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Arabidopsis thaliana  L. является классическим модельным объектом, у которого подробно описаны механизмы регуляции биосинтеза 
флавоноидных пигментов с участием генов AtTT2, относящихся к семейству R2R3-MYB, и AtTT8 из семейства bHLH-MYC. Актуальным 
остается вопрос о судьбе дуплицированных копий у аллополиплоидных видов, возникших в результате межвидовой гибридизации, удобной 
моделью для изучения которого является хлопчатник вида Gossypium hirsutum L. В субгеномах At и Dt G. hirsutum идентифицированы копии 
генов GhTT2, GhMYB10 и GhTT8, являющиеся ортологами соответствующих генов A. thaliana. В настоящей работе на основе секвенирования 
аллелей указанных регуляторных генов у образцов хлопчатника c контрастной окраской волокна и гипокотиля оценивается роль 
аллополиплоидизации в эволюции дуплицированных регуляторных генов, кодирующих компоненты MBW-комплекса: транскрипционные 
факторы семейств R2R3-MYB, bHLH-MYC, WD40. Для генов семейства R2R3-MYB хлопчатника выявлен асимметричный характер 
эволюции, при котором гены субгенома Аt эволюционируют быстрее и находятся под менее строгим очищающим отбором по сравнению 
с гомеологами субгенома Dt. Секвенированные последовательности впервые депонированы в международную базу данных GenBank (NCBI).
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Arabidopsis thaliana  L. is a classic model organism in which the regulatory mechanisms of flavonoid pigment biosynthesis involving the AtTT2 
gene (R2R3-MYB family) and AtTT8 (bHLH-MYC family) have been characterized in detail. The fate of duplicated copies in allopolyploid species 
that arose as a result of interspecific hybridization remains a topical question, and cotton Gossypium hirsutum L. provides a convenient model to 
address it. In the genome of G. hirsutum, copies of the genes GhTT2, GhMYB10, and GhTT8 have been identified in the At- and Dt-subgenomes; 
these copies are orthologs of the corresponding A. thaliana genes. Based on the sequencing of alleles of these regulatory genes in cotton accessions 
with contrasting fiber and hypocotyl pigmentation, this study evaluates the role of allopolyploidization in the evolution of duplicated regulatory genes 
encoding components of the MBW complex, namely R2R3-MYB, bHLH-MYC, and WD40 transcription factors. The cotton R2R3-MYB gene family 
has been found to evolve asymmetrically, when genes of the At subgenome evolve faster and are subject to a less stringent purifying selection compared 
to their homeologs in the Dt subgenome. It is for the first time that the gene sequences were deposited in the international GenBank database (NCBI).
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Введение

Процессы полиплоидизации способствуют расшире-
нию видового разнообразия растений и играют важную 
роль в эволюции их геномов (Otto, Whitton, 2000; Rutland 
et al., 2021). В новообразованных полиплоидах большин-
ство дуплицированных генов находится под действи-
ем очищающего отбора, однако часть копий подверга-
ется субфункционализации или неофункционализации, 
либо утрачивает функциональность в ходе псевдогениза-
ции (Force et al., 1999; Magadum et al., 2013). Распределе-
ние исходных функций между вновь возникшими дупли-
цированными генами или приобретение новых повышает 
адаптивный потенциал и способствует приобретению 
пластичности генома у многих видов растений (Leitch, 
Leitch, 2008; Renny-Byfield, Wendel, 2014).

Удобной моделью для изучения механизмов регу-
ляции дуплицированных генов и путей их адаптивных 
изменений являются гены, кодирующие флавоноиды, 
благодаря хорошо изученным путям метаболизма этих 
соединений и широкому разнообразию обусловленной 
ими пигментации в различных тканях растений (Winkel-
Shirley, 2001; Koes et  al., 2005; Gould, Lister, 2005; Peng 
et  al., 2012; Shoeva et al., 2017). Ферменты, осуществляю-
щие превращения в ходе биосинтеза метаболитов фла-
воноидного пути, кодируются структурными генами 
(Saito et  al., 2013). Экспрессию этих генов контролирует 
MBW-комплекс, включающий транскрипционные фак-
торы (ТФ) семейств R2R3-MYB, bHLH-MYC и WD40, 
кодируемые соответствующими регуляторными гена-
ми (Koes et  al., 2005). Ранее было продемонстрировано, 
что регуляторные гены флавоноидного пути, как прави-
ло, эволюционируют быстрее структурных генов-мише-
ней, в связи с чем представляют наибольший интерес для 
отслеживания таких изменений (Rausher et al., 1999).

