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Аннотация. Центральной проблемой, которую исследовал Н.И. Вавилов, было учение о мировом генофонде куль-
турных растений. Теоретическую основу этого учения составили: закон гомологических рядов в наследственной 
изменчивости, разработка проблемы вида как системы, ботанико-географические основы селекции и теория цен-
тров происхождения культурных растений. Собранная Н.И. Вавиловым и его соратниками со всех уголков мира 
коллекция генетических ресурсов растений ВИР, представляющая всю полноту ботанического, морфологического и 
генетического разнообразия, позволяет проводить исторические, эволюционные, филогенетические и прикладные 
селекционные исследования, направленные на раскрытие потенциала всего коллекционного материала. Положе-
ния Н.И. Вавилова по комплексному анализу всего видового и внутривидового разнообразия культурных и диких 
видов дают возможность сделать верные выводы при изучении сложных экологически дифференцированных ви-
довых систем, связанных в своем формировании с определенной средой и воздействием отбора. Все разнообразие 
видов культурного овса, как было доказано Н.И. Вавиловым, имеет сорно-полевое происхождение. Этот процесс 
можно наглядно проследить в Испании – на примере культурного диплоидного вида Avena strigosa, в Эфиопии – 
A. abyssinica, в Турции и Иране – A. byzantina и на сорно-полевых формах A. sativa. Изучение комплекса морфологиче-
ских признаков не дает полного представления об эволюционном и систематическом положении некоторых видов 
и форм овса. Для исследования полиморфизма, филогении и эволюции овса перспективны активно разрабатывае
мые в настоящее время методы и подходы с использованием ДНК-маркеров и геномных технологий. Появился ряд 
работ, затрагивающих молекулярные аспекты эволюции и филогении рода Avena. В исследованиях используют раз-
личные маркеры генов, участков генов, межгенных спейсеров (внутренних и внешних), как ядерных, так и хлоро-
пластных и митохондриальных, геномные подходы и другие современные методы. На основе комплексного изу
чения полного внутривидового разнообразия из разных зон ареала культурных видов овса и анализа данных по 
географическому распределению ареалов форм и видов установлено, что процесс формирования гексаплоидных 
видов шел также в западной части Средиземноморья, и затем при продвижении на восток эти формы стали за-
нимать значительные пространства в районе Юго-Западного Азиатского центра, образуя большое внутривидовое 
разнообразие диких и переходных сорных форм к культурным видам гексаплоидного овса. В результате анализа 
внутривидового разнообразия староместных сортов были уточнены центры формообразования всех культурных 
видов овса. Осуществленный с помощью метода секвенирования следующего поколения (NGS) филогенетический 
анализ представительного внутривидового разнообразия культурных и диких видов рода Avena показал, что ди-
плоидные виды с вариантами генома А в действительности являются не первичными диплоидами, а своеобразным 
средиземноморским интрогрессивно-гибридизационным комплексом видов, спорадически вступающих в межви-
довые скрещивания. Установлено, что тетраплоидный культурный вид A. abyssinica, вероятнее всего, происходит 
от дикого вида A. vaviloviana. Анализ путей одомашнивания культурных видов овса A. sativa и A. byzantina показал, 
что наиболее массовый риботип гексаплоида A. sativa унаследован от A. ludoviciana, а второй по массовости – от 
A. magna, в то же время A. byzantina обладает двумя уникальными семействами риботипов, скорее всего, унаследо-
ванными от вымершего вида овса или криптовида, до сегодняшнего дня не обнаруженного.
Ключевые слова: виды овса; центры происхождения; внутривидовое разнообразие; закон гомологических рядов; 
NGS секвенирование; мировая коллекция ВИР.
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The application of Vavilov’s approaches to the phylogeny 
and evolution of cultivated species of the genus Avena L. 

Abstract. The central problem that Vavilov was investigating was the overall concept of global plant genetic re-
sources. The theoretical basis of this concept consisted of the law of homologous series in variation, research on 
the problem of species as a system, botanical and geographical bases of plant breeding, and the key theory of the 
centers of origin of cultivated plants. The VIR global collection of plant genetic resources collected by Vavilov and his 
associates from all over the world reflects the fullness of botanical, morphological and genetic diversity, and can be 
used for historical, evolutionary, phylogenetic and applied breeding research aimed at unlocking the potential of all 
the collection material. The whole diversity of cultivated oats, as was proved by Vavilov, had originated from segetal 
weeds. This process can be clearly traced in Spain on the example of the cultivated diploid species A. strigosa, A. abys-
sinica in Ethiopia, A. byzantina in Turkey and Iran, and on segetal forms of A. sativa. The studies of the morphological 
features as a whole do not yield a complete picture of the evolutionary and systematic status of some oat species 
and forms. The methods and approaches that use DNA markers and genomic technologies, and are promising for 
the study of oat polymorphism and phylogeny have been actively researched recently. A number of works devoted 
to the molecular aspects of the evolution and phylogeny of the genus Avena have recently appeared. The research 
uses various markers of genes, gene regions, intergenic spacers (internal and external), both nuclear and chloroplast 
and mitochondrial, genomic approaches and other modern methods. On the basis of a comprehensive study of the 
complete intraspecific diversity from different zones of the distribution range of cultivated oat species as well as on 
the basis of an analysis of data on the geography of forms and species distribution ranges, it was established that the 
process of hexaploid species formation also took place in the western part of the Mediterranean, and subsequently, 
when moving eastward, these forms started occupying all the vast spaces in the region of the Southwest Asian center, 
forming a large intraspecific diversity of wild forms and weedy ones in transit to cultivated hexaploid oat species. An 
analysis of the intraspecific diversity of landraces has specified the centers of morphogenesis of all cultivated oat spe-
cies. The phylogenetic analysis of the representative intraspecific diversity of cultivated and wild Avena species car-
ried out using next generation sequencing (NGS) showed that diploid species with A-genome variants are in fact not 
primary diploids, but a peculiar Mediterranean introgressive hybridization complex of species that sporadically enter 
into interspecific hybridization. It was established that the tetraploid cultivated species A. abyssinica had most likely 
originated from the wild A. vaviloviana. An analysis of the ways of A. sativa and A. byzantina domestication showed 
that the most widespread ribotype of the A. sativa hexaploid was inherited from A. ludoviciana, and the second most 
widespread one, from A. magna, while A. byzantina has two unique ribotype families, most likely inherited from an 
extinct oat species or a still undiscovered cryptospecies.
Key words: Avena species; сenter of origin; itraspecific diversity; law of homologous series; NGS methods; sequences; 
VIR global collection.
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Введение
При рассмотрении научного наследия Николая Ивановича 
Вавилова отмечается то, как переплетены и дополняют 
друг друга его исследования как растениевода, селекцио­
нера, ботаника и этнографа. Невозможно провести грани­
цы между его трудами селекционного, растениеводческого 
и генетического характера. Эта особенность имеет боль­
шое научное значение, она знаменует собой комплексный 
поворот в теории и методах исследования. Он всегда шел 
новыми путями и пытался взглянуть на исследуемый им 
мир растений с еще неизвестной точки зрения. 

