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Изменчивость хлоропластной ДНК была изучена у 872 деревьев дуба черешчатого (Quercus robur L.),
дуба скального (Q. petraea (Matt.) Liebl.) и дуба пушистого (Q. pubescens Willd.) на Крымском полу-
острове, на Западном Кавказе и в Балканском регионе с целью исследования филогеографии и вза-
имодействия данных видов в Причерноморье. Секвенированием пяти фрагментов общей длиной
более 10 000 пар нуклеотидов выявлено 12 гаплотипов хлоропластной ДНК. Для типирования гап-
лотипов в изученных выборках использовали хлоропластные микросателлиты (cpSSR), секвениро-
вание и рестрикционный анализ. Установлена принадлежность гаплотипов к нескольким дивер-
гентным филогенетическим линиям. Изученные виды слабо различаются между собой по составу
гаплотипов при выраженной географической структуре изменчивости, что демонстрирует некото-
рый уровень генетического потока между ними в смешанных популяциях. Гаплотипы Балканского
региона близкородственны гаплотипам изученных ранее популяций из Восточной Европы и запад-
ной части Русской равнины и не встречаются в Крыму и на Кавказе. На Крымском п-ове выделя-
ются две географические группы популяций, резко различающиеся по составу гаплотипов. Показа-
но отличие западной и центральной частей полуострова от восточной, что предполагает различное
происхождение популяций дуба в Крыму в результате миграций из двух источников, чему могли со-
действовать периодические понижения уровня Черного моря и его опреснение, неоднократно слу-
чавшиеся в плейстоцене и голоцене. Преобладание двух дивергентных гаплотипов в западной части
полуострова, сходных с гаплотипами Малой Азии, свидетельствует о проникновении дуба в Крым
из этого региона и наличии в горных лесных районах Крыма изолированного рефугиума во время
последнего ледникового максимума. При этом на востоке горно-лесной части Восточного Крыма у
дуба распространены гаплотипы, общие с Западным Кавказом. Резкая граница между областями
распространения “западных” и “восточных” гаплотипов в Восточном Крыму свидетельствует об
относительно недавнем времени формирования зоны вторичного контакта между местными и кав-
казскими популяциями дуба в результате послеледниковой колонизации.
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Южные окраинные популяции деревьев евро-
пейских умеренных и бореальных лесов благода-
ря возможной адаптации к жарким и засушливым
условиям являются источником генетической из-
менчивости, потенциально важной для выжива-
ния при глобальных климатических изменениях.
Для исследования геномных основ климатиче-
ских адаптаций необходима информация о био-
географии вида: происхождении популяций, их

дифференциации, миграциях и вторичных ги-
бридных контактах. Лесная область Причерномо-
рья является уникальным анклавом европейских
лесов, содержащим большую долю биологиче-
ского и генетического разнообразия [1–7]. Одна-
ко в большинстве исследований филогеографии ев-
ропейских древесных растений (например, [8, 9])
юго-восточным областям, включая этот регион,
было уделено недостаточное внимание. На осно-
вании генетических и палеоботанических иссле-
дований видов дуба в Европе были выделены три
основных рефугиума, расположенные на полу-
островах Средиземноморья [8, 9], а в последнее

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
DOI: 10.31857/S0367059723030058 для авторизованных
пользователей.
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время выявлены дополнительные, расположен-
ные севернее и восточнее [10, 11]. Однако роль
Причерноморского региона в качестве месторас-
положения рефугиумов, их взаимодействие и
возможный вклад в генетическое разнообразие и
дифференциацию современных европейских по-
пуляций изучены недостаточно.

Крымский полуостров, являясь частью При-
черноморского региона, находится на границе
циркумбореальной и средиземноморской флори-
стических областей [2, 12] и на перекрестке древ-
них миграционных путей флор соседних регионов
[1, 2, 13]. Лесные сообщества в Крыму распростра-
нены в горных и предгорных областях [14, 15].
Крымские горы протянулись на 180 км вдоль юго-
восточного побережья тремя параллельными
хребтами (грядами). Ближняя к морю Главная
гряда Крымских гор (высота до 1500 м) задержи-
вает большое количество осадков и защищает
южные склоны от холода, формируя особое соче-
тание климатических условий как на южном, так
и на северном макросклонах. Современная рас-
тительность Горного Крыма сформировалась в
древности и имеет широкие биогеографические
связи [1, 2, 15]. Флора Горного Крыма наиболее
сходна с флорой северной части Западного Закав-
казья, что подтверждает правомерность выделе-
ния Крымско-Новороссийской флористической
провинции [1, 12]. В меньшей степени представ-
лен крымско-балканский и крымско-малоазиат-
ский элементы флоры [1, 13]. Важную часть фло-
ры Крыма составляет голарктический географи-
ческий элемент [1], и крымские леса в разные
эпохи могли иметь флористическую связь с леса-
ми более северных регионов. Структура лесной
растительности достаточно сложная, однако пре-
обладающей во всех районах Горного Крыма лес-
ной породой является дуб, занимающий 2/3 всей
лесной площади [14, 15].

В Крыму произрастают три вида робуроидных
дубов (секция Quercus, Roburoids [16]): дуб скаль-
ный Q. petraea (Matt.) Liebl., дуб пушистый Q. pu-
bescens Willd. и дуб черешчатый Q. robur L. [1, 2, 14,
15, 17]. Эти виды широко распространены в Евро-
пе, включая все Причерноморские регионы. Их
ареалы во многом перекрываются, однако виды
различаются экологическими требованиями и ре-
продуктивной стратегией. Отмечается наличие ге-
нетического потока между тремя видами [16, 18].
Их взаимному генетическому влиянию посвящен
ряд работ (см. [11, 16] и ссылки в этих работах), в
которых показано, что степень и направление ин-
трогрессии могут варьировать не только между
таксонами, но и в зависимости от региона, что
может быть вызвано локальными факторами
окружающей среды и разной историей популяции
[11, 18, 19]. В Крыму три вида часто сосуществуют
в смешанных популяциях [15] и также неизбежно
испытывают взаимное генетическое влияние.

Очевидно, что исследования генетического разно-
образия, филогеографии и микроэволюции воз-
можны лишь при рассмотрении данных видов в
комплексе.

Большое значение в распространении видов
дуба в Крыму имеют температурный режим, усло-
вия увлажнения и особенности горных пород
[15]. Преобладающей лесообразующей породой
является дуб скальный (Q. petraea), который
встречается почти повсеместно в горно-лесной
области. Дуб пушистый (Q. pubescens) произраста-
ет главным образом на известковых субстратах и в
более засушливых местообитаниях. Менее распро-
странен в Крыму дуб черешчатый (Q. robur) – им за-
нято только около 1% площадей дубовых лесов [15].
На южном макросклоне Q. robur отсутствует, где,
вероятно, он не выдерживает конкуренции с си-
дячецветными дубами (Q. petraea/Q. pubescens).
На северном макросклоне Q. robur произрастает
на высотах до 600 м, в долинах рек, на пологих
склонах и депрессиях рельефа с более богатыми
почвами.

Хотя рельеф Крыма не имеет ледниковых про-
явлений, плейстоценовые ледниковые циклы
оказывали значительное воздействие на лесную
биоту [6, 20–23]. Анализ современной и палеофа-
уны показывает, что непрерывная лесная зона не
сохранялась на протяжении всего плейстоцена
[22–24]. Степень распространения и постоянство
широколиственных лесов в максимумы стадиа-
лов не известны, в последний ледниковый макси-
мум преобладала степная растительность с не-
большими лесными элементами [20]. Помимо
влияния на размер популяций, ледниковые цик-
лы плейстоцена были источником периодиче-
ских трансгрессий, регрессий и опреснений вод
Черного моря, что открывало и закрывало сухо-
путные и морские миграции лесных видов между
Крымом и соседними регионами [25]. Это повли-
яло на генетическую структуру благородного оле-
ня, некоторых видов пресмыкающихся, амфибий
и др. [3, 7, 26]. Молекулярные исследования па-
леоостатков благородного оленя (Cervus elaphus)
предполагают процесс исчезновения локальных
популяций в холодные фазы и неоднократные
волны колонизаций Крыма из разных направле-
ний [26]. Исследования с помощью молекуляр-
ных маркеров видов тиса, бука, сосны [27–29] вы-
явили влияние Балкан, Кавказа, Малой Азии на
генетический пул популяций в Крыму, что также
указывает на миграции между Крымом и этими
регионами.

