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Л.Ф.Семеrмков, Н.В.Глотов 

И3МF.НЧИВОСТЬ ДУБА ВОСТОЧНОШ (Quercus 111acranthera 

Fisch. et Меу) В ДАГЕСТАНЕ 

Институт экологии растений и хивотннх УНЦ АН СССР, СвеАЦловси, 

кафедра генетики и селекции ЛГУ 

В течение нескольких лет наш~ изучается в ряде регионов 

странн, в тоu числе и Даrестане, популяционная структура дубов 

подсекции Quercus. Территория Дагестана, в силу исключитель

ного раанообрааия природннх условия и рассеченности рельефа, 

по-видиuоuу, представляет собой арену интенсивннх ыикроэволю

ционннх процессов. Проиарастающие эдесь блиакородственнне видн 

дубов подсекции Quercus [131, 1?3] - дуб скапьннй с под
видами типовнu (Q. petraea LieЫ. ssp. petraea Krassiln.) и 

груаинскиu (ssp. iberica (Stev.) Кrassiln.) и дJб череmчатнй 
с подвида111И типовнм (Q. robur L. ssp. robur Menits) и нох

коцветннu (евр. pedunculiflora (Koch.) Meni ts) - характери

зуются раанообрааиеu форu и огроuной популяционной иаuенчиво

стью. Интерпретация популяционно-эволюционннх связей видов 

Quercus чреавнчайно слохна и требует пrмвлечения рааличннх 

uатериапов и подходов. Одниu иа таких подходов является сопо

ставление иаменчивости видов Quercus с изuенчивостью таксо

ноuически обособленного, относящегося к подсекции мacranthera 

(Stef.) A.Caшus дуба восточного (Q. macranthera Fisch, et 

Меу), тав:хе проиарастающего на терр.~:тории Дагестана. 

Настоящая работа посвящена описанию и аналиау иаменчи

вости Q. macranthera в Дагестане. Orueтиu, что в отличие от 

видов подсекции Quercus иаuенчивость дуба восточного сколько

нибудь подробно не иаучена. 

Дуб восточннR - дерево первой вепичинн, внсотой до 25 м, 
с приаеuистнu стволом, покрнтнu продольно-трещи~юватой внсоко 

припо.11нято111 теuно-серой коркоя. Крона грубоскеnетная, mатро

видная, состоит иа неuногих толстнх ветвея. Однолетние и реже 

двухлетние побеrи иuеют густое хелтовато-серое опушение 3-6-лу

чевшm и простнuи волосками дJJиной до 1 w. Почки крупнне, 
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длиной 4-6 мм, тупоовальнне с рнхло расположеннш.IИ густо опу

шеннш.~и чешуями. Прилистники неопадающие, длиной до 15 w, 
сильно опушенн. Листья длиной 7-15 cu с 8-12 парами лопастей, 
часто снабхенннх вторичнныи зубцами, на черешках длиной 

7-25 1114, обратнояйцевиднне или эллиптические, у основания ок

руглне, реже се_wщевиднне или внеuчатне. Нижняя поверхность 

листьев покрнта очень плотннм, почти жестким на ощупь, жепто

вато-сернu опушениеu иа 6-8-лучевнх и простых волосков длиной 

0,9-1 uu. Верхняя поверхность листьев иuеет тонкое звездчатое 

опушение. lелуди крупнне, длиной до 3 см, на коротких плодоно

сах или почти сидячие. Плюска полушаровидная, густо опушена. 

Чешуи плюски от треугольннх до ланцетообрааннх, длиной до 

3,5 w, в нижней части плюски отстоящие, в верхней - прижатне. 

Дуб восточння произрастает в нескольких иаолированнн:х 

районах Кавкааа и Юго-Западной Ааии [ 168, 173] Ареал его 
ааниuает восточную, расширенную часть севеfЕОГО и южного uакро

склонов Главного Кавкааского хребта, склонн Малого Кавказа, 

Армянское нагорье, Нагорннй Карабах, Талнш и п~;:илегающие к 

территории СССР районн северной Турции и Ире.на. Дуб восточный 

- хорошо внрахенннй геuиксерофит, проиарастающий на внсотах от 

800 до 2400 м над уровнем uоря, где обрааует вместе с кленом 

Траутфеттера (Acer trautvetterii Medw.), береаой Литвинова 

(Betula 1 i tvinovii Dol uch. ) , рябиной (S orbus caucasigena 
Кош.), ивой козьей (Salix caprea L.) иареженнне леса парко