Центральной проблемой, которую Н.И. Вавилов раз­
рабатывал всю жизнь, было учение о мировом генофонде 
культурных растений. Оно включает в себя ряд крупных 
теоретических обобщений, определивших новые пути в 
теории интродукции и прикладной ботанике, принесших 
Н.И. Вавилову мировую славу и сыгравших видную роль 
в развитии генетики и селекции сельскохозяйственных 
культур во всем мире. Теоретическую основу этого учения 
составили: закон гомологических рядов в наследственной 
изменчивости, разработка проблемы вида как системы, бо­
танико-географические основы селекции и теория цент- 
ров происхождения культурных растений (Loskutov, 1999; 
Лоскутов, 2009).

Главные идеи в работах Н.И. Вавилова ‒ эволюция рас­
тительного мира, основанная на ботанической географии, 
и последовательность этапов изменчивости в простран­

стве и во времени, свойственная культурным и диким ви­
дам растений (Vavilov, 1997). 

Истоки особого подхода Н.И. Вавилова к изучению об­
ширного растительного материала лежат в творчестве та­
ких великих предшественников, как Альфонс Декандоль 
(Alphonse De Candolle) и Чарльз Дарвин (Charles Darwin). 
Примечательно, что книгу «Центры происхождения рас­
тений» (1926) Н.И Вавилов начинает словами: «Посвяща­
ется памяти Альфонса Декандоля, автора “Géographie bo­
tanique raisonnée”, 1855, “La phytographie ou l’art de décrire 
les végétaux considérés sous différents points de vue”, 1880, 
“Origine des plantes cultivées”, 1882». 

В статье «Учение о происхождении культурных расте­
ний после Дарвина» (1940) Н.И. Вавилов отмечал, что, 
подходя к изменчивости и эволюции культурных рас­
тений, Ч. Дарвин опирался прежде всего на труды А. Де­
кандоля, но Дарвина интересовали эволюция видов, на­
следственные изменения, которым подвергся вид, взятый в 
культуру, а Декандоля – установление родины культурных 
растений. В отличие от А. Декандоля, Н.И. Вавилов, как 
и Ч. Дарвин, уделил большое внимание как основным об­
ластям возникновения видов, так и эволюционным этапам, 
пройденным видами при их расселении под действием 
культуры, условий среды и под влиянием естественного 
и искусственного отбора. Исходя из основных положений 
теорий Ч. Дарвина и А. Декандоля, Н.И. Вавилов сфор­
мулировал задачи исследований, рассчитанные на боль­
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шой отрезок времени. Он задумал планомерное иссле­
дование генетического разнообразия и происхождения 
важнейших культур с охватом всех эволюционных этапов, 
от первичных областей, где можно еще проследить связи 
их с дикими формами и могут быть установлены фило­
генетические взаимоотношения различных диких видов 
с культурными формами, с прослеживанием дальнейшего 
исторического расселения видов, до конечных звеньев со­
временной селекции (Vavilov, 1992). 

Н.И. Вавилов подчеркивал, что эволюция шла в про­
странстве и во времени, а значит, только подойдя вплот­
ную к географическим центрам формообразования, уста­
новив все звенья, связующие виды, можно искать пути 
овладения синтезом линнеевских видов, понимая послед- 
ние как системы форм, обладающие огромным внутриви­
довым разнообразием аллелей. Сама проблема видообра­
зования рассматривалась им не как проблема образования 
отдельных рас, которые, по представлению Дарвина, обо­
соблялись в особые виды, а как процесс происхождения 
сложных генетически и фенотипически разнообразных 
популяций, каковыми являлись настоящие линнеевские 
виды, для каждого из которых и для каждой родственной 
группы характерен свой спектр морфологической и физио­
логической изменчивости (Vavilov, 1992). 

Значение открытия центров происхождения культур­
ных растений Н.И. Вавиловым в 1926 г. состоит в возмож­
ности нахождения в этих областях ценного генофонда 
форм растений, наиболее адаптивных к разнообразным 
условиям среды, представленных гетерогенными популя­
циями (Vavilov, 1992).

В первичных центрах параллельно и независимо друг 
от друга могут проходить разнообразные, а иногда раз­
нонаправленные генетические процессы, приводящие к 
несовпадению центров происхождения растений и наи­
большему внутреннему генетическому разнообразию. 
В этих центрах сосредоточено большинство доминант­
ных аллелей генов. Зоны сосредоточения рецессивных 
форм – это районы интенсивного мутационного формо­
образования, находящиеся на периферии центров проис­
хождения. На основе анализа соотношения доминантных 
и рецессивных форм в пределах видов в определенной гео­
графической зоне могут быть установлены уровень фор­
мообразовательных процессов, темп и стадия эволюции 
видов (Vavilov, 1992).

Подводя итог своей плодотворной работы по видооб­
разованию, Н.И. Вавилов опубликовал работу «Линне­
евский вид как система», основные положения которой 
были доложены в 1930 г. на V Международном ботаниче­
ском конгрессе в Кембридже (Великобритания) (Vavilov, 
1931). Здесь концепция линнеевского вида как закономер­
ной системы в определенных пределах фенотипически, 
физиологически, генетически вариабельных форм пред­
ставляется весьма существенной как для практических 
целей изучения культурных растений, так и для изучения 
основных вопросов эволюционного процесса. Подойти 
вплотную к исследованию этого процесса можно было, 
только понимая линнеевский вид в его разнообразии, а не 
как монотипный вид, описанный по немногим экземпля­
рам. Поэтому решение основных вопросов эволюции не 

могло быть принято без учета вида как сложной системы 
форм (генотипов). Генетика отдельных видов дает пред­
ставление о наследственной природе вида только тогда, 
когда она базируется не на случайных нескольких об­
разцах или сортах, а на определенном, тщательно подо­
бранном, хотя бы выборочно, материале (Vavilov, 1992).

Собранная Н.И. Вавиловым и его соратниками со всех 
уголков мира коллекция генетических ресурсов растений, 
отражающая всю полноту ботанического, морфологиче­
ского и генетического разнообразия и сохраненная сотруд­
никами ВИР в тяжелейшие периоды истории, позволяет 
проводить исторические, эволюционные, филогенетиче­
ские и прикладные селекционные исследования, направ­
ленные на раскрытие потенциала всего коллекционного 
материала (Лоскутов, 2009).

