 полученных ридов 

составила 87.48%, что соответствует эталонным 

стандартам в секвенировании нового поколения. 

Данный показатель свидетельствует о высокой 

точности определения нуклеотидов и обеспечивает 

надежность последующего биоинформатического 

анализа. Результаты картирования на референсный 

геном показали удовлетворительные значения 

(90.33%) и были использованы для анализа 

дифференциальной экспрессии генов. 

 

 

 

Анализ дифференциальной экспрессии 

генов между контрольными образцами  

и образцами, подвергшимися засухе 

Опытные сеянцы чувствительного к засухе 

генотипа Q. robur L. культивировали в течение 60 

дней в условиях дефицита влаги. Выбранные 

условиях эксперимента соответствовали сухой и 

жаркой погоде второй половины лета в умеренном 

климатическом поясе. В ходе анализа 

дифференциальной экспрессии генов было 

идентифицировано 97 ДЭГ (37 с повышенной и 60 с 

пониженной экспрессией) при padj  0.05, из 

которых 46 генов (13 с повышенной и 33 с 

пониженной экспрессией) были значимыми при 

padj  0.01 (рис. 1, табл. S2). 

После фильтрации генов по условиям 

padj  0.05 и |log2FC|  1.5, количество ДЭГ было 

сокращено до 73 (28 с повышенным уровнем 

экспрессии и 45 с пониженным). Для визуализации 

глубин картирования ридов между контрольными и 

засушливыми образцами была построена 

кластеризованная тепловая карта (рис. 2). 

Среди ДЭГ с повышенным уровнем 

экспрессии 13 генов (XR_007653907.1, 

XR_007655126.1, XM_050400395.1, 

XM_050406261.1, XM_050385441.1, 

XR_007655025.1, XM_050417287.1, 

XM_050416667.1, XM_050403688.1, 

XM_050404725.1, XM_050406199.1, 

XM_050400711.1, XM_050409266.1) являются 

артефактами, обусловленными их 

перепредставленностью лишь в одном образце, в то 

время как в двух других их экспрессия была 

сопоставима с контролем (рис. 2). Таким образом, 

общее количество достоверно определенных ДЭГ 

составило 60 (15 с повышенным уровнем 

экспрессии и 45 с пониженным). Ниже 

представлены ДЭГ, для которых значение –

log10(padj)  5 (рис. 1), а также ДЭГ с максимально 

измененной экспрессией (log2FC  -7 и log2FC  6 

для генов с пониженной и повышенной экспрессией, 

соответственно) (табл. 2). 

Среди наиболее достоверных ДЭГ с 

пониженной экспрессией интерес представляют 
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белки-переносчика ионов меди COPT6 

(XM_050393461.1, XM_050413937.1), GDSL-

эстераза/липаза APG (XM_050429922.1), 

металлотионеин-подобный белок 2 

(XM_050386643.1), транс-ресвератрол-ди-O-

метилтрансфераза (XM_050423937.1) и 

транскрипционный фактор ERF107 

(XM_050398437.1). Согласно литературным 

данным, эти белки принимают активное участие в 

реакциях растений на различные абиотические 

стрессы. COPT6 входит в семейство переносчиков 

ионов меди, локализованных преимущественно на 

плазматической мембране сосудистых тканей и 

репродуктивных органов растений [15]. В условиях 

низкого содержания меди экспрессия COPT6 

значительно усиливается, что способствует 

биосинтезу абсцизовой кислоты (АБК) [16]. С 

другой стороны, члены семейства GDSL-

эстераз/липаз (GELPs), характеризующиеся 

консервативным GDSL-мотивом на N-конце, 

широко распространены в тканях растений и играют 

важную роль в поддержании целостности мембран 

за счет модуляции липидного обмена и 

регулировании биосинтеза компонентов защитного 

барьера [17]. Кроме того, GELPs принимают участие 

в реакции на окислительный стресс. В частности, 

подавление гена GhirGDSL26 в Gossypium hirsutum 

способствовала накоплению малонового 

диальдегида (МДА) и H2O2, а также снижению 

содержания пролина и активности 

супероксиддисмутазы (SOD) [18]. С другой 

стороны, сверхэкспрессия гена AmGDSL1 из 

Agropyron mongolicum привела к повышенной 

засухоустойчивости трансгенного Nicotiana 

benthamiana, что выражалось в повышенном 

содержании пролина, высокой активности 

антиоксидантных ферментов (POD, SOD, CAT) и 

сниженной концентрации МДА [19]. 