Arabidopsis thaliana L. является классическим модель-
ным объектом, у которого подробно описаны механизмы 
регуляции биосинтеза флавоноидных пигментов (Walker 
et al., 1999; Koes et al., 2005; Gonzalez et al., 2008; Katiyar 
et al., 2012). Накопление проантоцианидинов (ПА), отно-
сящихся к классу флавоноидных пигментов, в семен-
ной кожуре A.  thaliana регулирует MBW-комплекс, ком-
поненты которого кодируют идентифицированные 
регуляторные гены AtТТ2, которые относят к семейству 
R2R3-MYB, AtTT8  – к семейству bHLH-MYC, AtTTG1  – 
к  семейству WD40 (Walker et  al., 1999; Nesi et  al., 2000; 
Baudry et  al., 2004; 2006; Gonzalez et  al., 2008). В свою 
очередь, хлопчатник Gossypium hirsutum L. с диплоидным 
набором хромосом 2n=4x=52, геномным составом AD1, 
представляет собой удобную модель аллотетраплоидно-
го вида, с использованием которой можно детально оце-
нить влияние процесса межвидовой гибридизации дипло-
идных предков с геномом A, который унаследован от 
афро-азиатских видов, близких к Gossypium arboreum  L. 
и Gossypium herbaceum L., и D, унаследованным от аме-

риканских видов, близких к Gossypium raimondii  L., 
с последующим удвоением генома, что привело к эволю-
ции дуплицированных генов, кодирующих компоненты 
MBW-комплекса.

Среди регуляторных генов хлопчатника, вовлеченных 
в биосинтез ПА в волокне бурых оттенков, были выделе-
ны два гена из семейства R2R3-MYB – GhTT2-A1, также 
известный как GhMYB36 и GhTT2-3A, и GhMYB10 (орто-
логи гена AtТТ2 A.  thaliana), один из семейства bHLH-
MYC – GhTT8 (ортолог AtТТ8), и два из WD40 – GhTTG1 
и GhTTG3 (ортологи AtТТG1 и AtТТG3) (Humphries et al., 
2005; Lu et  al., 2017; Yan et  al., 2018). Позднее с помо-
щью поиска по гомологии на основании известных генов 
AtTT2 (TAIR: AT5G35550) и AtТТ8 (AT4G09820) в геноме 
G.  hirsutum дополнительно идентифицированы гомоло-
гичные гены-кандидаты, вовлеченные в биосинтез флаво-
ноидных пигментов: шесть из семейства R2R3-MYB, три 
из bHLH-MYC и три из WD40 (Mikhailova et  al., 2022). 
Вследствие высокой структурной консервативности 
и  строгого очищающего отбора, действующего на гены 
WD40, они являются менее информативными для анализа 
эволюционной дивергенции. В связи с этим в настоящей 
работе для оценки давления отбора на дуплицированные 
копии регуляторных генов биосинтеза флавоноидов был 
проведён сравнительный анализ нуклеотидного полимор-
физма аллелей  – представителей семейств R2R3-MYB 
и bHLH-MYC у образцов хлопчатника, контрастных по 
окраске волокна.

Материалы и методы

В качестве материала для исследования были исполь-
зованы образцы хлопчатника вида G.  hirsutum  L. с кон-
трастной окраской волокна и гипокотилей из коллекции 
ВИР (таблица).

Одним из образцов был сорт ‘Браун’  – первый заре-
гистрированный в России сорт хлопчатника с природно-
окрашенным волокном: патент на селекционное дости-
жение № 10638 (Tuz et  al., 2023). Сорт получен методом 
индивидуального отбора из гибридной комбинации ‘Гене-
тик  34’: Туркмения, позднеспелый, коричневое волокно, 
и C2 8101-73: к-8112, Албания, скороспелый, белое волок-
но.