По Н.И. Вавилову, вид – это сложная, подвижная, обо­
собленная морфофизиологическая система, связанная в 
своем генезисе с определенной средой и ареалом, под­
чиняющаяся действию закона гомологических рядов в 
наследственной изменчивости (Vavilov, 1992). Для опре­
деления системы вида необходимы проведение исследова­
ния полного внутривидового разнообразия из разных зон 
ареала и установление размаха изменчивости признаков в 
разных условиях среды. Эти положения являются теоре­
тической основой, которая дает возможность строить про­
гноз нахождения различных форм растений и объясняет, 
как система наследственных форм вида эволюционирует 
соответственно условиям произрастания. Закон гомологи­
ческих рядов помогает установить твердые основы систе­
матики культурных растений, дает представление о месте 
каждой систематической единицы в огромном богатстве 
растительного мира. И поэтому реальная внутривидовая 
классификация должна базироваться на комплексном под­
ходе к понятию ранга разновидности как объективной еди­
ницы сложных полиморфных видовых систем. Н.И. Ва- 
вилов особо подчеркивал сложность системы вида как це­
лого, состоящего из связанных и взаимно проникающих 
друг в друга частей, форм и генотипов, указывая на факты, 
связанные с родом Avena L. (Vavilov, 1951).

Н.И. Вавилов об эволюции  
и филогении рода Avena
В своих работах Н.И. Вавилов большое внимание уделял 
эволюции и филогении всего рода Avena L. В 1927 г. он 
говорил о четырех связанных происхождением основных 
генетических группах культурного овса: A.  sativa L. ‒  
A. fatua L.; A. byzantina K. Koch ‒ A. sterilis L.; A. strigosa 
Schreb. ‒ A. barbata Pott ex Link; A. abyssinica Hochst. Осо­
бенно сложной была первая, чрезвычайно полиморфная 
группа A. sativa, происхождение которой связано с Азией 
(Vavilov, 1992). Эта точка зрения стала доминировать во 
всех исследованиях, в противоположность мнению о ев­
ропейском происхождении культурного овса (Ladizinsky, 
1989).

Овес (Avena L.) с генетической точки зрения по срав­
нению с другими зерновыми культурами и до настоящего 
времени изучен недостаточно. Планомерное исследование 
сортового разнообразия и отдельных видов рода в целом 
дает информацию о локализации центров их формооб­
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разования, эволюции и доместикации (Loskutov, 2007). 
Виды рода Avena отличаются большим морфологическим 
и эколого-географическим разнообразием, а местные сор­
та – высокой адаптивностью. В мировой литературе с 
начала ХХ в. накоплено значительное число данных о 
многочисленных формах и видах всего рода, центрах их 
наибольшего разнообразия и происхождения (Мальцев, 
1930; Baum, 1977; Vavilov, 1992; Родионова и др., 1994; 
Loskutov, Rines, 2011; Ladizinsky, 2012). 

Староместные сорта, в том числе средиземноморские, 
собранные экспедициями Н.И. Вавилова и его соратников, 
изучались в 1930–1950-е гг. и в настоящее время детально 
не исследованы (Moрдвинкинa, 1960). До сих пор многие 
проблемы остаются до конца нерешенными: нет единого 
мнения о происхождении, систематическом положении, 
родственных связях и путях вхождения в культуру видов 
овса. Сравнительное изучение (староместных и сорно-по­
левых) сортов и диких видов овса в эволюционном (про­
цесс одомашнивания), таксономическом и селекционном 
отношении вызвано большим интересом селекционеров 
к их практическому использованию.

Для определения областей происхождения и формо­
образования видов овса используется дифференциальный 
ботанико-географический метод, разработанный и широко 
использованный Н.И. Вавиловым. Сущность этого ме­
тода состоит в определении большого внутривидового 
разнообразия в анализе дифференциации какого-либо 
вида растений на разновидности и генетические группы, 
в выяснении характера распределения наследственного 
разнообразия форм вида в пределах ареала с установлени­
ем географических центров скопления этого разнообразия 
и географической локализации формообразовательного 
процесса (Vavilov, 1992). Анализ коллекционных образцов 
показал, что все рассматриваемые формы овса, принад­
лежащие к отдельным видам, характеризовались морфо­
логическими особенностями и определенными ареалами.

По мнению Н.И. Вавилова, свести происхождение ви­
дов культурного овса к одному географическому центру 
не представляется возможным. Виды культурного овса 
(диплоидные и полиплоидные), бесспорно, полифилети­
ческого происхождения. Отдельные виды, по всей веро­
ятности, самостоятельно входили в культуру. Во всяком 
случае, было бы ошибочно считать культурный овес свя­
занным только с Европой. Наличие в Китае эндемичных 
пленчатых и голозерных групп A.  sativa, широкое рас­
пространение в диком виде и в качестве сорных растений 
A. fatua и A. ludoviciana Durieu в Туркестане, Бухаре, Аф­
ганистане, Персии, в Закавказье, Армении, присутствие 
здесь многих оригинальных групп сорного культурного 
овса и овсюгов свидетельствуют об участии Азии в фор­
мообразовании группы A. fatua ‒ A. ludoviciana ‒ A. sativa 
пленчатых и голозерных форм (Vavilov, 1992).

Все разнообразие видов культурного овса, как было 
показано Н.И. Вавиловым (Vavilov, 1992), имеет сорно-
полевое происхождение. С распространением видов на 
север или в высокогорья, в более суровые и влажные ус­
ловия произрастания, овес со временем замещал основные 
культуры (среди которых первоначально он был только 
одним из сортных растений) и сам становился самостоя­

тельно возделываемым растением. Этот процесс можно 
наглядно проследить в Испании на примере культурного 
диплоидного вида A. strigosa, в Эфиопии ‒ A. abyssinica, в 
Турции и Иране ‒ A. byzantina и на сорно-полевых формах 
A. sativa convar. asiatica (Vavilov) Rodionova et Soldatov и 
A. sativa convar. volgensis (Vavilov) Rodionova et Soldatov 
(Лоскутов, 2007). 

Внутривидовое разнообразие  
культурных видов овса
Культурный диплоидный вид A. strigosa, по классифи­
кации Н.А. Родионовой с коллегами (1994), делится на 
три подвида: A. strigosa (Schreb.) subsp. strigosa, A. strigo­
sa subsp. brevis (Roth) Husn. и A. strigosa subsp. nudibre­
vis (Vavilov) Kobyl. et Rodionova, которые имеют четкую 
географическую дифференциацию. Из 15 определенных 
разновидностей всего вида A. strigosa 8 было обнаруже­
но у местных образцов из Испании и 11 – у образцов из 
Португалии. Всего на Пиренейском п-ове встречается 
13 разновидностей, большинство из которых являются 
эндемичными для этого региона. Наибольшая часть раз­
нообразных форм этого вида имела распространение в 
Испании, Португалии, Германии и Великобритании, кроме 
этого, единичные формы происходили из ряда других ев­
ропейских стран. Таким образом, центр происхождения и 
разнообразия диплоидного культурного вида A. strigosa ‒ 
Пиренейский п-ов, где широко распространены и его ди­
кие родичи, и вероятные прародители – диплоидные виды 
A. hirtula Lag. и A. wiestii Steud. (Loskutov, Rines, 2011). По 
археологическим данным, собранным А.И. Мальцевым 
(1930), A. strigosa был первым культурным видом овса, 
который возделывался в Европе уже в эпоху неолита, т. е. 
около 1500 лет до н. э.