Богатый цистеином металлотионеин-

подобный белок 2 (МТ2) выполняет роль 

поглотителя АФК, уменьшая окислительные 

повреждения в условиях абиотического стресса и 

поддерживая окислительно-восстановительный 

баланс клеток. В частности, воздействие засухи на 

проростки Avena sativa L способствовало 

повышению экспрессии МТ2 в побегах и корнях 

[20]. Сверхэкспрессия гена PdMT2A из Phoenix 

dactylifera L. повышала толерантность трансгенного 

Arabidopsis к абиотическим стрессам [21]. Для 

трансгенных сеянцев были характерны более 

длинные корни, крупные листья и интенсивное 

накопление биомассы по сравнению с растениями 

дикого типа в условиях засухи, засоления и 

окислительного стресса. В условиях дефицита влаги 

содержание ионов Na+ в тканях трансгенных 

растениях не отличалось от такового у диких 

растений, что указывает на важность МТ2 в 

гомеостазе натрия. Кроме того, в условиях высокой 

солености и засухи наблюдалось снижение 

концентрации H2O2, высокая активность SOD, 

повышенное содержание хлорофилла и пролина. 

Согласно базе данных KEGG, ген транс-

ресвератрол-ди-O-метилтрансферазы участвует в 

синтезе птеростильбена и пицеатаннола из 

ресвератрола (KEGG ec00945). Ресвератрол и его 

структурные аналоги являются природными 

фитоалексинами, вырабатываемыми растениями, 

которые играют решающую роль в реакции 

растений на УФ-излучение [22] и недостаток воды 

[23]. Экзогенный ресвератрол значительно смягчил 

симптомы длительного воздействия высоких 

концентраций калийных удобрений у Malus 

hupehensis Rehd., поддерживая содержание 

хлорофилла, снижая содержание МДА и 

положительно влияя на активность POD, SOD и 

CAT [24,25]. 

Транскрипционный фактор ERF107 

относится к подсемейству факторов 

чувствительности к этилену (ERF). Представители 

данного семейства активируются в ответ на 

различные абиотические стрессы и связываются со 

специфическими элементами ДНК (например, GCC-

боксом) в промоторах стресс-чувствительных генов, 

что приводит к изменениям их экспрессии [26]. В 

настоящее время роль ERF107 в данном процессе 

остается неясной. Однако было показано, что 

сверхэкспрессия ERF107 повышала толерантность 

трансгенного Arabidopsis к оксилипинам, в 

частности к 9-гидрокси-10,12,15-октадекатриеновой 

кислоте (9-HOT, производное линоленовой 
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кислоты) [27]. Оксилипины являются продуктами 

окисления полиненасыщенных жирных кислот и 

накапливаются в клетках растений под действием 

стресса, что может приводить к частичной 

остановке клеточного цикла и ингибированию роста 

корневой системы [28]. В данном случае ERF107, 

предположительно активируя гены детоксикации, 

ослаблял ингибирующее действие 9-HOT на рост 

корней трансгенного Arabidopsis. 

Таким образом, суммируя данные о 

функции генов, экспрессия которых в 

рассматриваемом генотипе Q. robur L. достоверно 

снижена (табл. 2), можно предварительно 

заключить, что его реакция на дефицит влаги 

обусловлена нарушением ионного гомеостаза (Cu, 

Na), влекущим за собой снижение синтеза АБК, а 

также ослаблением целостности мембран и 

усилением окислительного стресса, что в 

совокупности угнетает рост и развитие. 