В филогеографических исследованиях видов
дуба широко используются маркеры хлоропласт-
ной ДНК (хпДНК), имеющей у покрытосеменных
растений материнское наследование, что позволя-
ет, анализируя географическое распределение гене-
тических линий, изучать прошлые процессы рассе-
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ления вида, происходившие посредством распро-
странения семян (желудей). Широкомасштабное
филогеографическое исследование видов европей-
ских робуроидных дубов [8, 9], основанное на
PCR-RFLP анализе четырех хлоропластных
фрагментов, выявило высокую степень дифферен-
циации и географические “паттерны” хпДНК, от-
ражающие пути послеледниковых колонизаций
Европы. В работах R.J. Petit et al. [8, 9] было опи-
сано и нанесено на карту в общей сложности
32 RFLP-гаплотипа, объединенных в шесть мате-
ринских линий, из которых три (линии “A”, “E”,
“F”) были распространены в восточной части
ареала, из них линии “E” и “F” – в Крымско-
Кавказском регионе. В Крыму было изучено
только несколько образцов [9], не решивших во-
просы связи Крыма с Кавказом, Малой Азией и
Балканами.

В нашей предыдущей работе по исследованию
изменчивости маркеров хпДНК в Крымско-Кав-
казском регионе [30] в анализ было включено 105
образцов из девяти крымских выборок трех видов
Quercus. Предложенные оптимизированные ва-
рианты генотипирования предполагали сочета-
ние анализа микросателлитных локусов хлоро-
пластной ДНК (cpSSR), секвенирования и ре-
стриктного анализа (PCR-RFLP). Показано, что
анализ cpSSR хорошо маркирует хпДНК измен-
чивость, так как определенные этим методом гап-
лотипы совпадают с выявленными методом секве-
нирования. Кроме того, использование cpSSR-мар-
керов существенно снижает затраты и трудоемкость
генотипирования. В Крыму было выявлено пять
хпДНК гаплотипов [30]. Популяции дуба на
Крымском п-ве по хлоропластным маркерам бы-
ли дифференцированы как от основного ареала
дубов, его северной части, так и от Кавказа. Срав-
нительный анализ наших данных [30] с данными
авторов из Турции [5] показал, что происхожде-
ние нескольких гаплотипов было связано с Ма-
лой Азией. В популяциях восточной части полу-
острова обнаружен западно-кавказский гаплотип
(Z-I), что свидетельствует об исторических кон-
тактах популяций дуба из восточного Крыма с За-
падным Кавказом.

Целью настоящей работы является исследова-
ние филогеографии и структуры генетической
изменчивости трех видов Quercus в Крыму. Для
детального понимания географического распре-
деления гаплотипов внутри лесной зоны Крыма,
а также для установления соотношений частот га-
плотипов у разных видов мы существенно увели-
чили число выборок с охватом большей части
ареала трех видов дуба в Крыму. Для прояснения
возможной связи с прилегающими территориями
юго-восточной Европы и Кавказа были исследо-
ваны популяции Quercus в этих регионах и проведен
анализ палеогеографических данных. Использова-
лись разработанные в предыдущей работе [10] мар-

керы хлоропластной ДНК и оптимизированные ва-
рианты генотипирования [30].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В исследование было включено 55 популяци-

онных выборок трех видов Quercus – всего 872 об-
разца из трех географических регионов (табл. 1,
рис. 1а). На Крымском п-ве дополнительно к ра-
нее изученным было проанализировано 488 но-
вых образцов из 33 выборок. Всего в Крыму ис-
следовано 593 дерева из 42 популяционных выбо-
рок трех видов дуба. У дуба черешчатого (Q. robur)
изучено 178 деревьев из 14 популяций, сбор об-
разцов проводился в предгорной области и на се-
верном макросклоне Крымских гор, в лесистых
областях Главной и Внутренней гряд, охватывая
весь ареал дуба черешчатого на полуострове, на-
чиная с нижнего течения р. Бельбек и Байдарской
долины на западе до крайне восточной точки
произрастания Q. robur в районе Старого Крыма.
У дуба скального (Q. petraea) и дуба пушистого
(Q. pubescens) исследовано 415 деревьев из 28 по-
пуляций западного и восточного Крыма, матери-
ал отбирали как на северном, так и на южном
макросклонах: в предгорной области, на хребтах
Главной и Внутренней гряд и на южном берегу
Крыма, на склонах разных экспозиций со значи-
тельным перепадом высот между выборками. В
случаях совпадения или непосредственной бли-
зости точек сбора разных видов Quercus название
у выборок совпадало, различаясь по номеру
(см. табл. 1).

На Западном Кавказе дополнительно к двум
имеющимся было проанализировано семь выбо-
рок из наиболее близких к Керченскому проливу
территорий – из Западного Предкавказья, Запад-
ного Кавказа и Северо-Западного Закавказья, всего
127 образцов из пяти популяций Q. robur и двух по-
пуляций Q. petraea и Q. pubescens (см. табл. 1, рис. 1а).
В Болгарии и на юге Румынии (далее в тексте – Бал-
канский регион) нами исследовано шесть выборок
Q. robur, всего 152 образца (см. табл. 1, рис. 1а).

Все выборки собраны в естественных место-
обитаниях дубов, вдали от населенных пунктов.
Расстояние между изученными деревьями со-
ставляло не менее 50 м. Большинство выборок от-
бирали по маршруту протяженностью в несколь-
ко километров. В этом случае в таблице указаны
координаты начала и конца маршрута, с перепа-
дом высот внутри выборки. Таксономическую
принадлежность устанавливали по описаниям,
приведенным в работах [19, 31]. Виды идентифи-
цировали по форме листа, характеру опушения, а
также по длине плодоножек. Разделение образ-
цов сидячецветных дубов на виды Q. pubescens или
Q. petraea проводилось не для всех выборок, так
как Q. pubescens отличает наличие густого войлоч-
ного опушения на листьях и молодых побегах, а
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Таблица 1. Характеристика исследованных популяций дуба черешчатого Q. robur (rb), дубов скального Q. petraea
(pt) и пушистого Q. pubescens (pb)1

№
выборки Популяции

Координаты2
Высота

над ур. м., м
n H

Гаплотипы
(число особей)с. ш. в. д.

Крым, Q. robur
1* р. Бельбек (rb) 44°40′45″

44°41′02″
33°36′55″ 
33°40′05″

20 13 0.1538 K (12), T (1)

2 Тыловое (rb) 44°26′13″
44°25′15″

33°44′42″ 
44°45′41″

295 13 0.5128 K (8), T (5)

3 Озерное –
Павловка (rb)

44°29′22″
44°27′04″

33°47′40″ 
33°48′24″

245–290 19 0.4561 K (13), T (6)

4 р. Боса (rb) 44°27′07″
44°27′14″

33°49′37″ 
33°50′42″

305–340 9 0.5000 K (6), T (3)

5 р. Марта (rb) 44°41′56″
44°42′06″

34°00′40″ 
34°02′16″

290 28 0.5079 T (16), K (12)

6* р. Бодрак (rb) 44°45′59″ 34°02′00″ 280 5 0.4000 T (4), K (1)
7* г. Ак-Кая (rb) 45°07′01″

45°06′50″
34°35′56″ 
34°36′55″

142–227 15 0 T (15)

8 р. Биюк-Карасу (rb) 44°59′09″ 34°36′36″ 230 8 0 K (8)
9 Головановка – Красно-

селовка (rb)
44°57′47″ 
44°55′54″

34°37′25″ 
34°37′56″

310–360 14 0.1429 K (13), T (1)

