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Аннотация. Изучена генетическая структура 20-и популяций бука восточного (Fagus orientalis Lipsky) с 
территории Крыма и Кавказа на основе полиморфизма микросателлитных повторов (SSR – simple sequence 
repeats). Тест на изоляцию дистанцией, проведенный в программе GenePop. показал высокую корреляцию ге-
нетических различий и логарифма географической дистанции в единицах географических координат на уров-
не 0,91. Межпопуляционная генетическая дифференциация Fagus orientalis (Fst) составила от 0,01 до 0,67. 
На основе полученных генетических данных и анализа литературы по фоссильным материалам представлена 
предварительная реконструкция возможных путей распространения и становления современного ареала вида 
в Крыму и на Кавказском перешейке в пределах Кавказского экорегиона. Наиболее раннее отделение произо-
шло у популяций горного Крыма и Ставропольской возвышенности, которые в условиях островной изоляции 
сохранили уникальные черты генотипа предковой формы. Близки к предковой форме, по-видимому, и буки 
из реликтовых среднегорных популяций в рефугиумах мезофильной растительности: Колхидском (Авадхара, 
Абхазия) на западе и Кахетинском (Лагодехи, Грузия) на востоке. Наблюдаемое сходство на верхней границе 
букового пояса в различных районах Кавказского перешейка указывает на параллелизм в развитии и станов-
лении высокогорных популяций вида.
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Summary. The genetic structure of 20 populations of Fagus orientalis Lipsky (oriental beech) from the territory 
of the Crimea and the Caucasus was studied on the basis of microsatellite polymorphism (SSR – simple sequence 
repeats). The isolation distance test performed in the GenePop program showed a high correlation of genetic differ-
ences and the logarithm of geographic distance in geographic coordinates at the 0.91 level. Interpopulation genetic 
differentiation of Fagus orientalis (Fst) ranged from 0.01 to 0.67. On the basis of the obtained genetic data and analy-
sis of the literature on fossil materials, we present a preliminary reconstruction of the possible pathways for spread 
and the formation of the modern area of the species in the Crimea and on the Caucasian Isthmus within the Caucasian 
ecoregion. The earliest separation occurred in the populations of the mountainous Crimea and the Stavropol Upland, 
which retained the unique features of the genotype of the ancestral form in conditions of island isolation. Apparently, 
beeches from relict mid-mountain populations in refugia of mesophilic vegetation are close to the ancestral form: 
Colchis (Avadhara, Abkhazia) in the west and Kakheti (Lagodekhi, Georgia) in the east. The observed similarity at the 
upper border of the beech belt in different regions of the Caucasian Isthmus indicates a parallelism in the development 
and formation of high-mountain populations of the species. 

Введение

Ареал бука восточного (Fagus orientalis Lip-
sky) в пределах бывшего СССР охватывает 
весь Кавказский перешеек (Большой и Малый 
Кавказ, краевые северные участки Армянско-
го нагорья, Талыш, Минераловодские лакколи-
ты, Ставропольская возвышенность) и горный 
Крым. Сравнительно недавно реликтовая попу-
ляция обнаружена на крайнем юге Армении в 
Шикахохском заповеднике, на северном склоне 
Мегринского хребта (Aliev et al., 2018). Помимо 
Крыма и Кавказа, бук восточный встречается на 
хр. Эльбурс в Северном Иране (Sagheb-Talebi, 
Schultz, 2002), на севере Малой Азии, в восточ-
ной части Балканского полуострова (в Турции, 
Греции и Болгарии) (Sokolov et al., 1977; Assy-
ov et al., 2012; Muller, 2019), указан для Сирии 
(Menitskiy, 2012).

Статус вида восточного бука дискуссионен: 
ряд зарубежных авторов считает его конспе-
цифичным с европейским лесным буком – Fa-
gus sylvatica L. (Denk et al., 2001; 2002), другие 
авторы рассматривают как подвид F. sylvatica 
subsp. orientalis (Lipsky) Greuter et Burdet (Mül-
ler et al., 2019). А. А. Колаковский (Kolakovskiy, 
1982) считал F. orientalis близким к F. sylvatica 
и связанным с ним постепенными переходными 
формами – F. taurica Popl. (крымская популяция) 
и F. maesiaca (Malẏ) Czeczott (балканская попу-
ляция). Оба вида приняты в качестве самостоя-
тельных в отечественной литературе (Menitskiy, 
2012) и рядом зарубежных авторов (Davis, 1982; 
Assyov et al., 2012).