вого типа [ 59, 60 ] 
В Дагестане популяции дуба восточного проиарастают в двух 

природннх районах - в предгорном и внсокогорном [336] В 

предгорном Дагестане дуб восточннй появляется в полосе внсоких 

предгорий, образуя редкостойнне насаж.дения и рединн на верхней 

сниженной границе леса; встречается на верхних опушках буково

грабовнх лесов, а также группами и единичннми деревьями в дуб

няках, образованннх сидячецветннuи дубами [154] Во внутрен

негорном Дагестане дуб восточння отсутствует и вновь появ

ляется в внсокогорноu Дагестане - отдепьнне деревья или груrmн 

деревьев на склонах южной экспозиции среди сильно ксерофитизи

рованннх и внбитнх скотом послелесннх лугов, а также парковне 

дубравн с сосной (Pinus silvestris L.), кленом, рябиной, 

ивой, березой, ясенем (Fraxinus excelsior L. )И друrими. 
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Материал и методика. Для характеристики иаменчивости дуба 

восточного б1:1J1и ааложенн пять пробннх мощадей в предгорном и 

две - в внсокогорном Дагестане. 

П р о б н а я п л о щ а д ь 1 аалохена у сел. Бурrунай 

на внсоте 1200 м над уровнем моря. Дуб имеет воараст 40-70 лет 
и представлен единичннuи деревьями и гpyrmauи с буком ( Fagu.s 

orientalis Lipsky), грабом (Carpinus caucasica Grossh), 
кленом, осиной ( Populus tremula L. ) , вяаом шершавим ( Ulmus 

scarьa Mill.), рябиной, ивой коаьей, грушей (Pyrus caucasica 

Fed.) и алнчой (Prunuв divaricata Ledeb.) среди послелесннх 

лугов. 

П р о б н а я п л о щ а д ь 2 расположена у сел. Мана

саул на восточном склоне Гим~:инского хр. у верхней опушки бу

ково-грабового леса на внсоте около 1200 м над уровнем моря. 

Воараст дуба 80 лет, средняя внсота 16 м, средний диаметр 28см. 

П р о б н а я п л о щ а д ь 3 ааложена у сеп. Ванаши

ма.хи (Ванаmима:хи 1) на внсоте около 900 м над уровнем моря в 

дубняке алаковом У бонитета, обрааованном сидячецветннми ду

бами. Дуб восточннй представлен единичннuи деревьями в воа

расте 30 лет. 
П р о б н а я п л о щ а д ь 4 расположена также блиа 

сел. Ванаmима.хи (Ванаmима.хи П) в кустарникообрааннх аарослях 

дуба восточного на внсоте около 1200 м над уровнем моря на 

крутом (до 30°) юго-восточном склоне хребта. 
Il р о б н а я п л о щ а д ь 5 аалохена у сел. !\}'бачи 

на внсоте 1600 м нед уровнем моря в кустарникоо6рааннх аарос

лях, обрааованннх дубом восточннu, ивой коаьей, осиной, лещи

но!I! (Coryluв avellana L.), uушuулой (Mespilus germanica L.). 

П р о б н а я п л о щ ад ь 6 расположена у сел. Гак

вари на южном склоне Анди!l!ского хр. на внсоте около 1900 м. 

Дуб восточнн/1! представлен единичннuи деревьями среди березово

го редколесья. 

П р о б н а я п л о щ а д ь 7 расположена на южном 

склоне Богосского хр. крутиано!I! около зо0 у сел. Тлядап на вн
соте около 1600 u нед уровнем моря. Чистн!I! дубняк, воараст де

ревьев 30-50 лет. Внсота древостоя 8 м, средний диаметр 16 см. 
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На каждой пробной площади бнли валты гербарные обраацы с 

13-30 деревьев. Методика сбора гербарного материала описана 

реиее [240] • На хахдом дереве иаучапи 5 пистьев 
по спедуоцим прианакам: 1)дпина писта,мм; 2) дпина 
черешка, мм; 3) относительнал ширина писта (отношение ширины 

к дпине писта); 4) относительнал дпина вершины пи ста (отноше

ние дпинн вершинн к ллине писта); 5) рассеченность листа (от

ношение ширинн писта по бухтам к ширине по лопастям); 6) коли
чество лопастеи; 7) тангенс угла отхож.ценил боковых mлок; час
тота листьев: 8) с вторичншм лопастями, 9) с острнuи попас

тями, 10) с узкими лопастями; 11) частота курчавых листьев и 

12) частота JIИстьев с промеzуточннuи mлками. На пробнои пло

щади Тпядап с каждого из 30 деревьев бнло собрано по 10-12 хе
пудеR, иамеренншс по дnине (13) и диаметру (14), и по 10-12 
rшюсок, иамеренннх по диаметру ( 15) и внсоте пnюски ( 16). 