Среди ДЭГ с наибольшим изменением 

экспрессии следует отметить WAT1-связанный 

белок At1g70260 (XM_050422356.1) и N-подобный 

белок устойчивости к вирусу табачной мозаики 

(TMV) (XM_050398779.1). 

WAT1-связанный белок At1g70260, 

экспрессия которого снижена у чувствительного к 

засухе генотипа Q. robur L., относится к семейству 

трансмембранных транспортеров. Его роль в 

реакции растений на абиотический стресс в 

настоящее время до конца не изучена. Однако было 

обнаружено, что WAT1 участвует в 

ремоделировании клеточной стенки у Arabidopsis 

thaliana за счет транспорта ауксина из вакуолей в 

цитоплазму [29]. Подавление гена WAT1 у A. 

thaliana приводило к конститутивному повышению 

уровня салициловой кислоты в корнях, что 

обеспечивало устойчивость к сосудистым 

патогенам [30]. 

N-подобный белок устойчивости к TMV, 

повышенная экспрессия которого наблюдается у 

чувствительного к засухе генотипа Q. robur L. (табл. 

2), опосредует защитный ответ растения на 

патогены, инициируя локальную реакцию 

гиперчувствительности. Данный защитный 

механизм, представляющий собой 

специализированную форму программируемой 

клеточной смерти, направлен на ограничение 

распространения патогена в месте заражения [31]. 

Его активация сопровождается индукцией 

биосинтеза салициловой кислоты, которая 

усиливает защитный сигналинг. С другой стороны, 

было показано, что N-подобный белок негативно 

регулирует толерантность Nicotiana tabacum к 

солевому стрессу, подавляя биосинтез абсцизовой и 

жасмонной кислот [32]. В экспериментах с 

трансгенным N. tabacum cv. Petite Havana SR1, 

характеризующимся отсутствием гена N-подобного 

белка чувствительности к TMV, и N. tabacum cv. 

Samsun NN, последний демонстрировал раннее 

пожелтение и увядание листьев после обработки 

раствором NaCl. Уровни МДА и H2O2 были 

значительно выше, чем у трансгенного табака, в то 

время как содержание воды и хлорофилла в листьях 

снизилось. Таким образом, активация N-подобного 

белка устойчивости к TMV в условиях высокой 

солености может приводить к окислительному 

повреждению клеточных мембран, нарушению 

водного гомеостаза и угнетению фотосинтеза. 

Учитывая выше сказанное, можно сделать 

вывод, что снижение уровня экспрессии гена WAT1-

связанный белок At1g70260 и увеличение 

экспрессии гена N-подобного белка устойчивости к 

TMV в образцах рассматриваемого генотипа Q. 

robur L. формирует гормональный дисбаланс, 

который может лежать в основе его повышенной 

чувствительности к водному дефициту. 

Наблюдаемый перекос в сторону салициловой 

кислоты может также объяснять повышенную 

экспрессию цистеин-богатой рецептороподобной 

протеинкиназы 10 (CRK10) (XM_050432786.1) 

(табл. 2). CRK10 относится к обширному семейству 

рецептороподобных киназ (RLK), участвующих в 

иммунном ответе, реакциях на абиотический стресс, 

а также в росте и развитии растений [33]. В работе 

[34] было показано, что при инфицировании 

суспензией Pseudomonas syringae pv. tomato DC3000 

или обработкой салициловой кислотой в клетках 

Arabidopsis активируется сигнальный каскад с 

участием транскрипционных факторов WRKY, 
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которые, в свою очередь, связываются с 

промоторной областью гена CRK10, обеспечивая 

быстрое накопления его мРНК. 

Таким образом, выявленное смещение 

экспрессии генов создает условия для 

конститутивной активации элементов иммунного 

ответа, что в условиях засухи может обуславливать 

чувствительность к дефициту влаги генотипа Q. 

robur L. 