На основе генетического и морфологическо-
го анализов изученных 14 популяций бука из 
Греции, Турции и Германии в северо-восточной 
Греции ранее была выделена одна популяция 
гибридного происхождения между встречающи-
мися совместно в юго-восточной Европе двумя 

подвидами – Fagus sylvatica subsp. sylvatica и 
F. sylvatica subsp. orientalis в известной зоне кон-
такта. Проведенное впервые исследование пока-
зало очень низкие генетические различия внутри 
популяций двух подвидов: Fagus sylvatica subsp. 
sylvatica (средняя GST – 0,005) и F. sylvatica subsp. 
orientalis (средняя GST – 0,008), но между двумя 
подвидами различия были существенные (сред-
няя GST – 0,122) (Müller et al., 2019).

В генетический анализ популяций F. sylvatica, 
проведенный европейскими исследователями 
(Denk et al., 2002), были также вовлечены ма-
териалы из Турции, Грузии и Северного Ирана. 
Однако по всему Крымско-Кавказскому ареалу 
бука восточного, включая изолированные по-
пуляции на границах видового ареала, генети-
ческие исследования никогда не проводились. 
Настоящей работой мы попытались восполнить 
существующий пробел в данном вопросе, а так-
же реконструировать возможные пути распро-
странения вида и становления его современного 
ареала в Крыму и на Кавказском перешейке в 
пределах Кавказского экорегиона.

Материалы и методы

Молекулярными исследованиями в 2019 г. 
были охвачены 22 популяции бука восточного (4 
из которых, расположенные сравнительно близ-
ко, попарно были объединены в 2 популяции) с 
постсоветского пространства (рис. 1, табл. 1).

Из каждой точки в анализ было вовлечено по 
10 образцов. Минимальное расстояние между 
образцами с одной точки составляет 150 м. Вы-
деление ДНК производили из сухих листьев Fa-
gus orientalis с использованием наборов для вы-
деления ДНК DiamondDNA Plant kit (ООО «Ал-
тайбиотех», Россия).

Для микросателлитного (SSR – simple 
sequence repeats) анализа были использованы 7 
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пар праймеров, разработанных ранее для Fagus 
sylvatica и Fagus orientalis (Pastorelli et al., 2003), 
дающих стабильные продукты амплификации. 
Также была подобрана температура отжига 
праймеров с учетом использованных нами ре-
агентов (табл. 2). Реакцию амплификации про-
водили с применением готовой ПЦР смеси Био- 
Мастер HS-Taq ПЦР (Биолабмикс, Россия) в объ-
еме 25 мкл и конечной концентрацией праймеров 
400 нМ. Амплификация проводилась в термоци-
клере CFX96 BioRad (США) по следующей про-

грамме: денатурация 95 °C – 60 сек., отжиг прай-
меров – 30 сек., элонгация 72 °C – 30 сек. (всего 
33 цикла). Разделение продуктов амплификации 
проводили с помощью капиллярного электрофо-
реза с использованием автоматической станции 
QIAxcel Advanced (Qiagen, Германия) и набора 
реагентов QIAxcel DNA High Resolution Kit в со-
ответствии с инструкцией производителя (про-
грамма электрофореза OL 800, время инжекции 
образца 10 сек.).

Таблица 1
Точки сбора образцов Fagus orientalis для молекулярно-генетического анализа

№ 
точки 
сбора

Высота над 
уровнем моря

Географические 
координаты Географическая привязка места сбора образцов

1 620 39°11'01,00" с. ш.
38°03'18,00" в. д.

Российская Федерация, Краснодарский край, Геленджикский 
р-н, хребет Маркотх

3 250 44°39'19,90" с. ш.
34°22'32,46" в. д. Российская Федерация, Республика Крым, г. Алушта

5 1550–1750 43°30'00,63" с. ш.
40°39'49,17" в. д.

Республика Абхазия, Рицинский реликтовый национальный 
парк, курорт  

6 750 44°49'31,15" с. ш.
41°58'45,33" в. д.

Российская Федерация, Ставропольский край, гора 
Стрижамент

14 200–1500 38°27'05,22" с. ш.
48°43'53,71" в. д.

Республика Азербайджан, Гирканский национальный парк, 
с. Талыш 

8 1650–1690 43°56'33,81" с. ш.
39°40'07,91" в. д.

Российская Федерация, Краснодарский край, Сочинский 
национальный парк, гора Аутль

9 1270 41°32'37,50" с. ш.
48°08'00,59" в. д.

Российская Федерация, Республика Дагестан, Сулейман-
Стальский р-н, с. Зухрабкент

12 1750–1800 42°18'42,80" с. ш.
44°11'07,71" в. д.

Российская Федерация, Республика Южная Осетия, гора 
Зонкори 

16 650 43°00'40,63" с. ш.
46°48'13,28" в. д.