Тетраплоидный культурный вид A. abyssinica, засо­
ряющий поля ячменя и пшеницы, в настоящее время 
ограниченно возделывается в культуре, хотя имеет куль­
турный тип сочленения зерновок, не осыпающихся при 
созревании. Кроме этого эндемичного вида, на территории 
Эфиопии из диких видов произрастают только тетра­
плоидные – A. vaviloviana (Malzew) Mordv. и A. barbata. 
Вид A. abyssinica имеет очень много общих черт с A. va­
viloviana и считается его культурным аналогом. 

Все небольшое внутривидовое разнообразие из шести 
форм в ранге разновидностей A. abyssinica встречается 
только на территории современной Эфиопии (Родионовa 
и др., 1994). По свидетельству А.И. Мальцева (1930), 
Эфиопский центр разнообразия тетраплоидных видов 
овса является вторичным, и формы, распространенные 
в нем, в ранней исторической эпохе имели связи со Сре­
диземноморским центром происхождения. Вторичность 
происхождения этого центра доказывает и то, что два 
родственных вида, A. vaviloviana и A. abyssinica, харак­
теризуются сугубо яровым типом развития, являющимся 
вторичным относительно озимого типа развития. По всей 
видимости, два вида, A. vaviloviana и A. abyssinica, найдя 
в Эфиопии наиболее благоприятные климатические и 
почвенные условия для произрастания южнее от Среди­
земноморского центра и распространившись здесь,  не 
смогли продвинуться дальше из-за более жестких засуш­
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ливых климатических условий в сопредельных с Эфио­
пией странах (Loskutov, Rines, 2011). 

Гексаплоидный культурный вид A. byzantina, по мнению 
Н.А. Родионовой с коллегами (1994), насчитывает 15 раз­
новидностей, из которых 9 обнаружено у местных образ­
цов из Алжира, по 8 ‒ из Марокко и Турции, 7 ‒ из Греции, 
6 ‒ из Израиля и по 5 ‒ из Испании и Италии; остальные 
страны, где был распространен этот вид, имели от трех 
до одной разновидности. Как отмечает Н.И. Вавилов, ос­
новной район многообразия этого вида концентрируется 
на Средиземноморском побережье Северной Африки (Va­
vilov, 1992). Таким образом, первичным центром формо­
образования A. byzantina являются территории Алжира 
и Марокко, где сосредоточено его наибольшее местное 
ботаническое разнообразие, а наличие значительного чис­
ла промежуточных форм на территории Турции говорит 
о том, что этот регион – вторичный центр разнообразия 
данного вида (Лоскутов, 2007).

Изучение внутривидового разнообразия коллекции 
пленчатых форм гексаплоидного культурного вида A. sa­
tiva L. показало, что сорно-полевые группы разновид­
ностей, насчитывающие около 130 местных образцов 
в коллекции ВИР, локализуются на территории Ирана, 
Грузии и Российской Федерации (Дагестан, Татарстан, 
Башкортостан и Чувашия). Одна группа форм, засоряю­
щая посевы, характеризовалась примитивными или пере­
ходными признаками и имела четкую приуроченность к 
определенным ареалам. Анализ данных по разновидност­
ному составу местных образцов коллекции показал, что 
формы A. sativa subsp. sativa convar. asiatica (Родионова 
и др., 1994) имели наибольшее разнообразие только на 
территории Ирана и Грузии, где были выделены все три 
разновидности, характеризующие данную группу, в Рос­
сийской Федерации (Дагестан) обнаружена только одна 
разновидность этой группы. 

Кроме того, здесь была найдена форма, принадлежащая 
разновидности из группы A. sativa subsp. sativa convar. 
volgensis (Родионова и др., 1994), что является связующим 
звеном двух групп разновидностей между собой. Сама 
группа, A. sativa subsp. sativa convar. volgensis,  имеет 
четыре разновидности, наибольшее разнообразие кото­
рых приурочено к Российской Федерации, все четыре 
относятся к территории Татарстана, три разновидности 
были найдены в Башкортостане, Чувашии и Ульяновской 
области, две − в Удмуртии и лишь по одной − в Кировской, 
Саратовской областях и Мордовии. В других регионах рас­
пространения пленчатого овса эти формы не встречаются. 
По всей видимости, из Юго-Западного Азиатского центра 
через Иран и далее в Грузию, Российскую Федерацию 
(Дагестан, Саратовская область, Ульяновская область, 
Татарстан, Чувашия, Башкортостан) пленчатые формы 
A. sativa subsp. sativa, засоряя посевы, начали входить 
в культуру и распространяться по всем направлениям 
(Лоскутов, 2007).

Другой подвид, A. sativa subsp. nudisativa (Husn.) Ro­
dionova et Soldatov, ‒ или голозерные формы гексапло­
идного овса (Родионова и др., 1994), по свидетельству 
Н.И. Вавилова (Vavilov, 1992), произошли из Китая. По 
литературным данным известно, что голозерный овес 

имел распространение в Китае уже в V в. н. э. (Zukovskij, 
1962). С удалением от основного центра разнообразия на 
восток изменились условия произрастания, в результате 
чего появились голозерные мутации A. sativa, которые 
закрепились на новых местообитаниях. Таким образом, 
у A. sativa, как и у A. strigosa, наблюдается цикл перехода 
форм дикого, культурного пленчатого и голозерного типа. 
И последний тип, будучи рецессивной мутацией, возни­
кает на удалении от территории основного разнообразия 
близкородственных пленчатых форм.

Анализ данных по внутривидовому разнообразию го­
лозерных староместных сортов гексаплоидного культур­
ного вида A. sativa, насчитывающих свыше 40 образцов, 
показал, что из четырех разновидностей, определенных в 
коллекции ВИР (Родионова и др., 1994), все четыре были 
идентифицированы у образцов из Монголии, три ‒ из 
Китая и две из сопредельной территории России (Крас­
ноярский край) (Loskutov, 1999). Для образцов из других 
регионов характерны две наиболее распространенные раз­
новидности: A. sativa subsp. nudisativa var. inermis Koern. и 
A. sativa subsp. nudisativa var. chinensis Doell. Следователь­
но, центр разнообразия форм голозерного гексаплоидного 
овса – район Монголии и северо-западного Китая.

Использование ДНК-маркеров  
и геномных технологий  
в исследованиях эволюции видов Avena
Изучение комплекса морфологических признаков не дает 
полного представления об эволюционном и систематиче­
ском положении некоторых видов и форм овса. Для иссле­
дования полиморфизма и филогении овса перспективны 
активно разрабатываемые в настоящее время методы и 
подходы с использованием ДНК-маркеров и геномных 
технологий.