Геномную ДНК выделяли из 10-12-дневных гипоко-
тилей проростков хлопчатника по 10 растений каждо-
го образца с использованием набора DNeasy Plant Mini 
Kit (QIAGEN, Germany) по протоколу, рекомендованно-
му производителем. Качество и концентрацию ДНК оце-
нивали методом электрофореза в агарозном геле, а  так-
же с помощью спектрофотометрического анализа. Дизайн 
праймеров, специфичных к целевым фрагментам полно-
размерных генов, осуществляли с помощью онлайн-ин-
струмента IDT PrimerQuest software (http://eu.idtdna.com/
PrimerQuest/Home/). Последовательности олигонуклео-
тидов для полимеразной цепной реакции (ПЦР), исполь-
зованных в работе, представлены в Приложении  1/ 
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Supplement1. Амплификацию геномной ДНК проводили 
в термоциклерах Т-100 (Biorad, США) и SimpliAmp Plus 
(Thermo Fisher Scientific, США). Амплифицированные 
фрагменты элюировали из 1% агарозного геля с помощью 
набора реагентов «diaGene», согласно инструкции произ-
водителя («Диа-М», Россия). Очищенную ДНК-матрицу 
в количестве 50-70 нг использовали для секвенирующей 
реакции, которая протекала в 15 мкл смеси с добавлени-
ем 10 пмолей праймера, 1,5 мкл готовой реакционной сме-
си BigDye™ Terminator v3.1 и 3  мкл 5Х секвенирующе-
го буфера BigDye™ Terminator v3.1 (BigDye™ Terminator 
v3.1 Cycle Sequencing Kit (Thermo Fisher Scientific, США). 
Очистку продуктов реакции секвенирования от компо-
нентов ПЦР-смеси проводили методом переосаждения 
этиловым спиртом. ДНК-фрагменты по размерам раз-
деляли методом капиллярного электрофореза с помо-
щью генетического анализатора Applied Biosystems 3500 
(Thermo Fisher Scientific, США). Обработку получен-
ных секвенограмм, в том числе оценку качества данных 
и выравнивание последовательностей на референсный 
геном, проводили с использованием программного обе-
спечения Ugene (http://ugene.net/ru/) и MEGA-X (Kumar 
et al., 2018). В качестве референса использовали последо-
вательности беловолокнистого хлопчатника из базы дан-
ных Cotton FGD (https://cottonfgd.org/).

 
 

1  Приложения доступны в онлайн версии статьи/ The supplements are available in the online version of the paper: DOI: 10.30901/2658-6266-
2026-3-o1

Результаты и обсуждение

Проведенный ранее анализ in silico структурно-функ-
циональной организации генов семейств R2R3-MYB 
и  bHLH-MYC продемонстрировал сохранение экзон-ин-
тронной и доменной структур, отсутствие преждевремен-
ных стоп-кодонов (за исключением третьей паралогичной 
копии GhTT2-A3) (Mikhailova et al., 2022). По результатам 
анализа аллельных различий копий регуляторных генов 
из семейств R2R3-MYB и bHLH-MYC, у образцов хлоп-
чатника с контрастной окраской волокна функционально 
значимые отличия выявлены только для гена GhMYB10-A, 
белковый продукт которого относится к классу ТФ, регу-
лирующих поздние этапы биосинтеза метаболитов фла-
воноидного пути (Mikhailova et al., 2024; 2026).

В рамках настоящей работы впервые секвениро-
ваны последовательности основного гена-кандида-
та GhMYB10-A у образцов к-8161, к-7314, к-7843 и к-467. 
На примере выявленного нуклеотидного полиморфиз-
ма гомеологичных генов GhTT2 и GhMYB10 в субгеномах 
At и Dt рассмотрены особенности организации дуплици-
рованных копий в аллотетраплоидном геноме хлопчатни-
ка. Последовательности генов 12 образцов (см.  таблицу) 
впервые депонированы в международную базу дан-
ных GenBank (NCBI) под номерами: PZ542165-PZ542188, 
PZ555351-PZ555357, PZ561958-PZ561964, PZ562709-
PZ562715, PZ562720-PZ562726, PZ564210-PZ564221, 
PZ564430-PZ564436.