GO-анализ для выявленных ДЭГ 

Анализ обогащения Gene Ontology (GO-

анализ) служит для статистической оценки 

функциональной принадлежности генов. В его 

основе лежит идентификация GO-категорий, 

частота встречаемости которых в целевом наборе 

генов статистически значимо превышает 

ожидаемую. Результатом анализа является 

ключевые биологические процессы, молекулярные 

функции и клеточные компоненты, 

ассоциированные с рассматриваемым набором 

генов. 

В ходе GO-анализа ДЭГ для 

чувствительного к засухе генотипа Q. robur L. было 

определено, что 37 GO-терминов и путей KEGG 

были значимо обогащены (рис. 3, табл. S3-4). 

Согласно полученным результатам, 

наиболее статистически значимые GO-термины в 

категории биологических процессов в основном 

были связаны с биосинтезом компонентов 

клеточной стенки (биосинтез липидов 

(GO:0008610), метаболизм липидов (GO:0006629)) и 

регуляцией синтеза малых молекул и фитогормонов 

(регуляция биосинтеза абсцизовой кислоты 

(GO:0010115), регуляция метаболизма 

изопреноидов (GO:0019747), регуляция биосинтеза 

спиртов (GO:1902930)). Статистически значимые 

GO-термины из категории молекулярной функции 

были связаны с оксидоредуктазной активностью, 

действующей на парных донорах, с включением или 

восстановлением молекулярного кислорода 

(GO:0016705), а также трансмембранным 

транспортом ионов металлов (активность 

трансмембранного переносчика ионов переходных 

металлов (GO:0046915), активность 

трансмембранного транспорта ионов меди 

(GO:0005375)). С транспортом также 

ассоциированы категории клеточных компонентов 

(апопласты (GO:0048046), внеклеточные регионы 

(GO:0005576)). Такая реакция не является типичной 

для дубов, у которых под воздействием засухи 

изменяется экспрессия генов, вовлеченных в 

реакцию на стимулы, оксидоредуктазную 

активность, регуляцию устьичной проводимости, 

биосинтез осмопротекторов и фотосинтез [7,10]. 

Данное обстоятельство делает рассматриваемый 

генотип Q. robur L. перспективным объектом для 

дальнейших исследований. 

Следует также отметить гены гиббереллин-

20-оксидазы 1 (XM_050397600.1), 

метилстеролмонооксигеназы 1-1 

(XM_050408936.1), нодулин-связанных белков 1 и 2 

(XM_050421370.1 и XM_050421373.1, 

соответственно), а также ЭПР-подобной омега-3-

ацил-липидной десатуразы (XM_050383959.1), 

длинноцепочечной еноил-КоА редуктазы (VLCER) 

(XM_050386648.1). 

Гиббереллин-20-оксидаза 1 и 

метилстеролмонооксигеназы 1-1 были отнесены к 

наибольшему количеству GO-терминов, что 

подчеркивает их критическую важность в реакции 

на дефицит влаги у рассматриваемого генотипа Q. 

robur L. Гиббереллин-20-оксидаза 1, экспрессия 

которой была снижена (табл. S2), участвует в 

биосинтезе дитерпеноидов, а именно 

гибберелиновых кислот (ГК) (KEGG ec00904). ГК 

синтезируются во всех сосудистых растениях и 

играют важную роль в росте и развитии растений 

[35]. В частности, сверхэкспрессия гена PdGA20ox1 

из Pinus densiflora в трансгенном тополе 

способствовала улучшению роста ствола и 

формирования древесины [36]. С другой стороны, 

подавление гена OsGA20ox1 у Oryza sativa L. 

приводило к снижению уровня биологически 

активных ГК в вегетативных тканях, что вызывало 

полукарликовый фенотип растения [37]. Однако в 

условиях абиотического стресса, экспрессия 

гиббереллин-20-оксидазы 1 обычно снижается у 

различных видов растений, что приводит к 

снижению уровня ГК, замедлению роста и 
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повышению устойчивости к неблагоприятным 

условиям окружающей среды за счёт 

перераспределения ресурсов. Так, сверхэкспрессия 

гена EguGA20ox1 из Eucalyptus в трансгенном A. 

thaliana значительно повышала чувствительность к 

солевому стрессу, что выражалось в сильном 

угнетении роста, хлорозе и увядании листьев, а 

также в двукратном снижении максимальной 

скорости транспорта электронов в фотосистеме II 

[38]. 