10 Земляничное (rb) 44°57′45″ 34°49′27″ 391 6 0 Z-I (6)
11 Пятницкое (rb) 44°59′45″ 

45°00′06″
34°52′26″ 
34°51′53″

283–261 6 0 Z-I (6)

12 Переваловка –
Грушевка (rb)

45°00′14″ 
44°58′20″

34°58′25″ 
34°58′18″

280–420 23 0 Z-I (23)

13* г. Агармыш (rb) 45°00′38″ 
45°00′48″

35°00′07″ 
35°02′30″

340–420 17 0 Z-I (17)

14 Старый Крым (rb) 45°00′38″ 35°01′48″ 2 0 Z-I (2)
Среднее 12.7 0.2057
Всего 178

Крым, Q. petraea, Q. pubescens
15 Аязьма (pb) 44°27′37″ 33°38′28″ 110 6 0 К (6)
16 Тыловое (pt) 44°26′13″ 

44°25′15″
33°44′42″ 
44°45′41″

295 11 0 К (11)

17 Боса (pt) 44°27′23″ 
44°26′37″

33°50′18″ 
33°51′12″

300–520 28 0.0714 К (27), Е-II (1)

18 Мангуп (pt) 44°34′40″ 
44°35′11″

33°46′20″ 
33°48′14″

250–335 18 0 К (18)

19* Чуфут-Кале (pt) 44°44′18″ 33°55′58″ 410 6 0 K (6)
20 р. Марта 44°42′37″ 

44°42′07″
34°00′27″ 
34°01′37″

260–420 27 0.5128 К (15), Т (12)

21 Кореизская тропа (pb) 44°27′23″ 
44°26′28″

34°04′18″ 
34°04′58″

275–600 26 0 К (26)

22 Боткинская тропа 44°30′07″ 34°06′08″ 310 12 0 К (12)
23 Никита 44°30′28″ 34°14′21″ 100 8 0 К (8)
24 г. Аю-Даг 44°33′36″ 34°20′21″ 270–500 19 0 К (19)
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25 Малый Маяк 44°37′03″ 34°21′30″ 390 18 0 К (18)

26 г. Сераус (pt) 44°38′38″ 
44°39′36″

34°22′09″ 
34°20′37″

395–580 21 0 К (19), К`(2)

27* Изобильное (pt) 44°42′07″ 
44°41′45″

34°20′46″ 
34°20′13″

245 9 0 K (9)

28 Солнечногорск – 
Рыбачье (pt)

44°40′58″ 
44°45′49″

34°30′05″ 
34°35′04″

120–145 14 0 К (14)

29 Солнечногорск – 
Рыбачье (pb)

44°40′58″ 
44°45′49″

34°30′05″ 
34°35′04″

70–140 16 0 К (16)

30* р. Биюк-Карасу (pt) 44°58′49″ 34°36′33″ 230 11 0 K (11)
31 Головановка – Красно-

селовка (pt)
44°57′47″ 
44°55′54″

34°37′25″ 
34°37′56″

310–360 11 0 К (11)

32 Морское 44°49′50″ 34°48′05″ 8 0 Z-I (8)
33 Земляничное–Ворон– 

Веселое
44°53′30″ 
44°54′05″

34°49′05″ 
34°49′14″

260–590 25 0.5200 К (13), Z-I (12)

34 Новый Свет (pb) 44°49′45″ 34°54′45″ 14 0 Z-I (14)
35 Топловский монастырь 44°59′54″ 34°52′32″ 370 5 0 Z-I (5)
36 Переваловка – Гру-

шевка (pt)
45°00′09″ 
44°56′42″

34°58′28″ 
34°57′32″

260–430 18 0 Z-I (18)

37 г. Агармыш (pt) 45°01′10″ 
45°00′36″

35°01′53″ 
35°00′12″

350–510 23 0 Z-I (23)

38 ур. Кизилташ (pt) 44°55′43″ 
44°55′35″

35°06′44″ 
35°01′09″

150–360 12 0 Z-I (12)

39 Эчки-Даг (pt) 44°55′38″ 
44°55′55″

35°07′49″ 
35°08′45″

140–270 15 0.1333 Z-I (14), E-III (1)

40* Эчки-Даг (pb) 44°54′36″ 
44°53′21″

35°08′40″ 
35°07′03″

220–270 14 0.3626 Z-I (11), E-III (3)

41 Старый Крым (pt) 45°01′20″ 
44°59′57″

35°07′02″ 
35°08′33″

240–310 5 0 Z-I (5)

42* Старый Крым (pb) 44°58′56″ 
44°59′49″

35°09′47″ 
35°08′45″

130–220 15 0.1333 Z-I (14), E-I (1)

Среднее 14.8 0.0619
Всего 415

Кавказ, Q. robur, Q. petraea, Q. pubescens
43 Темрюк (rb) 45°12′31″ 37°17′06″ 0 5 0 Z-I (5)
44 Школьный (rb) 45°03′14″ 37°34′33″ 230 20 0 Z-I (20)
45 Гостагаевская (rb) 44°58′58″ 37°30′21″ 150 11 0 Z-I (11)
46 Семигорский (rb) 44°53′53″ 37°36′10″ 100 25 0 Z-I (25)
47 Крымск (rb) 44°56′28″ 38°03′24″ 20 22 0 Z-I (22)
48 Сукко (pt) 44°47′37″ 37°24′56″ 115 28 0 Z-I (28)
49 Кабардинка (pb) 44°40′40″ 37°53′56″ 90 16 0 Z-I (16)

Среднее 18.1 0
Всего 127

№
выборки Популяции

Координаты2
Высота

над ур. м., м
n H

Гаплотипы
(число особей)с. ш. в. д.

Таблица 1.  Продолжение
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Примечание. n – объем выборки; H – несмещенное гаплотипическое разнообразие [36], вычисленное без учета изменчиво-
сти микросателлитных повторов; 1 – в выборках, где не проводилось разделение на Q. petraea или Q. pubescens, таксон не ука-
зан; 2 – указаны координаты начала и конца маршрута; * – популяционные выборки, исследованные в работе [30].

Болгария, Румыния, Q. robur
50 София (rb) 42°38′22″

42°37′40″
23°18′39″
23°19′37″

680–810 25 0 S"(25)

51 р. Искыр (rb) 43°40′14″ 
43°40′02″

24°25′58″ 
24°25′25″

25 24 0 S'(23), S"(1)

52 о. Вардим,
р. Дунай (rb)

43°37′31″ 
43°37′22″

25°29′10″ 
25°28′53″

27 27 0 S'(27)

53 р. Ведеа (rb) 43°48′36″ 
43°48′39″

25°28′01″ 
25°27′47″

34 25 0.2200 G (22), S'(2), 
N (1)

54 Комана (rb) 44°10′36″ 
44°10′39″

26°09′22″ 
26°09′53″

65 25 0 N (22), R (3)

55 р. Тунджа (rb) 42°25′32″ 
42°15′02″

26°30′15″ 
26°33′48″

115 26 0 S'(26)

Среднее 25.3 0.0037
Всего 152

№
выборки Популяции

Координаты2
Высота

над ур. м., м
n H

Гаплотипы
(число особей)с. ш. в. д.

Таблица 1.  Окончание

часть выборок собирали весной в безлистном со-
стоянии. При этом принадлежность образцов к
Q. robur устанавливали при сборе в любом состоя-
нии, благодаря хорошей сохранности плюсок c
плодоножками и листьев с черешками. Выделе-
ние геномной ДНК проводилось с помощью ме-
тода CTAB [32] из листьев, высушенных в силика-
геле, или из свежих листьев, полученных в ре-
зультате проращивания побегов, собранных в
безлистном состоянии.