Таблица. Список изученных образцов хлопчатника Gossypium hirsutum L. коллекции ВИР
Table. The studied Gossypium hirsutum L. accessions from the VIR collection

№ 
п/п/ 
No.

№ по 
каталогу 

ВИР/ 
VIR 

catalogue 
No.

Название 
образца/ 

Accession name
Происхождение/ 

Origin

Год включения 
в коллекцию/ 

Year of 
registration in 
the collection

Окраска гипокотиля/ 
Hypocotyl color

Окраска 
волокна/ 

Fiber color

1 к-7544* Cm-Sp 6189 Мадагаскар 1986 Зелёная Темно-бурая

2 к-7544* Cm-Sp 6189 Мадагаскар 1986 Антоциановая Темно-бурая

3 к-8147* 8/4 Россия 2022 Зелёная Темно-бурая
4 к-8161 37/4 Россия 2026 Зелёная Темно-бурая
5 к-4305* S-4050 Узбекистан 1956 Зелёная Светло-бурая
6 к-8138* Браун Россия 2020 Зелёная Светло-бурая
7 к-3488* S-4017 Узбекистан 1947 Зелёная Светло-бурая
8 к-7314 Poral 1-2 Куба 1984 Зелёная Светло-бурая
9 к-8129* Red Stem США 2021 Антоциановая Белая
10 к-8020* АС-4 Россия 2001 Зелёная Белая
11 к-7843 M1, round leaf Туркменистан 1992 Зелёная Белая
12 к-467 American cotton Узбекистан 1925 Зелёная Белая

*аллельные различия последовательностей регуляторных генов описаны ранее/ allelic differences in regulatory gene sequences were 
characterized earlier (Mikhailova et al., 2024)
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R2R3-MYB. Паралогичные копии генов семейства 
R2R3-MYB в субгеномах At и Dt содержат три экзо-
на и составляют в длину: 1257  пн (GhTT2-A1), 1222  пн 
(GhTT2-A2), 1445  пн (GhTT2-A3), 1257  пн (GhTT2-D1), 
1281  пн (GhTT2-D2), 1300  пн (GhTT2-D3), 1275  пн 
(GhMYB10-A) и 1292  пн (GhMYB10-D). В промоторной 
и кодирующей последовательностях паралогичных генов 
GhTT2 в субгеноме At найдены многочисленные индели 
длиной от 1 до 32 пн, а также однонуклеотидные замены. 
В конце третьего экзона гена GhTT2-A1 у образцов с тём-
но-бурой окраской волокна (к-8147, к-7544) и у образца 
со светло-бурой окраской (к-4305) выявлена несинони-
мичная замена С→A в позиции 1070  пн (Приложение  2/ 
Supplement  2; Mikhailova et  al., 2024). Данная замена не 
затрагивает консервативный R3-мотив MYB-домена 
и  приводит к аминокислотной замене пролина на трео-
нин в последовательности белка. Согласно выявленно-
му полиморфизму аллелей гена GhTT2-A2, образцы могут 
быть разделены на две группы: первая  – к-8147, к-7544, 
к-4305, вторая  – к-3488, к-8020, к-8129 (Приложение  3/ 
Supplement  3). Образцы первой группы отличает уни-
кальный однонуклеотидный полиморфизм C→G в поло-
жении 922 пн от начала транскрипции, который приводит 
к замене кодона GCA на GGA и, соответственно, амино-
кислотного остатка аланина на глицин в белке.

В промоторной области гена GhTT2-A3 (от 746 до 
81  пн относительно старт-кодона) полиморфизм оказал-
ся идентичным у большинства образцов за исключением 
к-3488, к-8020 и к-8129, у которых в позиции 162 пн обна-
ружена вставка цитозина; у образца к-8129 отсутствова-
ли делеции длиной 33 и 8 пн в положениях 726 и 88 пн 
соответственно (Приложение 4/ Supplement 4). В кодиру-
ющей и 3’-нетранслируемой областях все образцы соот-
ветствовали референсу, за исключением синонимич-
ной замены T→C в положении 542  пн третьего экзона 
(R3-мотив) и делеции длиной 127 пн, приводящей к сдви-
гу рамки считывания, формированию преждевременного 
стоп-кодона TGA и уменьшению длины аминокислотной 
последовательности с 294 до 157 ао. Такие изменения, как 
правило, сопровождаются частичной или полной утра-
той функциональной активности белка (Léon-Kloosterziel 
et al., 1996; Nesi et al., 2000; Baudry et al., 2006; Mikhailova 
et al., 2024).