В свою очередь, 

метилстеролмонооксигеназа 1-1, экспрессия 

которой повышена у чувствительного к засухе 

генотипа Q. robur L., является важным ферментом в 

биосинтезе стеролов, ответственным за 

деметилирование промежуточных продуктов 

(KEGG ec00100). Содержание стеролов в 

растительных клетках увеличивается при тепловом 

стрессе, высокой засоленности, УФ-облучении и 

засухе [39]. В частности, накопление -ситостерола, 

в синтезе которого принимает участие 

метилстеролмонооксигеназа, в клетках Calotropis 

procera индуцировалось засухой и интенсивным УФ 

[40]. Кроме того, было обнаружено, что стеролы 

участвуют в росте и развитии, регулируя 

морфологию растений, влияя на синтез и транспорт 

ауксинов [39]. 

Нодулин-связанные белки 1 и 2 также были 

отнесены к большому количеству GO-терминов 

(табл. S3). Экспрессия генов данных белков в 

значительной степени зависит факторов 

окружающей среды. В частности, сверхэкспрессия 

гена NRP1 у трансгенного A. thaliana в условиях 

теплового стресса снижала содержание АБК [41]. 

Как известно, АБК-зависимый контроль устьичной 

проводимости является одной из реакций растений 

на недостаток воды.  

Таким образом, наблюдаемое у 

чувствительного к засухе генотипа Q. robur L. 

снижение экспрессии генов гиббереллин-20-

оксидазы 1 и нодулин-связанных белков 1 и 2, а 

также умеренное увеличение экспрессии гена 

метилстеролмонооксигеназы 1-1 согласуется с 

общепринятой стратегией адаптации к 

абиотическому стрессу у растений. 

С другой стороны, роль обогащенных GO-

терминами генов ЭПР-подобной омега-3-ацил-

липидной десатуразы и VLCER в реакции 

рассматриваемого генотипа Q. robur L. на засуху 

представляет интерес. Данные ДЭГ, экспрессия 

которых снижена (табл. S2), принимают участие в 

метаболизме липидов, а именно в биосинтезе 

ненасыщенных жирных кислот (KEGG ko01040) и 

удлинении цепи жирных кислот (KEGG ec00062). В 

частности, омега-3-ацил-липидной десатураза 

катализирует присоединение третьей двойной связи 

в глицеролипиде, содержащем (9Z,12Z)-

октадекадиеноил, в синтезе 18:3 жирных кислот, 

таких как альфа-линоленовая кислота, которая 

участвует в биосинтезе жасмоновой кислоты. 

Жасмоновая кислота является важным стресс-

индуцированным фитогормоном, участвующим в 

многочисленных путях передачи сигналов, 

регуляции устьичной проводимости и поддержании 

ионного гомеостаза [42,43]. Для большинства видов 

Quercus spp. усиленный биосинтез жасмоната 

является одним из предпочтительных способов 

реагирования на недостаток воды [10]. Однако у 

рассматриваемого генотипа Q. robur L этот тип 

стрессовой реакции был частично подавлен, что 

можно объяснить продолжительностью воздействия 

засухи, поскольку интенсивный биосинтез 

жасмоната является частью ранней реакции на 

стресс, а повышение его уровня в клетках носит 

временный характер [44,45]. С другой стороны, 

VLCER также участвует в биосинтезе кутикулярных 

восков, таких как кутин и суберин, которые 

являются важными компонентами клеточной стенки 

сосудистых растений. Эти компоненты образуют 

гидрофобный слой, который предотвращает потерю 

воды и ионов Na+ и регулирует теплопроводность, 

влияя на развитие устьиц [46,47]. Учитывая ранее 

упомянутое снижение экспрессии генов GDSL-

эстеразы/липазы APG и WAT1-связанного белка 

At1g70260 (табл. 2), а также результаты GO-анализа 

(рис. 3), можно сделать вывод, что нарушения 

механизма поддержания целостности мембран 

вносит значительный вклад в чувствительность к 

засухе рассматриваемого генотипа Q. robur L. 
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Таким образом, комплексное нарушение 