Для генотипирования был использован анализ
изменчивости хлоропластных микросателлитных
локусов (cpSSR) [10, 33] в сочетании с секвениро-
ванием и рестрикционным анализом. В наших
предыдущих работах [10, 30] было установлено
соответствие cpSSR-гаплотипов с гаплотипами,
выявленными в результате секвенирования хло-
ропластных фрагментов, чем была подтверждена
возможность типирования маркерами cpSSR-га-
плотипов дуба в пределах регионов. Как было по-
казано ранее [30], в Крыму почти все выявленные
гаплотипы могут быть определены cpSSR-марке-
рами. Методика исследования изменчивости
cpSSR-локусов методом вертикального электро-
фореза подробно описана в предыдущей работе
[10]. Для всех 767 новых образцов Крымско-Кав-
казского и Балканского регионов был проведен
анализ изменчивости четырех cpSSR-локусов
(μdt1, μdt3, μdt4, μcd4), установлено сочетание
аллелей (cpSSR-гаплотипы) (см. Приложение,
табл. S1). Образцы каждого выявленного cpSSR-

гаплотипа были секвенированы по пяти хлоро-
пластным фрагментам у разных видов в геогра-
фически разных популяциях – всего у 48 образ-
цов (рис. 2). Разделение гаплотипов, не отличаю-
щихся по cpSSR-маркерам внутри региона
(гаплотипы E-I, E-II и E-III), осуществляли се-
квенированием фрагмента TFq. Подтверждали
правильность типирования гаплотипов из разных
регионов, кроме секвенирования, анализом
RFLP (сочетание фрагмент/рестриктаза см. в
Приложении, табл. S1).

Последовательности гаплотипов были получе-
ны для пяти хлоропластных фрагментов – psaA-
trnS (ASq), psbC-trnD (CDq), trnT-trnF (TFq), trnK-
matK и trnH-psbA, общей длиной ~10100 пн (пар
нуклеотидов). Используемые праймеры, условия
амплификации и секвенирования описаны ранее
в работах [10, 30]. ПРЦ-продукты очищали с по-
мощью набора ExoSAP-IT (Affimetrix). Реакцию
секвенирования проводили с помощью набора
BigDye v. 3.1 (Applied Biosystems), продукты реак-
ции анализировали на автоматическом секвена-
торе Нанофор 05 (Институт аналитического при-
боростроения РАН, Россия) в Центре коллектив-
ного пользования “Современные технологии для
экологических исследований” ИЭРиЖ УрО РАН.
Редактирование и выравнивание полученных по-
следовательностей выполняли вручную в про-
грамме BioEdit v. 7.2.5 [34].

С помощью пакета программ Arlequin ver 3.5 [35]
для каждой популяции оценивали несмещенное га-
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Рис. 1. Географическое распределение хлоропластных гаплотипов Quercus robur, Q. petraea, Q. pubescens (а) в Крымском
(№ 1–42), Западно-Кавказском (№ 43–49) и Балканском (№ 50–55) регионах: цифрами обозначены номера популя-
ций из табл. 1, где указаны координаты и частоты гаплотипов; в рамке приведены номера выборок (10*,11*, 17*) из ра-
боты [30]; цветовые обозначения гаплотипов соответствуют рис. 2; площадь диаграмм пропорциональна размеру вы-
борки; указана северная граница крымско-кавказской части ареала дуба; треугольником маркировано происхождение
пластома из базы данных [42]; б – распределение хлоропластных гаплотипов в популяциях дуба черешчатого Quercus
robur на Крымском полуострове (сплошной линией обозначена граница ареала); в – распределение хлоропластных га-
плотипов в популяциях дуба скального (Q. petraea) и дуба пушистого (Q. pubescens) на Крымском полуострове (преры-
вистой линией указана северная граница распространения дубов в Крыму); в выборках, где приводилось определение
до вида, указан таксон: pt – Q. petraea, pb – Q. pubescens.
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плотипическое разнообразие (H) [36]. Филогенети-
ческие деревья гаплотипов построены с использо-
ванием байесовского подхода (BI) в программе Mr-
Bayes v. 3.1.2 [37] и метода максимальной экономии

(MP) в программном пакете PAUP*4.0b1 [38], пара-
метры и модели BI- и MP-анализов описаны в ра-
боте [39]. В анализ включены все точковые мута-
ции, инделы и инверсии, за исключением мутаций



ЭКОЛОГИЯ  № 3  2023

ФИЛОГЕОГРАФИЯ ВИДОВ ДУБА В КРЫМУ 195

числа повторов микросателлитных последователь-
ностей из-за их высокой гомоплазии [40]. Таким
образом, близкородственные гаплотипы, которые
отличались друг от друга только числом микроса-
теллитных повторов (см. раздел “Результаты”), в
филогенетическом анализе рассматривали как
один гаплотип. Для изучения взаимоотношений
гаплотипов был также использован подход “Me-
dian Joining” в программе NETWORK 5.0.1.0 [41].
В этом случае в анализ были включены все точко-
вые мутации и инделы без учета изменчивости
микросателлитных повторов, гомоплазмичной
инверсии во фрагменте CDq [30] и парсимониче-
ски неинформативных мутаций внешней группы.

В филогенетический анализ, кроме гаплоти-
пов из Крымско-Кавказского и Балканского ре-
гионов, были включены гаплотипы, ранее полу-
ченные из восточной части основного ареала
Q. robur [10], и гаплотипы робуроидных дубов из
других областей Кавказского региона [30], после-
довательности которых были помещены в Gen-
Bank. В анализе присутствовал гаплотип из Тур-
ции “Qpetraea_249.35.12.4” (RFLP-гаплотип Hap18
согласно [9]). Были взяты участки соответствую-
щих фрагментов полной последовательности хло-
ропластного генома (пластома) из коллекции пла-
стомов европейских робуроидных дубов [42]. В

анализ был также включен гаплотип восточно-
азиатского робуроидного дуба Q. mongolica Fisch. ex
Ledeb. (секция Quercus, Roburoids) (пластом из
GenBank, номер MK564083). В качестве внешней
группы использован американский вид Q. lobata
Nee (пластом из GenBank, CM012305) (секция
Quercus, Dumosae), поскольку евроазиатские виды
секции Quercus монофилетичны относительно
американских видов той же секции по хпДНК [43].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Генотипирование cpSSR-маркерами было
проведено для 872 деревьев дуба из всех популя-
ций трех регионов. Выявлено пять cpSSR-гапло-
типов в Крыму и на Западном Кавказе и пять – в
Балканском регионе; сочетание аллелей cpSSR-
локусов приведено в табл. S1 Приложения. По со-
вокупности результатов секвенирования пяти
фрагментов хпДНК в исследованных популяциях
присутствовало 12 хлоропластных гаплотипов, из
которых семь (K, K', T, E-I, E-II, E-III, Z-I) встре-
тились в выборках Крыма и Западного Кавказа,
пять (S', S", N, R, G) распространены в Болгарии
и Румынии. Большинство гаплотипов было опи-
сано в наших предыдущих работах [10, 30], бук-
венные обозначения совпадают с принятыми ра-

Рис. 2. Филогенетическая сеть хлоропластных гаплотипов Quercus robur, Q. petraea, Q. pubescens, Q. mongolica и Q. lobata,
построенная на основе нуклеотидных последовательностей пяти фрагментов хпДНК с помощью метода “Median Join-
ing ” в программе NETWORK [41]: цветными кругами обозначены гаплотипы, полученные в настоящей работе; ука-
заны виды с перечислением образцов, секвенированных для данного гаплотипа, с названием выборки и указанием
номера образца и таксона (rb, pt, pb); площади кругов крымских гаплотипов пропорциональны доле гаплотипов в
крымских популяциях Quercus; обозначения гаплотипов из Кавказского и Восточно-Европейского регионов соответ-
ствуют принятым в работах [10, 30]; поперечные линии обозначают мутации; * – при построении филогенетической
сети не учитывалась инверсия в CDq [30]; ** – при построении филогенетической сети не учитывались мутации, спе-
цифичные для внешней группы Q. lobata.
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нее. Гаплотипы G, N, R встречались в более се-
верных районах Восточной Европы у Q. robur [10].
Новые гаплотипы (K', S', S") были близки опи-
санным ранее и отличались от них одним или не-
сколькими микросателлитными повторами в се-
квенированных фрагментах и/или cpSSR-локу-
сах. В настоящей работе у таких вариантов к
буквенному обозначению родственного гаплоти-
па добавлялся апостроф. Гаплотипы S', S" из Бол-
гарии и Румынии были близкородственны ранее
описанному гаплотипу S, распространенному на
западе Русской равнины [10]. В Крыму редкий га-
плотип K' отличается от преобладающего гапло-
типа K аллелем в cpSSR-локусе μcd4.