Российская Федерация, Республика Дагестан, Казбековский 
р-н, с. Старый Зубутли

18 620 41°31'12,22" с. ш.
41°34'27,33" в. д. Республика Грузия, Аджария, ущелье Чарнали 

21 1860 41°38'08,60" с. ш.
42°30'07,50" в. д. Республика Грузия, Аджария, Годерзский перевал 

26 540 43°41'12,21" с. ш.
40°01'14,41" в. д.

Российская Федерация, Краснодарский край, Сочинский 
национальный парк, села Кепша и Чвежипсе (по 5 деревьев)

31 1200-1600 43°16'09,75" с. ш.
40°30'10,04" в. д.

Республика Абхазия, с. Хопи и урочище Кужба-Яшта (по 5 
деревьев) 

34 960 42°57'34,55" с. ш.
45°05'03,97" в. д.

Российская Федерация, Республика Ингушетия, заповедник 
Эрзи, р. Фортанга

35 1880 42°53'14,16" с. ш.
43°35'32.20" в. д.

Российская Федерация, Республика Северная Осетия-
Алания, национальный парк Алания, гора Кубус

36 1450–1870 42°14'58,57" с. ш.
45°29'53,67" в. д. Республика Грузия, с. Омало ниже перевала Тушетский

37 850–1880 41°52'27,44" с. ш.
46°18'45,14" в. д. Республика Грузия, Лагодехский заповедник 

38 650–1350 40°54'53,16" с. ш.
48°00'44,74" в. д.

Республика Азербайджан, Восточный Кавказ, между селами 
Вендам и Сумагалли
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№ 
точки 
сбора

Высота над 
уровнем моря

Географические 
координаты Географическая привязка места сбора образцов

40 1700–1860 42°02'58,01" с. ш.
46°05'13,32" в. д.

Российская Федерация, Республика Дагестан, Цунтинский 
р-н, подъем к перевалу Мушак

41 1300–1350 41°54'58,28" с. ш.
44°54'46,23" в. д. Республика Грузия, Тбилисский национальный парк 

Таблица 1 (окончание)

Рис. 1. Популяции Fagus orientalis, вовлеченные в молекулярно-генетический анализ в 2019 г. (номера попу-
ляций соответствуют табл. 1).

Таблица 2
Характеристики SSR-праймеров

№ Название 
участка 

Последовательность прямого и 
обратного праймеров 5′–3′

Темпера-
тура 

отжига, °C 

Наблюдаемый 
диапазон 
размеров 

аллелей (п.н.)

Количество 
аллелей, 

шт.
Fst

1 FS1-15 TCAAACCCAGTAAATTTCTCA
GCCTCAATGAACTCAAAAAC 58 84–130 19 0,1387

2 FS1-25 GACCCATACCTCTCAGCTTC
AGAGATCATTGCAACCAAAC 65 191–216 11 0,2623

3 FS1-03 CACAGCTTGACACATTCCAAC
TGGTAAAGCACTTTTTCCCACT 58 90–119 12 0,4073

4 FS1-11 TGAATTCAATCATTTGACCATTC
GGAAGGGTGCTTCAATTTGG 63 110–237 18 0,2666

5 FS3-04 AGATGCACCACTTCAAATTC
TCTCCTCAGCAACATACCTC 60 102–137 17 0,1854

6 FS4-46 GCAGTCCTCCACCATTACTA
TACAACAGCAGGCTATCCAT 60 100–139 17 0,4022

7 FSM5 ACTGGGACAAAAAAACAAAA
GAAGGACCAAGGCACATAAA 60 80–137 20 0,3485
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Полученную матрицу длин амплифицирован-
ных фрагментов анализировали с помощью про-
граммы GENEPOP версия 4.7.5, февраль 2020 г. 
(Raymond, Rousset, 1995; Rousset, 2008).

персионного анализа (Weir, Cockerham, 1984). 
Также в программе GENEPOP проведен Mantel-
тест на изоляцию дистанцией (Mantel, 1967).

Матрица генетической дифференциации по-
пуляций далее проанализирована с помощью ме-
тодов кластерного анализа в программе MEGA 
X (Kumar et al., 2018), а исходные данные – ме-
тодами Байесовых вероятностей в программе 
STRUCTURE 2.3.4 (Pritchard et al., 2000). Далее 
произведен корреляционный анализ и визуали-
зация результатов в программе СlustVis (Metsalu, 
Vilo, 2015) и получена «тепловая карта», которая 
демонстрирует вхождение конкретных популя-
ций в условные кластеры.