Недавно появился ряд работ, затрагивающих молеку­
лярные аспекты эволюции и филогении рода Avena (Fu, 
2018; Peng et al., 2018, 2022; Latta et al., 2019; Ahmad et 
al., 2020; Liu et al., 2020; Fominaya et al., 2021; Jiang et al., 
2021; Yan et al., 2021). В многочисленных исследованиях 
используют различные маркеры, такие как последователь­
ности ITS1-гена 5.8S рРНК-ITS2 (Rodionov et al., 2005; 
Nikoloudakis et al., 2008; Nikoloudakis, Katsiotis,  2008; 
Tюпa и др., 2009), внешние транскрибируемые спейсе­
ры (Rodrigues et al., 2017). Эти работы прояснили ряд 
родственных взаимоотношений между видами Avena с 
разными геномами (см. таблицу).

При изучении родства гексаплоидных A. sativa, A. ste­
rilis и диплоида A. strigosa были использованы ретро­
транспозоны и ITS-последовательности. Анализ ITS-по­
следовательностей показал очень высокую гомологию 
у всех трех видов, но при проведении FISH (fluorescent 
in situ hybridization) обнаружены различия в расположе­
нии ядрышковых организаторов (содержащих рДНК). По 
картине полиморфизма ретротранспозонов гексаплоид 
A. sativa оказался ближе к A. sterilis, чем к диплоиду A. stri­
gosa (Tomas et al., 2016). Диплоидные дикие виды, обладая 
наибольшим разнообразием форм в западной части Среди­
земноморья, предположительно, дали начало культурному 
виду A. strigosa, который шире всего распространен на 
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Пиренейском п-ове. Дикие виды A. hirtula и A. wiestii, по 
всей видимости, дали начало автотетраплоидному виду 
A. barbata (Holden, 1979; Thomas, 1995).

Исследование происхождения полиплоидных видов 
овса путем сравнительного изучения характеристик гено­
ма и ДНК-маркеров пока не позволяет сделать однознач­
ных выводов. Так, С. Li с коллегами (2000) изучили встре­
чаемость видоспецифичной сателлитной ДНК ASS49 у 
40 микросателлитов и 4 минисателлитов среди диплоидов 
и полиплоидов для того, чтобы определить вид, который 
был диплоидным и тетраплоидным предком гексаплоид­
ного овса. Это сравнение показало, что геном Ac диплои­
да A. canariensis B.R. Baum, Rajhathy & D.R. Sampson 
является вероятным предковым геномом для субгено- 
мов А гексаплоидов скорее, чем A. strigosa, обычно рас­
сматриваемая в этом качестве.

Однако изучение других полиморфных маркеров дает 
иные результаты. Так, паттерны AFLP ди-, тетра- и гекса­
плоидных видов овса показывают, что не A. canariensis, 
а A. wiestii представляется более вероятным донором ге­
номов А гексаплоидов с геномной конституцией ACD (Fu, 
Williams, 2008).

С помощью проб ДНК изучали порядок последователь­
ностей нуклеотидов у видов с различными хромосомными 
наборами. Проба pAs102, выделенная из A. strigosa (As), 
при in situ гибридизации показала, что последователь­
ности, комплементарные этой пробе, проходят через ди­
плоиды с геномами A и C, тетраплоиды – с геномом AC и 

гексаплоиды – с геномом ACD. С другой стороны, гомо­
логичные последовательности пробы pAs102 найдены у 
A. strigosa, A. longiglumis Durieu и A. sativa, не очень точ­
ная последовательность присутствует у A. murphyi Ladiz. 
и полностью отсутствует в остальных диплоидных видах 
с вариантами геномов A и C (Linares et al., 1996, 1998).

Предполагается, что тетраплодный дикий вид A. vavi­
loviana (культурный аналог A. abyssinica) по некоторым 
морфологическим признакам близок к гексаплоидному 
дикому виду A. occidentalis Durieu, первоначально найден­
ному в Алжире. Установлено, что по некоторым морфоло­
гическим признакам A. vaviloviana и A. abyssinica могут 
быть реликтами древней флоры Африки (Baum, 1971). 
Кроме того, B. Baum (1972) отмечает, что было найдено 
морфологическое сходство между тремя видами – A. va­
viloviana, A. occidentalis и сомнительным, с нашей точки 
зрения, видом A. septentrionalis, который А.И. Мальцев 
(1930) относил к подвиду A. fatua, произрастающему в 
Сибири. Эти виды в настоящее время размещаются на 
территории в виде разорванных (дизъюнктивных) ареалов 
реликтового характера и, таким образом, подтверждают 
точку зрения, согласно которой виды рода Avena в недав­
нем геологическом прошлом занимали сплошные (а не 
разобщенные) и разнообразные ареалы по сравнению с 
ареалами современных видов (Baum, 1971; Rajhathy, 1971). 

Генетическое единство и интерфертильность A. bar­
bata и A. vaviloviana с A. abyssinica были подтверждены 
генетическим изучением гибридов. Предполагается, что 

Система подрода Avena рода Avena L. (Лоскутов, 2007)

Cекция Виды Геном 2n

Дикорастущие Культурные

осыпающиеся цветками осыпающиеся колосками

Aristulatae (Malzew)
Losk. comb. nova

A. clauda Durieu A. pilosa M. B. Cp 14

A. longiglumis Durieu Al

A. damascena Rajhathy & B.R. Baum Ad

A. prostrata Ladiz. Ap

A. wiestii Steud. A. atlantica B.R. Baum & Fedak As

A. hirtula Lag. A. strigosa Schreb.

A. barbata Pott ex Link AB 28

A. vaviloviana (Malzew) Mordv. A. abyssinica Hochst.

Avenae A. ventricosa Balansa Cv 14

A. bruhnsiana Gruner 

A. canariensis B.R. Baum,  
Rajhathy & D.R. Sampson 

Ac

A. agadiriana B.R. Baum & Fedak AB 28

A. magna H.C. Murphy & Terrell AC

A. murphyi Ladiz.

A. insularis Ladiz. AC?

A. fatua L. A. sterilis L. A. byzantina K. Koch ACD 42

A. occidentalis Durieu A. ludoviciana Durieu A. sativa L.
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сорный вид A. barbata, занесенный в Эфиопию с зерном 
ячменя, дал начало культурному виду A. abyssinica, ко­
торый до настоящего времени засоряет посевы ячменя 
(Thomas, 1995). На основе материала по изучению и ана­
лизу межвидовых скрещиваний, структуры хромосом, 
морфологических, биохимических признаков и географи­
ческого распространения видов было сделано заключение, 
что диплоидные виды с геномом As (hirtula-wiestii) были 
родоначальниками группы тетраплоидных видов с гено­
мом AB (barbata-vaviloviana-abyssinica) или AA′. В свою 
очередь, последняя группа, эволюционно не связанная ни 
с какой другой группой видов овса, и является боковой 
ветвью рода Avena (Rajhathy, Thomas, 1974).

В соответствии с данными F.A. Coffman (1977), родона­
чальник разнообразия культурных гексаплоидных форм – 
вид A. sterilis, происходящий с Азиатского континента. От 
этого вида, по всей видимости, произошел культурный 
вид A. byzantina, а затем появился злостный сорняк, засо­
ряющий культурные посевы, – вид A. fatua. Дальнейшее 
рассмотрение вопросов эволюции гексаплоидных видов 
показало, что при изучении транслокаций в хромосомах 
овса и соотношении географического распределения раз­
личных форм c использованием кластерного анализа дан­
ных отмечена большая степень генетического родства меж- 
ду образцами вида A. byzantina и формами A. sterilis из 
северной Месопотамии, с одной стороны, и образцами 
A. sativa и формами A. sterilis из восточной Анатолии, с 
другой (Zhou et al., 1999). 