Секвенирование фрагментов хпДНК выявило
полное соответствие результатам идентификации
гаплотипов cpSSR-маркерам внутри двух регио-
нов (Крымско-Кавказского или Балканского).
Между регионами некоторые гаплотипы совпа-
дают по сочетанию cpSSR-аллелей (см. Приложе-
ние, табл. S1). Результаты RFLP-анализа под-
твердили правильность генотипирования и от-
сутствие общих гаплотипов между Крымско-
Кавказским и Балканским регионами. В GenBank
помещены последовательности, полученные для
новых гаплотипов и новых таксонов Quercus, для
фрагментов TFq, CDq и ASq (номера OP971967–
OP971999).

По составу гаплотипов в популяциях видов
Quercus исследованные регионы делятся на три
области (см. рис. 1а): 1) Балканский регион, куда
входят выборки Болгарии и южной Румынии;
2) Западный Крым и западная часть Восточного
Крыма; 3) восток горно-лесной части Восточного
Крыма и Западный Кавказ. В популяциях Q. robur
Балканского региона распространено пять гапло-
типов (S', S", N, R, G), которые близки или совпа-
дают с гаплотипами запада Русской равнины [10].
При этом в исследованных выборках Крыма и
Кавказа гаплотипов северной (основной) части
ареала, в т. ч. Балканского региона, не выявлено.

В Крыму в популяциях дуба обнаружено семь га-
плотипов. Наиболее частые гаплотипы (K, T, Z-I)
присутствуют у всех видов. У Q. robur преобладает
гаплотип K (73%), два других гаплотипа – Z-I
(30.3%) и T (28.7%) – также встречаются с высо-
кой частотой. У Q. petraea/Q. pubescens преоблада-
ющими являются гаплотипы К (62.4%) и Z-I
(32.8%), редкими – гаплотипы T (2.9%), E-III
(0.96%), E-I (0.24%), E-II (0.24%), К'(0.5%). Для
популяций дуба Крыма характерна низкая внут-
рипопуляционная изменчивость: в выборках не
встречается больше двух гаплотипов, в большин-
стве популяций обнаружен один гаплотип. В
крымских популяциях Q. robur был выше показа-
тель гаплотипического разнообразия (среднее
H = 0.2057), что связано с присутствием во мно-

гих выборках гаплотипов K и T с почти равной ча-
стотой.

Внутри Крымского полуострова наблюдается
четкая географическая дифференциация популя-
ций по составу гаплотипов, имеющая сходную
структуру как у Q. pubescens/Q. petraea, так и в вы-
борках Q. robur. По составу самые восточные попу-
ляции трех видов Горного Крыма сходны с Запад-
но-Кавказском регионом, где во всех исследован-
ных выборках разных видов Quercus присутствовал
только гаплотип Z-I.

В Западном Крыму во всех популяциях Q. robur
наблюдалась смесь гаплотипов K и T при некото-
ром преобладании гаплотипа K. Далее на восток
гаплотипы T и K распределялись более неравно-
мерно (см. рис. 1б). В самой восточной области
Горного Крыма во всех выборках Q. robur присут-
ствовал только гаплотип Z-I.

В западной и центральной частях полуострова
у Q. petraea и Q. pubescens преобладают популяции
с гаплотипом К, гаплотип Т обнаружен в един-
ственной выборке (см. рис. 1в). Аналогично рас-
пределению гаплотипов в популяциях Q. robur, у
Q. petraea и Q. pubescens на востоке горно-лесной
области Восточного Крыма, начиная с выборки
Морское (№ 32), наблюдается преобладание гап-
лотипа Z-I. Популяция Ворон (№ 33) является
переходной – в ней совместно присутствуют гап-
лотипы K и Z-I почти в равном соотношении. Га-
плотипы группы E (E-I, E-II, E-III) в малом коли-
честве (6 деревьев, 1%) встретились в четырех вы-
борках Q. petraea и Q. pubescens в основном в
Восточном Крыму, в области преобладания Z-I.
Редкий гаплотип K' обнаружен у Q. petraea в вы-
борке г. Сераус.

Преобладающие в Крыму и на Кавказе гапло-
типы не являются близкородственными: крым-
ские гаплотипы Т и К отличаются 14 мутациями,
гаплотипы К и Z-I – семью (см.рис. 2). Гаплотип
Т почти совпадает с гаплотипом пластома Hap18
из Турции с разницей в одну мутацию, причем
крымский гаплотип T на сети гаплотипов являет-
ся предковым турецкому гаплотипу Hap18.

При построении филогенетических деревьев и
сети хлоропластных гаплотипов мы не использо-
вали информацию о числе микросателлитных по-
второв, поскольку они имеют высокую скорость
мутирования, несопоставимую со скоростью
обычных точковых мутаций или инделов и соот-
ветственно за время образования основных клад
накапливают гомоплазии [40]. При этом у нерод-
ственных гаплотипов дуба из разных линий, вы-
явленных в настоящем исследовании, часто на-
блюдается одинаковое число повторов, в том чис-
ле в используемых для типирования cpSSR-
локусах (см. Приложение, табл. S1). Так как чис-
ло микросателлитных повторов не учитывалось
при филогенетическом анализе, на сети гаплоти-
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пов и филогенетическом дереве гаплотипы S, R,
N, S', S", а также гаплотипы K и K', E-I и E-II за-
нимают одинаковую позицию (см.рис. 2, 3).

Топология сети гаплотипов была сходной с то-
пологией филогенетического дерева. На рис. 3
представлено байесовское дерево (BI) с указани-
ем значений статистических поддержек клад обо-
их деревьев. Разрешение дерева в базальной части
слабое, гаплотипы исследуемых европейских ро-
буроидных дубов не образуют монофилетичную
группу, топология дерева сходна с полученной
нами ранее [30]. Некоторая разница в степени
разрешения базальной части дерева связана с раз-
личием выбранной внешней группы. В нашей
предыдущей работе [30] в качестве внешней груп-
пы был использован представитель рода Trigono-
balanus (Fagaceae), так как анализировались пред-
ставители дубов разных секций. Пластом Q. lobata
ближе к последовательностям робуроидных ду-
бов, что дает более разрешенную картину, в част-
ности более точно определяет положение дуба
монгольского. Гаплотип Q. mongolica с невысокой
поддержкой (96/59) объединяется с восточной
линией (линия I). На сети гаплотипов Q. mongolica
занимает промежуточную позицию между основ-
ными кладами европейских робуроидных дубов
(см. рис. 2).

Обнаруженные в Крыму гаплотипы филогене-
тически значительно отличаются, наиболее ча-
стые (K, T, Z-I) входят в разные клады, соответ-
ствующие дивергентным филогенетическим ли-
ниям (см. рис. 3). Гаплотип Т относится к кладе
гаплотипов линии I (100/96). Данная ветвь соот-
ветствует зеленой линии “E” из работы R.J. Petit
et al. [8], гаплотипы которой распространены в
восточной части ареала европейских робуроид-
ных дубов. Гаплотипы E-I, E-III и Z-I входят в об-
щую субкладу (100/72), состоящую из гаплотипов
восточно-европейской части ареала и Кавказа
(линия II). Ветвь гаплотипов восточно-европей-
ской части ареала, куда входят гаплотипы из Бал-
канского региона (G, S', S", R, N) (100/69), соот-
ветствует синей линии “A” из работы [8]. Крым-
ско-кавказские гаплотипы из этой субклады
соответствуют фиолетовой линии “F” из [8], однако
они не образуют монофилетичную кладу и, скорее,
занимают базальную позицию к линии “A”.