Результаты и их обсуждение

Полученные результаты генетического ана-
лиза свидетельствуют об общих тенденциях в 
популяционной изменчивости Fagus orientalis 
в широтном и высотном направлениях. Тест на 
изоляцию дистанцией, проведенный в програм-
ме GENEPOP 4.7.5, показывает очень высокую 
корреляцию генетических различий и логариф-
ма географической дистанции в единицах гео-
графических координат на уровне 0,91, что ука-
зывает на географический принцип микровидо-
образования бука восточного.

Деревья, построенные в программе MEGA X 
с помощью методов Nighbor Joining, Minimum 
Evolution и UPGMA, имели сходную топологию, 
с незначительными отличиями. На всех дендро-
граммах популяции из Лагодехи (Грузия), Алуш-
ты (Крым, РФ), горы Стрижамент (Ставрополь-
ская возвышенность, РФ) и Авадхары (Абхазия) 
занимали обособленное положение, а если и 
входили в общие кластеры, то группировались 
только между собой, формируя наиболее древ-
ние ветви эволюции (рис. 2).

Стабильно формировали общий кластер по-
пуляции из гирканских лесов Талыша (Азер-
байджан) и предгорных лесов р. Сулак (с. Ста-
рый Зубутли, Дагестан, РФ).

Также стабильно в едином кластере объеди-
няются популяции с верхнего предела букового 
пояса в Южной Осетии (гора Зонкари, ЮО), 
южном Дагестане (с. Зухрабкент, РФ), в Аджа-
рии (пер. Годерзский, Грузия) и Сочинском на-
циональном парке (гора Аутль, РФ).

На всех деревьях единый кластер образовали 
популяции левобережной Куры из Тбилисского 
национального парка и подъема на Тушетский 
перевал (Грузия).
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Первоначально в программе GENEPOP 4.7.5 
получена матрица генетической дифференци-
ации на основе частот аллелей, рассчитанных 
с помощью цепей Маркова и статистики «^a» 
(Rousset, 2000). Также построена матрица диф-
ференциации популяций на основе уровня гене-
тической изменчивости (Fst) (табл. 3). Параметр 
Fst оценивали с помощью «взвешенного» дис-
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Достаточно неожиданный результат на всех 
деревьях представляет кластер, объединяющий 
популяции из Западного Закавказья (РФ: ущелья 
рр. Кепша, Чвежипсе; Аджария (Грузия): ущ.  
р. Чарнали) и букняки Лесистого хребта Восточ-
ного Кавказа (заповедник Эрзи, Ингушетия, РФ).

Довольно обособленно на всех построен-
ных деревьях располагается популяция с южно-
го склона Восточного Кавказа в Азербайджане 
(между селами Вендам и Сумагалли).

С помощью метода Байесовых вероятностей 
был проведен анализ популяционной структуры 
с использованием алгоритма Байеса в програм-
ме STRUCTURE 2.3.1. Для анализа выбрали 
модель, предполагающую смешение генетиче-

ского материала (admixture model), а также кор-
реляционные модели, предполагающие наследо-
вание аллелей от общего предка путем дрейфа 
генов. Анализ производился в десятикратной 
повторности для числа кластеров К = 1 до К = 
20, при количестве повторов 106 и значении па-
раметра burn in 106. Оптимальное количество 
кластеров, выявленное с помощью программы 
STRUCTURE HARVESTER (Earl, Von Hold, 
2012), составило 9, а их соотношение с популя-
циями представлено в таблице 4.

Результаты кластеризации на основе визуали-
зации и создания «тепловой карты» с помощью 
СlustVis показаны на рисунке 3, где видно обра-
зование двух крупных кластеров.

Рис. 2. Дендрограмма эволюционных связей исследованных популяций Fagus orientalis с использованием ме-
тода Neighbor-Joining на основании логарифма генетических различий (Fst). Номера популяций в соответ-
ствии с табл. 3.
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Таблица 4
Матрица дивергенции популяций Fagus orientalis (доля членства  

каждой популяции в каждом из 9 кластеров)