Для характеристики генотипической иаменчивости прианаков 

писта проведен аналиа полусибсов от 18 деревьев с пробной пло
ща,ци Тпядап. Сеянцн были внращенн в Ботаническом cw Институ-
та экологии растении и хивотннх УНЦ АН СССР (Све~:щловск) по 

схеме четнрех бпоков с попной рендоuиаациеи потомства деревьев 

внутри бпока. В потомстве каждого дерева у 80-120 однолетних 

сеянцев бнли иамеренн перечисленнне внше прианаки листа. 

При аналиае материапа для каждой пробной пnоща.ци (попупя

ции) внчисленн средние аначения копичественннх и частотн каче

ственных прианаков. Структура иаменчивости количественных приа

наков листа иаучапась с помощью двухфакторного иерархического 

дисперсионного аналиее [224] : оценивался вклад в общую иа
менчивост ь рааличИй мехду ПОПJЛЯIIИ.RЮ'I, между деревьями в пре

делах попупяuии, между листьями в кроне дерева. При обнарухе

ЮIИ рааличии между популяuиями анаJ1Иа коитр~стов проводился 

по $-методу [ 47] • Частотн качественJШХ признаков сравнива
лись с помощью обычного критерия хн-квадрат. 

Реауль'l'атн и обсуцение. В табп. 1 приведены средние ана
чения (с ошибками) копичественннх прианаков листа в рааннх nо
пупяциях. 

На общем фоне оончннх для Q. macranthera крупннх лис-
тьев с относительно дпинннми черешками вццеллется мелкопистнал 
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Таблица 1 

СрЕ;Щние аначения количественнвх прианаков листа 

Относит ель- От носитель-

Популяция Длина Ддика ная ширина ная длина 

листа, черешка, листа, % вершинн % 
1В1 мм листа, 

Буртунай 93,~4,34 10,~1,07 65,Q±l,90 37,Q±O,ffi 
Манасаул 106,7±2,46 13,3.:!:0,51 63,Q±l,34 38,0;tQ,58 
Ванаmимахи I 108,9;tl, 79 11, 8:!:0. 49 62,5;!:1,23 28, 1±0,29 
Ванаmимахи П 70, 7±1,50 4,~,31 65,Q±l,25 40,2;t0,ffi 
Цубачи 78,4;!:1,65 7,6;!<),49 59,5;!:1,34 36,2;t0,89 
Гаквари 110,8.:!:5,39 8,7;t0,69 56,2.:!:1,ffi 41,Q±l, 10 
Тлядап 108, 5;t2. 06 8,5±0,54 58,4±1,45 41,3;!:0,96 

Продолжение табл. 1 

Рассеченность Количество 
Тангенс угла 

Популяция отклонения 

ли~та, лопастей боковнх жилок, 
х 10 

Буртунай 61, 1±2, 68 14,3±0,69 10, 7±0,51 
Манасауп 66,Q±l, 12 17,5;!:0,27 10,6±0,27 
ВанаlDИмахи I 60,2.:!:2,03 19,5;t0,42 12,2±0,34 
Ванаmимахи 11 58,3±2,32 16,~О,49 ll,3:!:0,34 
Цубачи 66,2;tl,03 17,2±Q,45 11,6±Q,36 
Гаивари 61,4;!:1,65 15,5±0,42 9,4;!:0,34 
Тпя,дап 59,2;t1,52 16,8;!:0,45 9,7;!:0,34 

форма (см. рисунок) попуп.яций Ванашиu:ахи lI и Цубачи. Ей соот

ветствует и относительно короткий черешок, особенно в популя

ции Ванаmиu:ахи П. Контраст этих двух популяции ПfХ>тив осталь

ннх по обоиы прианакаu: внсоко достоверен (Р с:::::О,01). По-види

мому, иu:енно он соадает характерную картину структурн иаuенчи

вости этих двух прианаков (табл. 2): основноR вклад в общую 

дисперсию приходится на иаuенчивость внутри кронн и между по

пулядиJUIИ при относитеnьно небольшой доле внутрипопуляционной 

иаuенчивости. Популяции Ванашиuахи П и Цубачи пространственно 
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Изменчивость листьев в популяциях дуба восточного в Дагестане. 
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разобщенн, но обе приуроченн к локально очень сухим лесорасти

тельннм условиям. Мелколистная форма соответствует диагнозу 

вндеnенного Ю.Л.Меницким [173] подвида Q. rnacranthera ssp. 

syspiriensis (Koch) Meni ts. 