Стоит отметить, что и аллельный вариант GhTT2-A3 
референса также имеет преждевременный стоп-кодон 
TAG, что указывает на вероятную псевдогенизацию дан-
ной копии  – процесс, характерный для избыточных 
дуплицированных генов со средним временем формиро-
вания порядка 3-7 млн лет (Lynch, Conery, 2000). С уче-
том того, что окрашенное волокно является предковым 
признаком для рода Gossypium  L., а беловолокнистые 
формы закрепились в ходе доместикации, и того, что 
дупликация регуляторных генов GhTT2 и GhTT8 в суб-
геномах At и Dt произошла до образования аллотетра-
плоидной формы, обнаруженный аллельный вариант 
GhTT2-A3 меньшей длины, вероятно, является резуль-

татом псевдогенизации, произошедшей у диплоидного 
донора А-генома еще до аллополиплоидизации (Stephens 
et al., 1977).

В последовательности GhTT2-D1 не найдено зна-
чимых полиморфных вариантов, за исключением ряда 
инсерций в конце третьего экзона: -/A (966  пн), -/G 
(980  пн), -/CAA (1027  пн), для которых также не обна-
ружено взаимосвязи с окраской волокна (Приложе-
ние 5/ Supplement 5). Во втором интроне гена GhTT2-D2 
у  образцов к-7522 с темно-бурой окраской волокна, 
к-8020 с белой и двух со светло-бурой (к-3488 и к-4305) 
в положениях 434, 450  и 453  пн выявлены замены 
A→G, A→C и T→C соответственно, а также делеция 
TC в положении 436 пн от старт-кодона ATG (Приложе-
ние 6/ Supplement 6). Для остальных изучаемых образцов 
отличий от референсной последовательности не выявле-
но. Последовательности GhTT2-D3 и GhMYB10-D у всех 
рассматриваемых образцов соответствовали референсу 
(Приложения 7, 9/ Supplements 7, 9).

У образцов со светло-бурой окраской волокна (к-4305, 
к-3488, к-8129, к-7314) обнаружена вставка длиной 46 пн 
в  промоторной области гена GhMYB10-A, а также две 
несинонимичные замены, приводящие к миссенс-мута-
циям Лиз26Тре и Трп37Арг в последовательности кон-
сервативного функционального R2-мотива MYB-домена 
(Приложение  8/ Supplement  8). Замена высоко консерва-
тивного остатка триптофана в положении 37 дестабили-
зирует структуру “спираль-петля-спираль”, что, веро-
ятно, снижает ДНК-связывающую активность этого ТФ 
у образцов со светло-бурой окраской волокна (Kanei-Ishii 
et  al., 1990; Saikumar et  al., 1990; Mikhailova et  al., 2024). 
Эти данные позволяют рассматривать GhMYB10-A в каче-
стве наиболее перспективного гена-кандидата, ассоци
ированного с вариабельностью окраски волокна в изуча-
емой выборке.

Обнаруженный полиморфизм в последовательности 
регуляторных генов семейства R2R3-MYB демонстриру-
ет асимметрию между субгеномами: гомеологи субгено-
ма At характеризуются большим числом замен в нуклео
тидной последовательности (как в промоторном, так 
и  в  экзон-интронных регионах) по сравнению с  рефе-
ренсом, чем гомеологи субгенома Dt. Асимметричную 
эволюцию генов семейства R2R3-MYB у хлопчатни-
ка, при которой субгеном At эволюционирует быстрее 
и подвергается менее строгому очищающему отбору 
по сравнению с субгеномом Dt, отмечали и в более ран-
них исследованиях (Zhang et  al., 2015; Wang et  al., 2019). 
Аналогичное влияние направленного отбора на скорость 
накопления замен в последовательностях регуляторных 
генов семейства R2R3-MYB наблюдали ранее у малины 
черной Rubus occidentalis  L., которая подобно хлопчат-
нику была подвергнута недавнему направленному отбору 
(Liu et al., 2019).