Популяция Кластер
1 2 3 4 5 6 7 8 9

1 0,047 0,146 0,125 0,044 0,080 0,123 0,100 0,316 0,019
3 0,049 0,101 0,057 0,029 0,654 0,047 0,020 0,016 0,026
5 0,021 0,062 0,077 0,079 0,158 0,176 0,038 0,029 0,361
6 0,022 0,172 0,065 0,042 0,378 0,016 0,023 0,075 0,208
8 0,020 0,012 0,013 0,120 0,036 0,018 0,378 0,357 0,046
9 0,009 0,018 0,129 0,015 0,049 0,135 0,291 0,254 0,100
12 0,106 0,061 0,046 0,150 0,022 0,409 0,063 0,110 0,033
14 0,150 0,245 0,033 0,108 0,135 0,208 0,084 0,027 0,011
16 0,249 0,034 0,028 0,114 0,064 0,099 0,155 0,217 0,039
18 0,277 0,105 0,170 0,054 0,031 0,051 0,146 0,147 0,019
21 0,043 0,013 0,045 0,225 0,047 0,072 0,234 0,304 0,017
26 0,045 0,034 0,335 0,101 0,055 0,090 0,055 0,259 0,027
31 0,160 0,092 0,058 0,086 0,035 0,185 0,118 0,144 0,121
34 0,037 0,025 0,485 0,076 0,042 0,062 0,030 0,207 0,038
35 0,027 0,101 0,368 0,173 0,117 0,060 0,071 0,034 0,049
36 0,182 0,065 0,033 0,141 0,108 0,263 0,038 0,110 0,061
37 0,171 0,044 0,025 0,042 0,040 0,020 0,017 0,024 0,616
38 0,038 0,476 0,048 0,154 0,042 0,080 0,024 0,038 0,099
40 0,142 0,066 0,058 0,055 0,031 0,333 0,134 0,168 0,013
41 0,286 0,039 0,022 0,253 0,042 0,186 0,014 0,121 0,037

Примеч.: кластеры выделены с помощью метода Байесовских вероятностей в программе Structure 2.3.4. 
Номера популяций соответствуют табл. 1.

Первый кластер включает два подкластера 
с наиболее древними, отделившимися от еди-
ного ареала популяциями из горного Крыма 
(Алушта, РФ) и Ставропольской возвышенно-
сти (гора Стрижамент, РФ), с одной стороны, 
и реликтовыми среднегорными популяциями 
бука в рефугиумах мезофильной растительно-
сти: Колхидском (Авадхара, Абхазия) на запа-
де и Кахетинском (Лагодехи, Грузия) на восто-
ке. Время разделения горнолесной Кавказской, 
Крымской биоты и Ставропольской возвышен-
ности предположительно проходило в верхнем 
миоцене (Vereshсhagin, 1959; Kolakovskiy, 1974; 
Menitskiy, 1984). Данные по группировке второ-
го подкластера согласуются с общей картиной 
сохранения мезофильных рефугиумов на южном 
склоне Большого Кавказа (Tuniyev, 1990, 1997) 
и данными А. Л. Тахтаджяна (Takhtajan, 1946) 
и Л. И. Маруашвили (Maruashvili, 1956) о воз-
можности сохранения колхидских рефугиумов 
в среднегорном поясе, согласно которым, в лед-
никовые эпохи среднегодовая температура пони-
жалась, видимо, не более, чем на 1,5–2 °С, тогда 
как осадков выпадало не менее 1500–2000 мм.

Второй кластер также образует два подкла-
стера. Первый, дистанцированный небольшой 
подкластер включает образцы из реликтовых 
мезофильных гирканских лесов в Талыше и об-
разцы из дериватов гирканских лесов в месте их 
былого контакта с колхидскими на южном скло-
не Восточного Кавказа в Азербайджане (между 
сс. Вендам и Сумагалли). Эти территории имели 
общую историю становления до плиоцена вклю-
чительно. В миоцене по южным склонам Боль-
шого Кавказа большинство колхидских видов 
достигало его восточной оконечности, откуда по 
Карабахскому мосту проникло в Талыш и вошло 
в контакт с восточноазиатскими видами (Tuniyev 
et al., 2019). О былой непосредственной связи 
колхидо-гирканской флоры писали Н. И. Кузне-
цов (Kuznetsov, 1909), И. В. Сафаров (Safarov, 
1966) и др. И в настоящее время флористический 
состав Кахетинского района и Карабаха имеет 
много общих черт с лесами Колхиды и Талыша 
(Arushanyan, 1973; Sokolov et al., 1977; Takhtajan, 
1978; Gadzhiev et al., 1985).

Второй, очень крупный подкластер демон-
стрирует группировки различных популяций 
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Рис 3. Тепловая карта сходства популяций Fagus orientalis, построенная в программе СlustVis. Номера попу-
ляций в соответствии с табл. 3.

бука с Большого Кавказа и соединенного с ним 
Лихским (Сурамским) хребтом юго-западного 
Закавказья (Аджария).

В этом подкластере наиболее обособленную 
ветвь представляет популяция с западной окраи-
ны ареала вида на Кавказе – хр. Маркотх (620 м 
над ур. м.). С этой популяцией группируются по-
пуляции из среднегорья обоих склонов Большо-
го Кавказа (гора Кубус в Северной Осетии (1880 
м над ур. м.), Лесистый хребет в заповеднике 
Эрзи в Ингушетии (960 м над ур. м.), внутридо-
линные популяции бука из ущелий рр. Кепша и 
Чвежипсе в окр. Сочи (540 м над ур. м.).