экспрессии генов липидного и гормонального 

метаболизма приводит к каскаду физиологических 

нарушений: от сбоев в работе устьичного аппарата 

до разрушения клеточных мембран, что в 

совокупности объясняет повышенную 

чувствительность генотипа к засухе. 

Заключение 

Анализ функций ДЭГ с наиболее 

измененным уровнем экспрессии и наибольшей 

статистической достоверностью показал, что 

повышенная чувствительность к дефициту влаги у 

рассматриваемого генотипа дуба черешчатого Q. 

robur L. может быть связана с комплексом 

нарушений в системе гормональной регуляции и 

антиоксидантной защите. Снижение синтеза АБК, 

вызванное нарушением гомеостаза ионов меди, 

наряду со снижением синтеза жасмоновой кислоты, 

ослабляет эффективности связанных с этими 

фитогормонами каскадных реакций на 

абиотические стрессы. Одновременно наблюдается 

снижение эффективности удаления АФК и 

поддержания целостности мембран, что ведет к 

окислительному стрессу и нарушению гомеостаза 

ионов Na+. На этом фоне предполагаемое 

повышение синтеза салициловой кислоты, с одной 

стороны, может отражать активацию 

альтернативных компенсаторных механизмов, а с 

другой – учитывая ее роль в ответе на биотические 

стрессы – потенциально вступать в конфликт с АБК-

зависимыми путями формирования адаптации к 

засухе, что в совокупности делает этот ответ 

неадекватным. 

Выводы о генах-кандидатах, ответственных 

за чувствительность дубов к засухе (COPT6, WAT1-

связанный белок At1g70260, металлотионеин-

подобный белок 2, GDSL-эстераза/липаза APG, N-

подобный белок устойчивости к TMV, ЭПР-

подобная омега-3-ацил-липидная десатураза и 

длинноцепочечная еноил-КоА редуктаза), 

закладывают основу для практического 

применения. В селекции растений эти гены могут 

быть использованы для разработки молекулярных 

маркеров для негативного отбора чувствительных к 

дефициту влаги генотипов дуба черешчатого. В 

области охраны природы они позволяют оценивать 

генетическую уязвимость естественных популяций 

дуба для разработки конкретных стратегий защиты. 

Следует учитывать, что данные получены 

для одного чувствительного генотипа в 

контролируемых условиях, и для подтверждения 

диагностической ценности маркеров требуется их 

валидация на более широкой панели генотипов и 

дальнейшие функциональные исследования. 

Важным ограничением также является учет 

возможной посттранскрипционной регуляции, 

которая может влиять на конечную 

функциональную активность идентифицированных 

генов-кандидатов. В связи с этим, перспективным 

направлением дальнейших исследований является 

переход к глубокому системному анализу, 

включающему изучение ко-экспрессионных сетей и 

белковых взаимодействий. Такой подход может 

способствовать выявлению ключевых элементов 

регуляторных каскадов и уточнению молекулярных 

механизмов, лежащих в основе наблюдаемой 

чувствительности. 
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ПРИЛОЖЕНИЕ 

Таблица 1 

Статистика секвенирования и качество картирования для образцов чувствительного к засухе генотипа  

Quercus robur 

Table 1 

 RNA-seq statistics and mapping quality for drought-sensitive genotype Quercus robur L samples 