Изучение всех гексаплоидных видов показало, что для 
вида A. sativa характерно наличие транслокаций (97 %), в 
отличие от вида A. byzantina (11 %). В результате было вы­
сказано предположение, что два культурных вида, A. sativa 
и A. byzantina, независимо друг от друга вошли в культуру. 
Исследование видов A. fatua и A. occidentalis выявило, 
что большинство форм этих видов имеют такие же транс­
локации, как и A. sativa, и, вследствие этого, считаются 
боковыми ветвями эволюции овса (Jellen, Beard, 2000).

Различия в размере генома между видами с разными 
уровнями плоидности были существенными и зависели 
от геномной дупликации, в то время как такие измене­
ния в геномных размерах внутри определенного уровня 
плоидности были связаны в основном с разной геномной 
композицией. Метод поточной цитометрии позволил диаг­
ностировать отдельные виды и в ряде случаев установить 
межгеномное родство между ними (Yan et al., 2016).

С использованием 12 пар праймеров микросателитных 
маркеров хлоропластного генома было проанализирова­
но 70 образцов 25 видов рода Avena из коллекции ВИР. 
Обнаружено от 2 до 9 аллелей, среднее значение генети­
ческого разнообразия (Н) составило 0.479. По различиям 
длины аллелей выделено 45 гаплотипов. Наиболее по­
лиморфными были диплоидные виды A. eriantha Durieu 
(A. pilosa M. B.) и A. ventricosa Balansa с геномом C, один 
из диплоидных видов с геномом As (A. atlantica B.R. Baum 
& Fedak) и тетраплоидные виды A. insularis Ladiz. (геном 
AC) и A. agadiriana B.R. Baum & Fedak (геном AaBa). Вид 
A. insularis, который часто рассматривается как наибо­
лее близкий к гексаплоидным видам, вероятно, является 
наиболее примитивным среди тетраплоидных видов с 
геномом AC и не может быть прямым предком гексапло­

идных видов. Это исследование позволило найти новые 
информативные маркеры для анализа хлоропластного 
генома рода Avena и уточнить данные о филогенетических 
взаимоотношениях видов овса (Yan et al., 2016).

На основе секвенированного и аннотированного эта­
лонного генома овса выявлены и охарактеризованы ло­
кусы количественных признаков (QTL), представляющие 
хозяйственно ценные признаки и признаки, связанные с 
качеством зерна у популяций культурного овса A. sativa. 
Обнаружены сильные и значимые связи между позициями 
генов-кандидатов и QTL, которые влияют на дату коло­
шения, а также на концентрацию масла и β-глюканов в 
зерновке (Tinker et al., 2022).

В 2022 г. были полностью секвенированы геномы трех 
видов рода Avena L. – аллогексаплоидного культурного 
вида посевного овса (Avena sativa, AACCDD, 2n = 6x = 42) 
и двух его близких родственников, диплоидного (A. longi­
glumis, AA, 2n = 14) и тетраплоидного (A. insularis, CCDD, 
2n = 4x = 28) диких видов. 

Работа N. Kamal с коллегами (2022) по результатам пол­
ногеномного секвенирования показала, что эталонный 
геном культурного овса A. sativa имеет мозаичную струк­
туру, резко отличающуюся от геномов других предста­
вителей семейства Poaceae. Это исследование выявило, 
что при образовании гексаплоидного вида овса в субге- 
номы А и D были перераспределены не менее 226 Мб 
богатых генами областей из субгенома С, что связано не 
с потерей отдельных генов, а с большим числом транс­
локаций в последнем. В отличие от гексаплоидной мягкой 
пшеницы, скрещивания видов с различной плоидностью 
и чужеродные интрогрессии были чрезвычайно слож­
ны у рода Avena, что позволяет предположить наличие 
несовместимой архитектуры генома, которая является 
дополнительным барьером, препятствующим генетиче­
скому улучшению посевного овса. При транскриптомном 
анализе средние значения экспрессии в шести тканях 
показали, что гены субгенома С были менее экспресси­
рованы (32.32 %), чем гены в субгеномах D (33.53 %) и 
А (33.76 %). Сетевой подход продемонстрировал, что экс­
прессия генов из субгенома C обнаруживалась в дивер­
гентных модулях экспрессии чаще, чем у их гомеологов 
из субгеномов A и D (Kamal et al., 2022).

На основе секвенированного и аннотированного эта­
лонного генома овса исследованы полногеномные про­
фили рекомбинации для подтверждения наличия крупной 
несбалансированной транслокации с хромосомы 1C на 
хромосому 1A и возможной инверсии на хромосоме 7D, 
которые типичны для овса (Tinker et al., 2022).

В дальнейшем было рассчитано время расхождения 
трех субгеномов овса. Время дивергенции составило: 
субгенома А – ~47.3 тыс. лет назад, субгенома C − ~47.0, 
субгенома D − ~53.3 тыс. лет назад (Nan et al., 2023).

Комплексное изучение разнообразия  
видов рода Avena с использованием методов 
секвенирования следующего поколения (NGS)
Комплексное изучение репрезентативного набора образ­
цов с широким эколого-географическим разнообразием 
всех четырех культурных видов и 21 дикого вида рода 
Avena L., имеющих разный уровень плоидности, из кол­
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лекции Всероссийского института генетических ресурсов 
растений им. Н.И. Вавилова (ВИР) показало, что диплоид­
ный вид A. bruhnsiana Gruner имеет гибридное происхож­
дение (нотовид), одним из его предков был A. ventricosa, 
а вторым, по-видимому, – A. clauda. Поскольку кариотип 
A. bruhnsiana диплоидный (2n = 14) (Лоскутов, Абрамовa, 
2006), можно предположить, что это гомоплоидный ги­
брид. Судя по разнообразию последовательностей рДНК, 
вероятно, и сам A. clauda также гомоплоидный гибрид: 
один из его основных риботипов идентичен A. pilosa, а 
другой обособлен (Gnutikov et al., 2022b).

Таким образом, из четырех исследованных диплоидных 
видов овса с геномом С два являются гомоплоидными 
гибридами. Установлено также, что виды с двумя ядрыш­
ковыми организаторами в геноме на разных хромосомах 
зачастую имеют как минимум два риботипа, тогда как 
A. ventricosa, обладающий одним ядрышковым органи­
затором (NOR), имеет только один риботип. Это может 
указывать на то, что гомогенизация рДНК происходит в 
пределах одного NOR более эффективно, чем гомогениза­
ция рДНК по локусам, лежащим на разных хромосомах. 
Возможно, это объясняется тем, что один из механизмов 
гомогенизации рДНК связан с конъюгацией гомологичных 
хромосом и, следовательно, более эффективно происходит 
внутри одного NOR, чем между NOR, располагающими­
ся на разных хромосомах (Eickbush T.H., Eickbush D.G.,  
2007; Sochorová et al., 2018).