Дивергентный гаплотип K и соответствующую
ему филогенетическую линию не удается сопо-
ставить с линиями, определенными в работе
R.J. Petit et al. [8]. Гаплотип К находится в базаль-
ном положении (89/54) к линии II, на сети гапло-
типов ветвь K занимает промежуточную позицию
между ветвями линии II и ветвью гаплотипов Y,
Y-II из Хорватии и Калининградской обл. (Апен-
нинская линия “C” согласно [8]).

Анализ состава гаплотипов в выборках сидяче-
цветных дубов, где был определен таксон (Q. pet-

raea или Q. pubescens), показал совпадение между
видами по частотам и составу гаплотипов. Не-
сколько отличаются состав и географическое рас-
пределение гаплотипов у Q. robur, у которого доля
гаплотипа Т (28.7%) значительно больше, чем в
популяциях Q. petraea/Q. pubescens (2.9%). Гапло-
тип Т у Q. robur встретился как в западной, так и в
восточной частях полуострова в 8 выборках, что
говорит о его более широком распространении в
популяциях этого вида. У сидячецветных дубов
гаплотип Т был обнаружен в единственной вы-
борке р. Марта (№ 20), где присутствуют гаплоти-
пы K и T в соотношении 56 и 44% соответствен-
но, что почти совпадает с частотами гаплотипов у
Q. robur в этой популяции. В отличие от Q. pet-
raea/Q. pubescens у Q. robur не удалось выявить вы-
борки, в которых бы происходило смешение “за-
падных” и “восточных” гаплотипов (K и Z-I).
Возможно, это связано с меньшей встречаемо-
стью Q. robur в переходной зоне. Редкие гаплоти-
пы E-I, E-II, E-III, отмеченные в Крыму у Q. pet-
raea и Q. pubescens, не были встречены у Q. robur.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Филогенетические отношения гаплотипов 
и возможные исторические связи Крыма 

с другими регионами Причерноморья

Выявленные в исследованных популяциях ро-
буроидных дубов гаплотипы хпДНК относятся к
нескольким дивергентным филогенетическим
кладам (см. рис. 3). Наиболее вероятно, что диф-
ференциация на глубоко дивергированные линии
хлоропластной ДНK возникла в начале эволюции
представителей секции Quercus в Евразии после
их проникновения в Евразию из Америки в сред-
нем и позднем миоцене [16]. Время расхождения
основных линий хпДНК совпадает со временем
дифференциации на европейскую и восточно-
азиатскую группы робуроидных дубов и соответ-
ствует концу миоцена [44]. Таким образом, древ-
ность линий наиболее дивергентных гаплотипов
исключает наличие связи между их филогенети-
ческими отношениями и взаимным географиче-
ским распространением, поскольку происходив-
шие плиоценовые и плейстоценовые вымирания
[16] и неоднократные колонизации во многом из-
менили первичную филогеографическую струк-
туру. Примером может служить смешение гапло-
типов разных линий в Малой Азии, на Кавказе и
Балканах [5, 30, 45].

В то же время географическое распределение
гаплотипов в исследованных регионах демон-
стрирует три почти не перемешивающиеся обла-
сти, резко отличающиеся составом гаплотипов:
1) Балканский регион; 2) Западная часть Крыма;
3) Восток Крыма и Западный Кавказ. Гаплотипы
Балканского региона близкородственны гапло-
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типам изученных ранее популяций из Восточной
Европы и западной части Русской равнины [10,
45] и соответствуют линии хпДНК, связанной
своим распространением c балканским рефуги-
умом [8, 9]. По результатам настоящего исследо-
вания и нашим предыдущим данным [30], а также
из проведенного сравнительного анализа данных из
Грузии и Турции [4, 5], на Кавказе, в Крыму и Ма-
лой Азии гаплотипы этой линии отсутствуют.

Гаплотипы Крыма и Западного Кавказа отно-
сятся к трем дивергентным филогенетическим
линиям (см. рис. 3). Два неродственных между
собой гаплотипа T и K распространены в запад-
ной и центральной частях Горного Крыма, их нет
в восточной части Горного Крыма, на Кавказе и
Балканах, но родственные им гаплотипы сов-
местно присутствуют в Малой Азии. Так, на запа-
де Турции широко распространен гаплотип H5
[5], совпадающий с пластомом Hap18, который
отличается одной мутацией от гаплотипа T в
Крыму. По тем же данным [5], в Турции и на юго-
востоке Балканского п-ва распространены три
гаплотипа, близкородственные гаплотипу K.
Очевидное родство гаплотипов отражает истори-
ческую связь и миграции между Малой Азией и
Крымом. Причем намного больший размер попу-
ляций и большее гаплотипическое разнообразие
Quercus в Малой Азии [5] по сравнению с Крымом
позволяет предполагать, что миграции происхо-

дили из Малой Азии в Крым. В Крыму почти нет
гаплотипов, родственных T и K, в то время как в
Малой Азии родственных гаплотипов несколько.
Отсутствие близкородственных гаплотипов в
Крыму может быть связано как с недостатком
времени для накопления мутаций, прошедшего с
момента миграции, так и с малым эффективным
размером популяции. В современных популяци-
ях Болгарии и Румынии, по результатам настоя-
щего исследования и работ других авторов [9, 45],
преобладают гаплотипы балканской линии, сле-
довательно, если миграция малоазиатских гапло-
типов в Крым проходила через Балканы, то это
могло происходить в другую эпоху, когда состав
гаплотипов в этом регионе был иной.

Предполагаемые древние связи с последующей
изоляцией популяций дуба в Крыму могли проис-
ходить со времен конца плиоцена–начала плей-
стоцена, с формированием современного глубоко-
водного Черноморского бассейна [25] и началом
изолированной эволюции крымской биоты [2]. В
регрессивные фазы Черноморского бассейна, про-
исходившие в плейстоцене (~2.6 млн л. н., 1–
2 млн л. н., ~80 тыс. л. н., ~30 тыс. л. н., ~10 тыс. л. н.)
[25], сопровождавшиеся опреснением и обычно
совпадавшие с эпохами похолоданий, неодно-
кратно обнажались значительные площади шель-
фа, и Крым становился частью материка, что де-
лало возможным обмен биотой как с Балканами,

Рис. 3. Филогенетическое дерево хлоропластных гаплотипов Quercus robur, Q. petraea, Q. pubescens, Q. mongolica и внеш-
ней группы Q. lobata, построенное с помощью байесовского метода (50%-ный консенсус) на основе нуклеотидных по-
следовательностей пяти фрагментов хпДНК общей длиной~10100 пн: над линиями приведена статистическая под-
держка байесовским методом (значения апостериорной вероятности, %), под линиями – бутстреп-поддержка (MP,
1000 репликаций); цветными кругами маркированы гаплотипы, полученные в настоящей работе. Обозначения гапло-
типов из Кавказского и Восточно-Европейского регионов и филогенетические линии I и II соответствуют принятым
в работах [10, 30]; для гаплотипов Q. mongolica и Q. lobata приводятся номера пластомов из GenBank; треугольником
обозначен гаплотип пластома из базы данных [42].
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так и Кавказом. Время таких миграций оценить
затруднительно при недостатке палеоданных для
большей части плейстоцена. В конце плейстоце-
на, с усилением тенденции на похолодание и по-
вышение уровня моря [25], вероятность мигра-
ции по западному пути снижалась. В прибрежных
районах Черного моря от Болгарии до Крыма во
время последнего оледенения формировались
степные сообщества [46], что исключало обмен
лесными видами.