Данная закономерность, вероятно, отражает раз-
ное давление отбора на субгеномы в процессе направ-
ленной селекции по определенным хозяйственно 

Plant Biotechnology and Breeding 2026;9(3)



ценным признакам. Поскольку субгеном At, унаследо-
ванный от афро-азиатских видов, близких к G. arboreum 
и G.  herbaceum, детерминирует развитие волокна и уро-
жайность в ходе доместикации, именно он подвергал-
ся интенсивному направленному отбору, в том числе по 
признакам, связанным с качеством волокна и его пигмен-
тацией. В свою очередь, субгеном Dt, происходящий от 
американских видов, близких к G.  raimondii, в большей 
степени ассоциирован с адаптивными признаками: устой-
чивостью к засухе, вредителям и другим абиотическим 
стрессовым факторам и в меньшей степени был подверг
нут отбору по признакам волокна, сохранив консерва-
тивный характер изменений с меньшим количеством 
фиксированных эволюционных замен (Shim et al., 2018).

На текущий момент большинство идентифицирован-
ных регуляторных генов-кандидатов, ассоциированных 
с вариабельностью по признаку окраски волокна, лока-
лизованы в субгеноме Аt G.  hirsutum. Так, локусы Lc1 
(выделен ген GhTT2-A1, R2R3-MYB) и qBF-A07-2 (Gh_
A07G0100, WD40) картированы в хромосоме А07, Lc2  – 
в A06 (Wang et al., 2014; Hinchliffe et al., 2016; Wen et al., 
2018).

Кроме того, у хлопчатника асимметрия между суб-
геномами выражается в разном тканеспецифичном 
и  органоспецифичном характере экспрессии гомеоло-
гов. Согласно исследованию L. Flagel с соавторами, око-
ло 24% гомеологичных генов аллополиплоидных видов 
хлопчатника приобрели асимметричный характер экс-
прессии непосредственно в момент гибридизации пред-
ковых видов (Flagel et  al., 2008). Так, среди четырех 
гомеологов структурного гена GhDFR у G. hirsutum в хро-
мосомах A05/D05 и A06/D06, ген GhDFR1 (A05) экспрес-
сируется преимущественно в волокне, тогда как GhDFR3 
(A06)  – в лепестках (Zheng et  al., 2023). Это указывает 
на то, что дуплицированные копии даже в рамках одно-
го субгенома могут приобретать субфункционализацию, 
проявляя транскрипционную активность в разных типах 
тканей.

Органоспецифичный характер смещения относитель-
ного уровня экспрессии гомеологов отмечен для неко-
торых генов хлопчатника. Например, ген adhA (alcohol 
dehydrogenase, ADH), локализованный в субгеноме Dt 
G.  hirsutum, экспрессировался исключительно в лепест-
ках и тычинках (100% транскриптов), тогда как в пести-
ках максимальное число транскриптов было зарегистри-
ровано для гомеолога в субгеноме At (Adams et al., 2003). 
Содержание мРНК гена adhD превышало 80% в листьях, 
корнях, стебле, лепестках и плодолистиках, тогда как 
в тычинках преобладали транскрипты субгенома At. Дан-
ный характер экспрессии является классическим приме-
ром реципрокного органоспецифичного сайленсинга, 
подавления экспрессии, лежащего в основе субфункцио
нализации гомеологичных генов после гибридизации 
диплоидных предков.

Реципрокный сайленсинг adhA зафиксирован и у син-
тетического аллополиплоида Arabidopsis suecica (Fr.) 