Среди изученных С-геномных видов овса имеется один 
автотетраплоид (2n = 28) − многолетний, перекрестно­
опыляемый узкоэндемичный вид из Алжира A. macrosta­
chya Balansa & Durieu. Этот вид считается самым древним 
видом рода Avena (Nikoloudakis, Katsiotis, 2008; Peng et 
al., 2008, 2010). По своим морфологическим признакам 
этот многолетник – примитивный представитель рода 
Avena (Maльцев, 1930). Некоторые исследователи даже 
относили его к роду Helictotrichon Besser (Holub, 1958). 
Avena macrostachya отличается от диплоидных видов 
овса с геномом С симметричным кариотипом с преобла­
данием равноплечих хромосом, отсутствием диффузного 
гетерохроматина, преимущественно прицентромерным 
расположением С-позитивных полос, а также размерами 
и морфологией сателлитных хромосом (Badaeva et al., 
2010). Как оказалось, симметричный кариотип не харак­
терен для диплоидных видов с геномом С. В то же время 
крупные блоки С-гетерохроматина в прицентромерных 
районах хромосом этого вида указывают на его родство 
с видами с геномом С. Это подтверждает наличие у 
A. macrostachya особого типа генома С, обозначенного 
как CmCm (Rodionov et al., 2005). Считалось также, 
что A. macrostachya могла иметь неописанный ранее ге- 
ном ЕЕ (Лоскутов, 2007). Наш анализ данных NGS по 
последовательностям 18S-ITS1-5.8S рДНК показал, что 
риботипы A. macrostachya сравнительно далеки от других 
существующих С-геномных овсов. 

Анализ внутригеномного полиморфизма рДНК ди­
плоидных видов овса с разными вариантами генома А 
выявил существенные различия в числе риботипов, га­
плотипов, индексах нуклеотидного разнообразия, генети­
ческой дистанции и генетической дифференциации (Ro­
dionov et al., 2005). 

В изучении были использованы образцы с большим эко­
лого-географическим разнообразием, которые представ­
ляли все варианты генома А − As (A. atlantica, A. hirtula, 
А. wiestii), Ac (A. canariensis), Ad (A. damascena Rajhathy 
& B.R. Baum), Al (A. longiglumis), Ар (A. prostrata Ladiz.). 
В анализ также был взят один вид с геномом С – A. clauda. 
Последовательности 169 образцов выделили 156 гапло­
типов, из которых семь являются общими для двух-пяти 
видов. Обнаружено 16 риботипов, состоящих из уникаль­
ной последовательности с характерным набором однону­
клеотидных полиморфизмов и делеций. Количество ри- 
ботипов на вид варьировало от одного у A. longiglumis до 
четырех у A. wiestii. Хотя большинство риботипов были 
видоспецифичными, найдены два риботипа, общие для 
трех видов (один – для A. damascena, A. hirtula и A. wiestii, 
а второй – для A. longiglumis, A.  atlantica и A. wiestii), 
и третий риботип – общий для A. atlantica и A. wiestii. 
Характерная особенность риботипа A. clauda, вида с ди­
плоидным геномом С, – то, что у этого вида обнаружено 
два разных семейства риботипов. Некоторые из этих ри­
ботипов присущи видам с геномом Cp, тогда как другие 
тесно связаны с риботипами с геном As. Это означает, что 
A. clauda может быть гибридом овса с геномами As и C. 

Несмотря на то что изученные виды рода Avena были 
диплоидами, оказалось, что большинство из них содер­
жало несколько различных семейств рДНК. Сравни­
тельное изучение паттернов рДНК у отдельных видов 
показало, что паттерн рДНК, как правило, мозаичен и 
во всех случаях видоспецифичен. В то же время виды 
овса с геномом А могут отражать события гибридизации, 
имевшие место в их эволюционном прошлом, как способ 
их видообразования (Loskutov et al., 2021; Gnutikov et al., 
2022a).

В изучение был взят большой набор местных сортов с 
уникальными так называемыми сорно-полевыми разно­
видностями культурного овса, – это специализированные 
сорняки полбы и ячменя, которые распространяются с зер­
ном культурных растений, засоряя посевы. Все разновид­
ности сформировали отдельную кладу с хорошим уровнем 
поддержки, при этом различия их между собой невелики 
(p-расстояние от 0.003 до 0.02). Все они – гексаплоиды 
с геномом ACD (Loskutov, Rines, 2011), однако следует 
помнить, что секвенирование по Сэнгеру выявляет лишь 
наиболее массовый вариант субгенома в полиплоидном 
геномном наборе.

Результаты NGS показали два наиболее представленных 
по количеству последовательностей семейства риботи­
пов в полиплоидном геномном наборе, общих почти для 
всех исследованных разновидностей из родства A. fatua 
и A. sativa. Эти два семейства риботипов соответствуют 
последовательностям генома А и D (A′)-генома, кото­
рый, как предполагалось ранее, является вариантом гено- 
ма A (Лоскутов, 2007). Причем большинство риботипов 
в этих геномах были общими для всех исследованных  
образцов. 

Вызывает большой интерес и то, что последовательно­
сти генома С в общем пуле последовательностей гекса­
плоидов не обнаружены, они располагаются отдельно, 
образуя очень небольшую фракцию, вероятно, сильно 
измененную процессами постгибридизационной транс­
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формации. Подобные данные подтверждаются и цитоге­
нетическими исследованиями. Метод FISH показал, что 
субгеномы С полиплоидных видов овса потеряли боль­
шую часть рДНК, и на них удается выявить только очень 
слабые  35S рДНК-позитивные сигналы (Badaeva et al., 
2010).

С помощью локус-специфичного ДНК-секвенирования 
на платформе Roche 454 изучили внутригеномный поли­
морфизм одного из районов гена 35S рРНК (фрагмент 18S 
рДНК–ITS1–фрагмент 5.8S рДНК) у трех гексаплоидных 
видов Avena c кариотипом AACCDD и у тетраплоида 
A.  insularis (AAСС или CCDD) (Rodionov et al., 2020). 
В геномах этих полиплоидов найдены рДНК, получен­
ные от предков-диплоидов как с А-, так и С-геномами. 
У A.  insularis вместо ожидаемых 50 % ITS1 С-типа было 
только 3.3 %, а у гексаплоидов рДНК, полученной от 
предков с геномами С, – только 1.4–2.4 %. Последователь­
ности 18S рДНК, ITS1 и 5.8S рДНК субгеномов С были 
в 10 раз более вариабельны, чем те же последователь­
ности субгеномов A. Некоторые из последовательностей 
субгеномов С содержали делеции, в том числе делеции в 
районе, кодирующем 18S рРНК. 