Также в отдельную группу объединены по-
пуляции верхнего пояса буковых лесов с горы 
Аутль (1650–1690 м над ур. м.), Годерзского 
перевала в Аджарии (1860 м над ур. м.) и окр.  
с. Зухрабкент в южном Дагестане (1270 м над  
ур. м.).

Во втором подкластере компактную группу 
составили популяции южного слона Большо-
го Кавказа бассейна левобережных притоков  
р. Кура (гора Зонкари в Южной Осетии, окр. Ту-
шетского перевала в Грузии и примыкающая к 
ним популяция из окр. пер. Мушак в Дагестане). 
Высотный диапазон этих популяций колеблется 
от 1450 до 1900 м над ур. м., при средней высоте 
отбора проб 1800 м над ур. м. В этой же группе, 
но несколько удаленно, расположены образцы из 
Тбилиси (1300–1350 м над ур. м.) и объединен-
ная группа из Абхазии: Хопи (700 м над ур. м.) и 
Куджба-Яшта (1300–1600 м над ур. м.).

Наконец, последнюю группу во втором под-
кластере формируют также реликтовые пред-
горные популяции из ущ. р. Чарнали в Аджарии 
(620 м над ур. м.) и с. Старый Зубутли у Сулак-
ского каньона в Дагестане (650 м над ур. м.).
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Таким образом, по предварительным резуль-
татам генетического анализа популяций Fagus 
orientalis из Крымско-Кавказского региона мож-
но предположить следующую картину последо-
вательной изоляции либо возникновения вто-
ричных контактов между исследованными попу-
ляциями: наиболее раннее отделение произошло 
у популяций горного Крыма и Ставропольской 
возвышенности, которые в условиях островной 
изоляции сохранили уникальные черты геноти-
па предковой формы. Близок к предковой форме, 
по-видимому, и бук из района Лагодехи.

Томас Денк с соавт. (Denk et al., 2002) на ос-
новании фоссильного материала по листьям, 
плюскам и орешкам утверждали, что в ранней 
стадии распространение предковой формы из 
северной Пацифики вдоль северных берегов 
Паратетиса в Европу в олигоцене происходило 
с низкой степенью диверсификации признаков. 
Указываются два основных меловых вида –  
F. polyclada Lesq. (= F. cretacea Newb.) и F. prisca 
Ett. (Laurent, 1905). Беря во внимание наличие в 
олигоцене непрерывной континентальной связи 
не только вдоль северных берегов, но и с юга 
(рис. 4), а также нахождение третичных видов –  
F. antipovii Heer как вдоль северных берегов 
Арала, Каспия, так и на Черноморском побере-
жье Кавказа и F. pliocenica Sap. как в горах За-
падной Европы, так и на Кавказе (Kolakovskiy, 
1960), – вполне логично предположить наличие 
двух путей распространения предковой формы 
бука, один из которых пролегал вдоль современ-
ных южных берегов Каспия, Южное Закавказье, 
через Малую Азию на запад, как минимум до 
территории современного Балканского полу-
острова. Это предположение хорошо согласует-
ся с палеоматериалом: род известен с мела, а в 
бывшем СССР с палеогена, причем на Кавказе 
очень часто встречается в ископаемом состоянии 
(Kolakovskiy, 1982). В Колхиде от сармата до 
киммерия преобладает Fagus attenuata Göpp., а с 
понта появляется F. orientalis Lipsky fossilis, ко-
торый, по сообщению А. А. Колаковского (1982), 
весьма обычен в верхнетретичных и четвертич-
ных флорах. Южная гористая суша, простираю-
щаяся от Афганистана через Центральный Иран, 
Малую Азию, Балканы и до Альп, для которой 
считается установленным факт непрерывного 
существования горного пояса аридного клима-
та с мелового периода, с соответствующими 
субтропическими гемиксерофильными фито-
ландшафтами (Krishtofovich, 1954; Kolakovskiy, 

1974а, б) в более высоких поясах мог нести и ме-
зофильные биотопы. В частности, на территории 
современной аридной Нахичеванской области в 
позднем миоцене существовали термомезофиль-
ные виды, свойственные современному Талы-
шу и Колхиде, в том числе F. orientalis, Zelkowa 
carpinifolia (Pallas) K. Koch, Alnus barabata C. A. 
Mey. и др. (Vardanyan, Gabrielyan, 2011).

В миоцене процессы «бореализации» захва-
тывают практически весь Кавказ. Так, из средне-
го сармата ряда пунктов Восточной Грузии до 70 
% видов деревьев уже относятся к листопадным 
породам (Palibin, 1935). А. А. Гроссгейм (1936), 
сопоставляя с этой флорой верхнемиоценовую 
флору Малой Азии, приходит к выводу, что они 
обнаруживают большую близость и характери-
зуются той же смесью бореальных и субтропи-
ческих элементов.