Norrl., полученного в результате гибридизации A. thaliana 
(2n=10) и Arabidopsis arenosa  L. (2n=32) (Comai et  al., 
2000). Так, подавлению экспрессии подверглись гены 
K7 (характеризуется высокой копийностью у A.  arenosa 
и низкой у A.  thaliana), и L6 (метилирован у A.  arenosa 
и гипометилирован у A.  thaliana), происходящие из суб-
генома A.  arenosa. Одновременно подавлена экспрес-
сия гена K9, иначе RAP2.1, относящегося к семейству 
APETALA2, унаследованного от A.  thaliana, в регулятор-
ной области которого выявлен повторяющийся элемент. 
В  целом исследования новообразованных геномов алло-
полиплоидов Gossypium и других синтетических модель-
ных объектов демонстрируют их высокую пластичность 
и динамичность. Они представляют собой не просто 
«удвоенные диплоиды», а уникальные, вновь образовавав-
шиеся организмы с высоким эволюционным и адаптив-
ным потенциалом (Wendel, 2000; Liu, Wendel, 2002).

bHLH-MYC. Дуплицированные копии генов семей-
ства bHLH-MYC в субгеномах At и Dt содержат восемь 
экзонов и составляют в длину: 4251  пн (GhTT8-A1), 
6816  пн (GhTT8-A2), 5139  пн (GhTT8-D1) и 6850  пн 
(GhTT8-D2). У образцов хлопчатника с темно-бурой 
окраской волокна (к-8147, к-7544 и к-8129) последова-
тельности гомеологичных и гомологичных копий генов 
GhTT8-А1/А2/D1/D2, а также GhTT8-A1 соответствова-
ли референсу (Приложения  10-13/ Supplements  10-13). 
В промоторной последовательности генов GhTT8-D1 
и  GhTT8-D2 найдены отличия только для образцов 
к-4305, к-3488 со светло-бурым волокном и к-8020 
с белым соответственно (Mikhailova et al., 2024).

Анализ секвенированных последовательностей гомео-
логичных копий генов из семейств R2R3-MYB и bHLH-
MYC показал, что промоторные области данных генов 
со времени дивергенции донорных видов субгеномов At 
и Dt от общего диплоидного предка рода Gossypium око-
ло 10 млн лет назад также сильно дивергировали (Wendel, 
1989; Mikhailova et  al., 2024). Как правило, наибольший 
вклад в процесс образования видов с новыми фенотипи-
ческими характеристиками вносят изменения в последо-
вательности цис-регуляторных элементов, нежели мута-
ции в кодирующих последовательностях генов (Wilson 
et  al., 1974; Doebley, Lukens, 1998). Более того, однонук
леотидные замены в промоторных последовательно-
стях могут влиять на способность связывания транскрип-
ционных факторов с целевыми сайтами, приводя либо 
к  увеличению сродства, либо к потере взаимодействий 
(Ponomarenko, 2001). Соответственно, выявленный нами 
полиморфизм промоторных последовательностей генов 
соответствует общепринятой гипотезе о большей вари-
абельности регуляторных областей, содержащих сайты 
связывания с транскрипционными факторами (Doebley, 
Lukens, 1998; Mitsis et al., 2020; Wheeler et al., 2022).
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Заключение

В результате секвенирования аллелей идентифици-
рованных ранее регуляторных генов из семейств R2R3-
MYB и bHLH-MYC у хлопчатника не выявлено функцио
нально значимых аллельных отличий, за исключением 
аллельного варианта гена GhMYB10-А только у образцов 
со светло-бурой окраской волокна. При этом дивергенции 
в большей степени подверглись последовательности регу-
ляторных генов субгенома Аt из семейства R2R3-MYB, 
нежели гомеологи в субгеноме Dt. Это может отражать 
как исторически более высокую пластичность регулятор-
ных регионов генов в субгеноме Аt, так и асимметрич-
ное давление отбора в ходе доместикации. Тем не менее, 
вклад гомеологов субгенома Dt нельзя исключать: неко-
торые из них могут сохранять транскрипционную актив-
ность в других тканях или участвовать в компенсаторной 
регуляции при инактивации копий в субгеноме Аt. Пони-
мание особенностей организации генома хлопчатника 
важно для реализации подходов к генетическому анали-
зу в области частной генетики этой культуры, в том числе 
при изучении системы генов биосинтеза пигментов фла-
воноидной природы.
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