Результаты FISH с зондами pTa71 и pTa794 подтверж­
дают факт утраты полиплоидами значительной части 35S 
рДНК и 5S рДНК субгенома, полученного от диплоида с 
кариотипом СС. Последовательности ITS1 субгеномов С 
полиплоидных видов разнообразны, но среди них можно 
выделить основной (core) вариант, примерно равноуда­
ленный от ITS диплоидов, несущих геномы Сv и Cp. 
Результаты показывают, что утрата 35S рДНК субгено­
мов С происходит на фоне накопления в этих последова­
тельностях множества однонуклеотидных замен (SNP) и 
делеций. В «репрессируемых» локусах 35S рРНК субгено- 
мов  С множественное мутирование, по-видимому, не 
сопровождается гомогенизацией рДНК, есть основания 
думать, что процессы изогенизации рДНК и процессы 
транскрипции/сайленсинга – связанные явления (Rodio­
nov et al., 2020).

Получение результатов с помощью метода локус-спе­
цифичного секвенирования следующего поколения на 
платформе Illumina позволило провести филогенетиче­
ский анализ представительного внутривидового разнооб­
разия культурных и диких видов рода Avena. Установлено, 
что диплоидные виды с геномом А (варианты геномов 
Al, Ap и As) в действительности являются не первич­
ными диплоидами, а своеобразным средиземноморским 
интрогрессивно-гибридизационным комплексом видов, 
спорадически вступающих в межвидовые гибридизации. 
Определено, что вклад A. canariensis (считается донором 
генома А для гексаплоидов) в геномную конституцию 
гексаплоидов (ACD) незначителен, а сам он, по нашим 
данным, гибридного происхождения: в его формировании 
принимали участие два предковых вида с близкими, но 
не идентичными риботипами. Установлено, что тетра­
плоидный культурный вид A. abyssinica, вероятнее всего, 
происходит от дикорастущего A. vaviloviana. При этом 
вид A. agadiriana, считавшийся ранее предковым для 
A.  abyssinica и его группы родства, формирует отдель­
ные уникальные субгеномы (семейства риботипов). 

Анализ путей одомашнивания трех культурных видов 
овса, A. abyssinica, A. sativa, A. byzantina, показал, что 
наиболее массовый риботип гексаплоида A. sativa уна­
следован от A. ludoviciana, а второй по массовости – от 
A. magna H.C. Murphy & Terrell. Культурный вид A. byzan­
tina обладает двумя уникальными семействами риботипов, 
скорее всего, унаследованными от вымершего вида овса 
или криптовида, до сегодняшнего дня не обнаруженного 
(Гнутиков и др., 2021, 2022).

На представительном наборе видов овса (Avena L.) про­
анализировано происхождение диких полиплоидных ви­
дов. Для анализа NGS использовали участок 18S– ITS1–  
5.8S рДНК. У полиплоидных овсов обнаружено 15 ос­
новных риботипов (более 1000 прочтений на пул рДНК). 
Сравнивали пулы маркерных последовательностей по­
липлоидных видов овса с последовательностями пред­
полагаемых диплоидных предков: A. atlantica (геном As), 
A. hirtula (As), A. canariensis (Ac), A. ventricosa (Cv) и 
A.  clauda (палеополиплоид с геномом Cp и последова­
тельностями рДНК, родственными геному А). Результаты 
подтвердили некоторые более ранние гипотезы о проис­
хождении полиплоидных видов рода Avena. Тетраплоид­
ные овсы, которые ранее были определены как виды с 
геномом AC, действительно имеют эту геномную консти­
туцию. Полученные данные не подтверждают гипотезу 
о наборе генома CD у тетраплоидных видов A. magna, 
A. murphyi и A. insularis. При этом последовательности 
генома D не обнаружены у тетраплоидных овсов с гено­
мом AC, родственных овсам с геномом ACD. 

Последовательности, связанные с геномом А, возмож­
но, были унаследованы от As-геномного вида A. atlantica, в 
то же время последовательности, связанные с геномом D, 
образовались уже у гексаплоидного овса или были взяты 
от неизвестного предка, родственного A. clauda. Обнару­
жено, что AB-тетраплоидный овес, возможно, унаследо­
вал свои риботипы генома А от A. atlantica (As1-риботип), 
тогда как их риботип B генома специфичен и может быть 
производным от семейства геномов A. Последовательно­
сти генома А у видов генома ACD рода Avena, вероятно, 
были унаследованы от A. murphyi (AC). Последователь­
ности, связанные с геномом C, могли быть получены 
от диплоидного вида A. ventricosa. Все гексаплоидные 
виды демонстрируют другой рисунок риботипов, чем 
тетраплоиды; основные риботипы, A. fatua, A. ludoviciana 
и A. sterilis, вероятно, принадлежат к D-группе и также 
являются общими с одним из основных риботипов дипло­
идного вида A. clauda (Gnutikov et al., 2023).

Заключение
Таким образом, на основании комплексного изучения 
полного внутривидового разнообразия из разных зон 
ареала культурных видов овса и анализа данных по 
географическому распределению ареалов форм и видов 
подтверждено, что место наибольшего распространения 
и формообразования видов рода Avena находится в за­
падной части Средиземноморского центра происхождения 
культурных растений, а именно: на территории северо-
западной части Африканского континента и частично 
на юго-западной оконечности Европы. Установлено, что 
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процесс формирования гексаплоидных видов шел также 
в западной части Средиземноморья, и затем при продви­
жении на восток эти формы стали занимать все большие 
пространства в районе Юго-Западного Азиатского центра, 
образуя большое внутривидовое разнообразие диких и 
переходных сорных форм к культурным видам гекса­
плоидного овса. Благодаря анализу внутривидового раз­
нообразия староместных сортов были уточнены центры 
формообразования всех культурных видов овса.

Проведенный с помощью методов NGS филогенети­
ческий анализ представительного внутривидового разно­
образия культурных и диких видов рода Avena показал, 
что диплоидные виды с вариантами генома А в дей­
ствительности являются не первичными диплоидами, а 
своеобразным средиземноморским интрогрессивно-ги­
бридизационным комплексом видов, спорадически всту­
пающих в межвидовые гибридизации. Установлено, что 
тетраплоидный культурный вид A. abyssinica, вероятнее 
всего, происходит от дикого вида A. vaviloviana. Анализ 
путей одомашнивания культурных видов овса A. sativa и 
A. byzantina показал, что наиболее массовый риботип гек­
саплоида A. sativa унаследован от A. ludoviciana, а второй 
по массовости – от A. magna, в то же время A. byzantina 
обладает двумя уникальными семействами риботипов, 
скорее всего, унаследованными от вымершего вида овса 
или криптовида, до настоящего времени не обнаружен­
ного. Гексаплоидные дикие виды демонстрируют другой, 
чем тетраплоиды, рисунок риботипов. Основные риботи­
пы A. fatua, A. ludoviciana и A. sterilis, вероятно, принад­
лежат к D-группе и также являются общими с одним из 
основных риботипов диплоидного вида A. clauda.
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