Относительно путей древних миграций также
есть предположение, что расселение видов про-
исходило не только через сухопутные мосты, но и
обходными путями – по типу распространения
прибрежных флор, а также посредством дальнего
переноса (см. [2]). Данное предположение сходно
с миграциями вдоль линии моря. Свидетельства о
пересечении водных пространств с помощью
птиц и посредством гидрохории у дубов предпо-
лагалось ранее в Балтийском бассейне [47, 48], где
описаны пути колонизации вдоль морских побе-
режий и через проливы. Предполагаемые рассто-
яния составляли от 80 до 300 км, желуди не теряли
всхожесть после нахождения в течение несколь-
ких дней даже в соленой воде (см. [48] и ссылки в
этой работе). Гипотеза распространения вдоль
черноморского побережья Балканского полуост-
рова очень вероятна и может объяснить сходство
гаплотипов робуроидных дубов Крыма и Малой
Азии. Наши данные пока не могут окончательно
подтвердить эту гипотезу, которая должна быть
протестирована сбором материала вдоль линии
побережья, возможно, выявив скрытые следы
миграций. В частности, проверки требует опи-
санный ранее в дельте Дуная RFPL-гаплотип 9'
[45], ассоциированный нами предположительно
с гаплотипами групп E и Z [30], обнаруженными
в Крыму и на Кавказе.

При исследовании филогеографии сосны
обыкновенной (Pinus sylvestris L.) на территории
Причерноморья (Крым, Кавказ, Турция, Балка-
ны) было обнаружено совпадение крымского га-
плотипа митохондриальной ДНК с гаплотипом
из Малой Азии (Турции) и Малого Кавказа и от-
личие от гаплотипов Большого Кавказа, Балкан и
северной части ареала сосны обыкновенной [29].
В качестве объяснения была предположена древ-
няя миграция из Малой Азии в Крым через Кав-
каз, с последующим распространением на Север-
ном Кавказе производного гаплотипа и вытесне-
нием предкового [29]. Однако возможно и
альтернативное объяснение – дальний перенос
семян сосны из Малой Азии в Крым по морю во
время его опреснения. Родство гаплотипов Тур-
ции и Крыма, выявленное для дуба и сосны обык-
новенной, их отличие от сопредельных террито-
рий Кавказа и Балкан, очевидно, не являются
случайными и отражают прошлые конфигурации
ареалов, прошлые миграции и связи лесной рас-

тительности этих регионов при последующей
изоляции лесной растительности Крымского по-
луострова.

Существование рефугиумов Quercus
в западной части Горного Крыма

Распространение гаплотипов К и T на боль-
шей части горно-лесной области Крыма предпо-
лагает сохранение популяций дуба в изолирован-
ных рефугиумах, располагавшихся во время
плейстоцена в Горном Крыму. По имеющимся
палеоданным, объединяющим несколько иссле-
дований (см. обзор [22]), пыльца Quercus отмеча-
ется в горно-лесном Крыму непрерывно, начиная
с плиоцена. В периоды оледенений ареал широ-
колиственных пород значительно сокращался.
Быстрое появление пыльцы дуба в областях пред-
горий в межстадиалы, особенно в западной части
полуострова, свидетельствует о наличии рефуги-
умов в непосредственной близости, предположи-
тельно на теплых склонах южной экспозиции до-
лин, пересекающих достаточно увлажненный се-
верный макросклон Главной гряды Крымских
гор [22]. По обзорным палеоматериалам, начиная
с 120 тыс. л. н. [20, 22], если на востоке полуостро-
ва лесостепь неоднократно сменялась степью, то
на западе такая смена происходила только в по-
следние валдайские стадиалы. В более влажные
периоды широколиственная растительность в За-
падном Крыму восстанавливалась значительно
быстрее. Именно на юго-западе Горного Крыма на-
блюдается зона “микрорефугиумов” мезофильного
вида ящериц Lacerta agilis tauridica, выявленная
обособлением отдельных митохондриальных ли-
ний [6].

Несмотря на богатый палеозоологический ма-
териал, долгое время отмечалось отсутствие дати-
рованных растительных палеоданных из горных
районов Крыма в периоды стадиалов [22], однако
в последних исследованиях [21] появились свиде-
тельства присутствия пыльцы дуба (в том числе
Q. robur) на склонах высокой части Главной гря-
ды в конце LGM. При наличии несомненных сви-
детельств непрерывного присутствия дуба на полу-
острове в плейстоцене сниженное гаплотипическое
разнообразие и почти полное отсутствие гаплоти-
пов, близкородственных K и T, подтверждают зна-
чительные сокращения размеров популяций.
Можно предположить, что в неблагоприятные
эпохи ареал дуба с “западнокрымскими” гапло-
типами T и K был сильно фрагментирован и огра-
ничен небольшими рефугиумами, располагавши-
мися в западной и центральной частях современ-
ной горно-лесной зоны. Один из рефугиумов
угадывается в предгорной части северного макро-
склона (р. Марта), где совпадение состава гапло-
типов выборок разных видов свидетельствует о
длительном совместном произрастании Q. robur и
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Q. petraea в районе обширных дубовых лесов на
северном макросклоне наиболее высокой части
Крымских гор. Отмечается [7], что распростране-
ние центральной линии ящериц Darevskia lindhol-
mi также приурочено к самой высокой и влажной
части Главной гряды, а также к самой влажной
лесистой части Южного берега Крыма. Согласно
ботанико-географическому и флористическому
районированию, эти территории относятся к
Бахчисарайско-Ялтинскому району [1] и Ялтин-
скому флористическому округу [2], которые ха-
рактеризуются наибольшими высотами в Крыму,
вследствие чего здесь наблюдается наибольшая
дифференциация климата и других факторов.

Особенности популяций дуба Восточного Крыма 
и их связь с Западным Кавказом

Распространение в лесах восточной части
Крыма исключительно кавказских гаплотипов Z-I,
E-I и E-III доказывает кавказское происхождение
дуба на востоке полуострова, что в свою очередь
предполагает отсутствие здесь рефугиумов – ис-
точников послеледниковой реколонизации. Ис-
ходя из обзора палеоданных [22], разница в расти-
тельности между западными и восточными обла-
стями на протяжении всего плейстоцена была
существенной: восточные районы Крыма были
более засушливыми, чем центральные и запад-
ные, и лесная растительность там исчезала неод-
нократно, сменяясь сухой степью. Значительное
уменьшение атмосферного увлажнения в восточ-
ном направлении также проявляется в современ-
ном распределении температуры и осадков [1].
Для сравнительно низких гор восточной части
Восточного Крыма, с менее выраженной поясно-
стью и отсутствием четкого разделения на макро-
склоны, снижается возможность формирования
микрорефугиумов.

Достаточно резкая граница между областями
распространения хлоропластных гаплотипов ду-
ба в Крыму может свидетельствовать об относи-
тельно недавнем времени формирования зоны
вторичного контакта между местными и кавказ-
скими популяциями дуба. Единственная выборка
(№ 33) со смешанными гаплотипами обнаружена
в очень локальном районе, к востоку от р. Кучук-
Карасу. К западу и востоку от указанного района
у всех видов дуба найдены “западные” (T и K) или
“восточные” (Z-I, группа E) гаплотипы соответ-
ственно. Ни одного из “восточных” гаплотипов
(за исключением одной особи с E-II) не было
найдено к западу от выборок Ворон, Землянич-
ное и Морское. В районе зоны контакта отсут-
ствуют географические барьеры – сравнительно
невысокие горные хребты и перевалы не могли
стать препятствием на пути расселения или обме-
на. Наблюдаемая структура может быть результа-
том “конкурентной” колонизации при миграции

из разных источников. Расселение из западно-
крымского рефугиума популяций с “западными”
гаплотипами K и T достигло основных рек на во-
стоке, берущих начало с Главной гряды Крым-
ских гор (реки Биюк-Карасу и Индол). Вполне
вероятно, что дальнейшая колонизация на восток
автохтонных популяций из западно-центральных
районов Горного Крыма была остановлена встреч-
ным потоком, несущим “восточные” гаплотипы.
Распределение двух групп гаплотипов маркирует
зону встречи. Узость этой зоны может свидетель-
ствовать об относительно недавней колонизации,
по-видимому после LGM. Очевидно, что источ-
ником волны колонизации, несущей гаплотипы
Z-I, E-I и E-II, мог быть только Кавказ, где они
распространены на более обширной территории,
чем в Крыму, и имеют там филогенетически род-
ственные гаплотипы [30]. Менее вероятна лока-
лизация рефугиума в невысоких горах Восточно-
го Крыма, так как граница между группами гап-
лотипов при наличии нескольких рефугиумов
была бы менее четкой.