В плиоцене бук занял все мезофильные участ-
ки Кавказского перешейка (рис. 5). Началом 
первичного разрыва ареала F. orientalis следует 
считать средний-верхний плиоцен, когда хреб-
ты Большого и Малого Кавказа подвергались 
значительному оледенению (Gvozdeckiy, 1963; 
Markov et al., 1965). Происхождение Талыш-
Эльбурской популяции не может трактоваться 
однозначно. Учитывая предполагаемый южный 
путь вселения бука на Кавказ, в связи с отмеча-
емым генетическим родством популяций из Та-
лыша и южного склона Восточного Кавказа, ве-
роятно предположить, что бук проник из Гирка-
ники по Карабахскому мосту на Большой Кавказ 
и далее достигал в плиоцене на севере Ергеней. 
В восточной части Кавказа вдоль берегов спер-
ва каспийского сектора Понта, а затем Балахан-
ского бассейна шла растительность, описанная 
В. И. Барановым (Baranov, 1952) из Ергеней – 
хотя и листопадная, но теплолюбивая, с такими 
видами, как Corilus fossilis, Alnus incana, Quercus 
sp., Castanea sp., Parrotia persica. Показателем 
теплого климата, как справедливо писал Н. К. 
Верещагин (Vereshсhagin, 1959), является Parro-
tia persica, в настоящее время сохранившаяся на 
10° южнее в Талыше – Эльбурсе. Вместе с тем 
возможен и обратный путь, когда бук мог про-
никнуть на южный берег Каспия с Кавказа все 
по тому же Карабахскому мосту. В любом слу-
чае, отмеченное генетическое родство рассмо-
тренных популяций свидетельствует о своеобра-
зии бука восточного в этой части ареала. На этот 
вопрос может пролить свет вовлечение в генети-
ческий анализ изолированных микропопуляций 
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Рис. 4. Возможные пути проникновения предковой формы Fagus вдоль северного и южного берегов Неотети-
са, а затем Паратетиса в олигоцене (34–13 млн лет назад).

Рис. 5. Реконструкция ареала Fagus orientalis в Крыму и Кавказском экорегионе в плиоцене.

из Южной Армении (Шикахохский заповедник) 
(Aliev et al., 2018), дериватов гирканских лесов в 

Дагестане (Самурский лес), букняков Нагорного 
Карабаха и Ирана.
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Плейстоценовая история Кавказа – это, в пер-
вую очередь, ледниковое воздействие в осевой 
части Большого Кавказа и в наиболее высоких 
участках Малого Кавказа и Армянского нагорья, 
сопряженная с гляциальными и плювиальны-
ми периодами пульсаций бассейнов Черного и 
особенно Каспийского морей, а также косвен-
ным воздействием Европейского ледника. Для 
Центрального Кавказа и Армянского нагорья 
существенную роль играл плейстоценовый вул-
канизм, практически отсутствовавший в интере-
сующем нас регионе Северо-Западного Кавказа 
(Timukhin, Tuniyev, 2018), тогда как в Южном 
Закавказье в плейстоцене шел активный пресс 
южных ксерофильных флор, особенно наблюда-
емый в Вайке и Зангезуре-Мегри в полосе кон-
такта мезофильной кавказской и ксерофильной 
армено-иранской флор (Vardanyan, Gabrielyan, 
2011).

По-видимому, лишь в плейстоцене бук до-
стиг западного предела ареала в районе Анапы –  
Новороссийска, поскольку в это время произо-

шла деструкция плиоценового ареала на ряд ре-
фугиумов и смещение высотных поясов вниз 
(рис. 6). В этот период многие высокогорные 
виды спустились до уровня 1000–1200 м над  
ур. м.; реликты плейстоценового периода и се-
годня отмечаются даже на западной оконечно-
сти Большого Кавказа, между Анапой и Ново-
российском в окружении степных и субсреди-
земноморских представителей флоры. Особый 
ветровой режим этой части Черноморского 
побережья приводит к выхолаживанию отдель-
ных, не обращенных к морю участков, созда-
вая сопоставимые условия с зимним сезоном 
верхних поясов гор. В результате здесь можно 
наблюдать такие виды, как Coeloglossum viride 
(L.) C. Hartm., Gymnadenia conopsea (L.) R. Br., 
Dactylorhyza flavescens (C. Koch) Holub, Lilium 
monodelphum Bieb., Viburnum lantana L. и др. 
(Timukhin, Tuniyev, 2018). Здесь же в настоящее 
время сохраняются самые западные на Кавказе 
изолированные реликтовые букняки (рис. 7).