Название 

образца|Sample 

Условия 

культивирования|Conditions 

Общее число 

видов|Number 

of reads 

Средний GC-

состав, %|Average 

GC-content, % 

Качество 

картирования, 

%|Mapping quality, % 

S9655Nr13 Контроль, 60 д 37 712 792 45 90.48 

S9655Nr16 Дефицит влаги, 60 д 34 779 652 43 91.08 

S9655Nr18 Дефицит влаги, 60 д 31 337 128 44 90.57 

S9655Nr19 Дефицит влаги, 60 д 36 910 472 42 90.33 

 

Таблица 2 

ДЭГ с максимально измененной экспрессией и наибольшей статистической достоверностью 

Table 2 

 DEGs with the most altered expression and the highest statistical significance 

ID Продукт|Product Log2FC padj 
-log10(padj) 

 LOC126706893, мРНК    

 COPT6-подобный белок    

 эстераза/липаза APG    

 COPT6-подобный белок    

 LOC126722704, некодирующая РНК    

 Металлотионеин-подобный белок, тип 2    

 LOC126708890, некодирующая РНК    

 
Транс-ресвератрол-ди-O-метилтрансфераза 

   

 LOC126708810, мРНК -2.222 2.59E-07 6.587 

XM_050398437.1 Транскрипционный фактор ERF107 -1.929 8.71E-07 6.060 

X

M

_

0

5

0

4

0

6

6

3

8

 

LOC126707050, мРНК    

 LOC126720058, некодирующая РНК    

 WAT1-связанный белок At1g70260    

 LOC126718368, мРНК    

 
Серин-треониновая протеинкиназа PBL9 

(вероятная) 
   

 
N-подобный белок устойчивости к вирусу 

табачной мозаики (TMV) 
   

 
Цистеин-богатая рецептороподобная 

протеинкиназа 10 (vX3) 
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Рисунок 1. Диаграмма типа «вулкан» для визуализации результатов анализа дифференциальной экспрессии для 

чувствительного к засухе генотипа Quercus robur L. Белые и черные точки на диаграмме обозначают ДЭГ с 

пониженной и повышенной экспрессией, соответственно. Серые точки обозначают отсутствие 

дифференциальной экспрессии между образцами, подвергшимися засухе, и контрольными образцами. Отбор 

ДЭГ проводился при padj  0.01 и |log2FC|1.5. 

Источник: собственная композиция авторов 

 

Figure 1. Volcano plot visualizing the results of differential expression analysis for the drought-sensitive genotype of 

Quercus robur L. White and black dots in the plot represent downregulated and upregulated DEGs, respectively. Gray 

dots indicate no differential expression between drought-stressed and control samples. DEGs were selected at 

padj ≤ 0.01 and |log2FC| ≥ 1.5. 

Source: author’s composition 
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Рисунок 2. Кластеризованная тепловая карта глубин картирования ДЭГ для чувствительного к засухе генотипа 

Quercus robur L. Каждая строка тепловой карты представляет один образец, показывающий профиль 

экспрессии для каждого ДЭГ. Цвета на карте отображают нормализованную глубину прочтений. Кластеризация 

выполнялась методом k-средних. 

Источник: собственная композиция авторов 

 
Figure 2. Clustered heatmap of DEGs mapping depths for the drought-sensitive genotype of Quercus robur L. Each row 

of the heatmap represents one sample, showing the expression profile for each DEG. Colors on the map indicate 

normalized read depth. Clustering was performed using the k-means method. 

Source: author’s composition 

 
Рисунок 3. Значимые GO-термины и метаболические пути (KEGG) для ДЭГ чувствительного к засухе генотипа 

Q. robur L. Вероятность того, что конкретный путь действительно обогащен во входном наборе генов 

определяется p-value. Для приведенных GO-терминов p-value  0.05. 

Источник: собственная композиция авторов 
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Figure 3. GO terms and metabolic pathways (KEGG) for DEGs of the drought-sensitive genotype of Q. robur L. The 

probability that a particular pathway is truly enriched in the gene set is determined by the p-value. For the given GO 

terms, the p-value  0.05. 

Source: author’s composition 
 

 

  