Формирование и долговременная устойчи-
вость контактных зон матерински наследуемых
гаплотипов ранее обсуждались для видов Quercus
в Скандинавии [47], для северо-восточной части
ареала Q. robur [10] и у пихты белой Abies alba в
Карпатах [49]. Описанная в данных работах рез-
кая граница в зоне контакта свидетельствует о
встрече фронтов колонизации, когда выживание
вновь прибывших семян очень маловероятно в
уже существующих популяциях. Нераспростра-
нение далее матерински наследуемых гаплотипов
свидетельствует о наличии местного пула желу-
дей, который эффективно подавляет любой по-
ток цитоплазматических генов на уже занятую ду-
бом территорию [47]. Это приводит к сохранению
устойчивых зон “цитоплазматической демарка-
ции” в местах начального контакта двух разнона-
правленно распространяющихся популяций из
рефугиумов, что неоднократно имело место в ис-
тории европейских дубов.

Зона встречи гаплотипов разного происхожде-
ния у видов Quercus в Крыму совпадает с западной
границей распространения митохондриальных га-
плотипов кавказского происхождения у прыткой
ящерицы, проникших в Крым в ходе голоценовой
экспансии восточного подвида Lacerta a. exigua и
формировании гибридных популяций с абориген-
ным горно-крымским подвидом L. a. tauridica.
Распространение в Крым мезофильной западно-
кавказской биоты, возможно, произошло на ру-
беже плейстоцена и голоцена, когда Азовского
моря не существовало, либо в теплые и влажные
периоды начала голоцена, отмечаемые как в
Крыму [21, 22], так и на прилегающей к Крыму
территории Прикубанья и Таманского полуост-
рова [50].
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Согласно геоботаническому районированию
Горного Крыма, область “восточных” гаплоти-
пов дуба совпадает с границей Судакско-Феодо-
сийского р-на, который включает территорию к
востоку от р. Кучук-Карасу [1] и соответствует во-
сточно-горно-крымскому флористическому рай-
ону [2]. Эта наиболее восточная в Горном Крыму
территория характеризуется более холодным и
сухим полуконтинентальным климатом, со сни-
жением роли средиземноморских видов при воз-
растании роли степной биоты. Флористические
особенности района заключаются в наличии це-
лого ряда дифференцирующих видов [1]. По дан-
ным изменчивости хпДНК дуба, именно в этом
районе проявляется связь лесной биоты Крыма с
Кавказом. Исследования структуры генетической
изменчивости и филогеографии других видов де-
ревьев (тис, бук) в Причерноморье, включая
Крым, демонстрируют смешение в Крыму генети-
ческих линий разного географического происхож-
дения [27, 28], однако в настоящей работе впервые
показана дифференциация популяций древесных
видов в пределах Крыма, обусловленная его ко-
лонизацией из разных источников. Для подтвер-
ждения гипотезы о роли лесной биоты Западного
Кавказа в колонизации восточной части лесной
зоны Крыма необходимы дальнейшие исследова-
ния с привлечением других древесных видов.

Сравнение структуры изменчивости хпДНК видов 
Quercus в Крыму

Установлено значительное совпадение по со-
ставу гаплотипов популяций трех видов Quercus в
Крыму. Полиморфизм хпДНК дубов в Крыму
слабо связан с таксономический принадлежно-
стью и в основном структурирован географиче-
ски: у всех трех видов совпадают наиболее частые
гаплотипы, для всех из них наблюдаются разли-
чия западных и восточных популяций. Однако
соотношение гаплотипов у Q. robur отличается от
состава гаплотипов в популяциях Q. petraea и
Q. pubescens. Основное различие заключается в
частоте встречаемости гаплотипа T (см. рис. 1б, 1в),
присутствие которого у сидячецветных дубов на-
блюдалось только в выборке р. Марта (№ 20), где
Q. petraea образует смешанную популяцию с Q. ro-
bur. Интересно, что в других смешанных популя-
циях, где у дуба черешчатого присутствует гапло-
тип T, у видов Q. petraea/Q. pubescens он не встре-
тился ни разу. Поэтому можно заключить, что,
во-первых, первоначально гаплотип T в Крыму
появился у Q. robur и, во-вторых, гибридизация
Q. robur с другими дубами – достаточно редкое
явление. Выраженное различие в соотношении
гаплотипов на крайнем юго-западе, в популяциях
Байдарской долины (см. рис. 1б, 1в), может сви-
детельствовать о недавнем проникновении со-
временных популяций дуба в долину Западного

Крыма из горных рефугиумов. При ограничен-
ном текущем потоке в популяциях [18] обмен ма-
теринских генов происходит достаточно продол-
жительное время, что объясняет неравенство в
соотношении гаплотипов.

Для видов Q. petraea и Q. pubescens не обнару-
жено различий в соотношении гаплотипов. Ожи-
даемо, что у этих наиболее распространенных в
Крыму видов выявлено несколько большее число
гаплотипов. Редкие гаплотипы кавказского про-
исхождения (E-I, E-II, E-III) найдены здесь как у
Q. petraea, так и у Q. pubescens как примесь к гап-
лотипам Z-I, но не встречены в крымских попу-
ляциях Q. robur. Однако они широко распростра-
нены у дубов, в том числе у Q. robur, на Кавказе
[30]. Возможной причиной является отсутствие
Q. robur на южном макросклоне, где в основном
был найден гаплотип E. Характерно, что гаплоти-
пы группы E обнаружены в основном в восточ-
ных районах Крыма, однако отсутствуют в наибо-
лее близких к Крыму популяциях Кавказа (см.
рис. 1а). Гаплотипы группы E на Кавказе начина-
ют встречаться и преобладать в более удаленных
от Крыма областях как вдоль побережья, так и на
северном макросклоне, а также в Закавказье, что
было показано в предыдущей работе [30]. В связи
с этим наиболее правдоподобным объяснением
появления гаплотипов группы E в Крыму могут
быть множественные миграции как по сухопут-
ному мосту через Таманский п-ов, так и по морю
со стороны кавказского побережья из районов
распространения гаплотипа E. Последнее обсто-
ятельство также объясняет отсутствие Q. robur
среди крымских носителей гаплотипа E.

Близкий состав гаплотипов трех видов дуба в
Крыму говорит о долговременном совместном
существовании крымских популяций разных ви-
дов. Причиной наблюдаемого различия частот га-
плотипов между Q. robur и другими видами может
быть разный уровень исторического генного по-
тока между этими близкородственными видами
[5, 16, 18]. Во многих работах было показано [16,
18], что степень гибридизации у Q. robur с сидяче-
цветными дубами ниже, чем между Q. petraea и
Q. pubescens, что обусловлено более выраженным
репродуктивным барьером. Несовпадение частот
гаплотипов Q. robur с другими видами на террито-
рии Крыма в локальном масштабе подтверждает
невысокую степень гибридизации и ограничение
текущего генного потока между Q. robur и Q. pet-
raea/Q. pubescens.

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда № 22-24-00667, https://
rscf.ru/project/22-24-00667/. Авторы выражают
благодарность Л.И. Агафонову, Н.В. Семерикову,
Е.Г. Филиппову, В.В. Кукарских, Х.У. Алиеву,
Т.В. Семериковой, М.А. Полежаевой, Е.С. Ка-
шириной, В.В. Корженевскому за помощь в сбо-
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конструктивные замечания.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объек-
тов людей и животных. Авторы заявляют об от-
сутствии конфликта интересов.
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