Рис. 6. Реконструкция ареала Fagus orientalis в Крыму и Кавказском экорегионе в плейстоцене.

Полученный генетический результат эволю-
ционного родства не демонстрирует резкого вы-
деления Геленджикской популяции из осталь-
ных популяций, не исключен и современный 
перенос пыльцы из расположенных недалеко 
сплошных буковых древостоев. Здесь также 
имеет смысл проведение генетического анализа 
самой западной, изолированной популяции бука 
с полуострова Абрау (заповедник Утриш).

Своеобразие и явно реликтовые черты в ге-
нотипе несут популяции бука восточного из ре-
фугиумов юго-западного Закавказья (ущ. р. Чар-
нали), известняковой северо-западной Колхиды 
(Абхазия), низовий Сулакского каньона (Даге-
стан). Однако многократные подвижки лесного 
пояса в плейстоцене способствовали смешению 
генофонда среднегорно-высокогорных и релик-
товых предгорных популяций, в связи с чем, 
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по-видимому, мы не наблюдаем столь четкой 
картины изоляции, как с популяциями Крыма и 
Ставропольской возвышенности.

Как ядерные, так и хлоропластные маркеры 
показывают, что большинство популяций Fagus 
sylvatica в Центральной, Восточной и Северной 
Европе имеют очень гомогенную генетическую 
структуру, тогда как в популяциях Западной и 
южной Европы – скорее разнородную генетиче-
скую структуру с рядом изолированных популя-
ций на Пиренейском, Апеннинском и Балканском 
полуостровах и в южной Франции (Margi et al., 
2006). Палеоботанические находки свидетель-
ствуют о сохранении как минимум нескольких 
популяций бука в плейстоценовых рефугиумах 

Европы последнего ледникового периода и воз-
можных путях реколонизации в постгляциаль-
ный период. Причем новейшие палеоботаниче-
ские данные позволили пересмотреть ранее сло-
жившееся мнение о рефугиумах в Европе, карти-
на была намного сложнее. По мнению этих авто-
ров (Margi et al., 2006), весь современный ареал 
бука в Центральной и Северной Европе сложил-
ся из западноевропейских рефугиумов в юж-
ной Франции, восточных Альпах – Словении –  
Истрии и, возможно, южной Моравии и южной 
Богемии. Тогда как популяции, сохранившиеся в 
последний гляциал в Средиземноморском регио-
не, не проникали в Центральную Европу.

Рис. 7. Современный ареал Fagus orientalis в Крыму и в Кавказском экорегионе.

Такой новый взгляд проливает свет на гене-
тическую дивергенцию в период реколонизации 
европейского ареала буком и свидетельствует о 
самостоятельности рефугиумов в южной Фран-
ции и Словении, а не их краевом положении юж-
ных популяций, т. к. наблюдается их географи-
ческая и генетическая удаленность от популяций 
Испании и Балкан. Как пример приводится тот 
факт, что популяция с Балкан не распространи-
лась на Карпаты, а бук из центра Апеннинского 
полуострова проник на север Италии лишь во 
второй половине голоцена (Margi et al., 2006). 
Большинство европейских рефугиумов леднико-
вого периода сохранялись в горных местностях 
с тенистым и увлажненным режимом. Таким об-

разом, современное генетическое разнообразие 
популяций бука в Европе объясняется не един-
ственным ледниковым эпизодом, но многократ-
ными межледниковыми и ледниковыми циклами 
в течение, как минимум, среднего плейстоцена.

Во всех остальных районах Кавказского пере-
шейка наблюдаются локальные особенности и 
наличие уникальных аллелей в связи с извест-
ными микроклиматическими и микробиотопи-
ческими условиями, столь характерными для гор 
Кавказа, способствующими накоплению ориги-
нальных признаков в отдельных локалитетах. 
Интересно, что у Fagus sylvatica в Европе при 
отмечаемых фенотипических различиях, обу-
словленных особенностями биотопов, генетиче-
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ское разнообразие также не велико (Wortemann, 
2011).

Наблюдаемое сходство на верхней границе 
букового пояса в различных районах Кавказско-
го перешейка может быть отражением паралле-
лизма в развитии и становлении высокогорных 
популяций вида, как в случае с популяциями, 
имеющими примерно равные гипсометрические 
характеристики биотопов с Годерзского перева-

ла, горы Аутль и из окр. с. Зухрабкента. Второй 
причиной сходства верхней границы может яв-
ляться поздняя голоценовая изоляция популяций 
на северном склоне при подъеме всех поясов 
вверх с южного склона в голоцене и их разде-
ление горно-луговым поясом в современных ус-
ловиях, как в случае с популяциями с перевалов 
Мушак и Тушетского.
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