Т а б л и ц а 2 

Структура изменчивости количественннх признаков листа 

(в процентах от общей дисперсии) 

Уровни Мецу Внутри В пределах 
изменчивости популяцияuи популяций нронн 

Длина листа, мм 38,6** 9,6** 51,8 

Длина черешка, мм 41,2*8 15, 1Н: 43,7 

Относительная ширина 

7,3* 32,8*** листа, % 59,9 

Относительная д~ина 
вершинн листа, о 21,4** 61,4*** 17,2 

Рассеченность листа, % 9,9** 80,5*** 9,6 

Количество лопастей 19, 4** 35,О**И 45,б 

Тангенс угла отхо~ения: 
боковнх :r.илок, х 1! 12,8*** 32, 1** 55,1 

3f р < 0,05; и р < 0,01; иu р < 0,0()1. 

Два следующих признака - ширина листа и длина верmинн 

листа - характеризуются возрастанием внутрипопуля:ционной из

менчивости (табл. 2). Haueчavrcя: региональнне различия: - мень

шая ширина и большая внсота верmинн у внсокоrорнвх популяций 

Гаквари и Тля:дал по сравнению с популяцияuи прЕ:Щrорий. Мапнu 

значением длинн верmинн особенно вццеля:ется: популяция: Вана

шимахи 1 (табл. 1). 
Довольно близки разине популяции (хотя некоторне срЕ:Щние 

и различаются достоверно) по рассеченности листа. По-видимому, 

это связано с большим вкладом внутрипопуля:ционной изменчивости 

(табл • 2) . Сочетание большой внутри популяционной изменчивости 

и относительно малой изменчивости листьев внутри кронн по приз-
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наиу рассеченность листа и, воаuо:r.но, по прианаку длина вер

шинн листа приводит, по-видиuоuу, к тоuу, что в пределах попу

ляции листья с рааннх деревьев легко рааличаются rлааоuерно. 

Велики раапичия ue:i.цy популяцитт по количеству лопастей, 

крайние аначения наблюдаются в предгорннх популяциях - 14,3 в 

Буртунае и 19,5 в Ванашиuахи 1. 
По тангенсу угла отхождения боковнх :r.илок очень четки ре

гионапьнне рааличия: контраст пр~:щгорнне - внсокогорнне попу

ляции внсоко достоверен (Р <0, 01), в то время как популяции 

внутри каждой иа этих групп более сходнн. 

Резкие реrионапьнне рааличия ме:~.цу предгорюши и внсоко

горннми популяциями просле:r.иваются по всеu качественннu п~з

накаu (табл. 3). При сравнении частот соответствующих приана-

Т а 6 л и ц а 3 

Качественнне п~анаки листа (приведены проценты листьев 

с определенннu прианаком) 

Коли- Вторич- Цурча- Пpoue:r.y-
Популяция чество нне Острне Уа кие вне точнне 

листьев лопасти лопасти лопасти листья :r.илки 

Буртунай 65 12,3 59,8 18,5 16,9 15,4 
Манасаул 140 15,0 35,0 28,6 14,3 20,7 
Ванашимахи 1 125 12,8 32,0 12,О 14,4 17,6 
Ванаmима:хи 11 80 11,2 75,0 10,0 16,2 11,2 
Цубачи 100 11, о 35,0 15,О 10,0 12,0 
Гаквари 65 3,1 9,2 9,2 0,0 4,6 
Тля.цап 150 9,0 20,7 0,0 2,0 6,0 

ков в этих двух группах различия высоко достовернн (Р"'О,001) 
лишь для частотн листьев с вторичнЮ1И лопа.стяuи Р"" 0,05. Бо

лее подробння и точный аналиа, к со:r.алению, невоаuо:r.ен ввиду 

существенных внутригрупповых различий, что особенно четко 

видно для п~знака частота листьев с острнми лопастями. 

В табл. 4 приведена характеристика изменчивости признаков 
:r.елудей и плюсок в популяции Тля.цап. Внутрипопуляционная доля 

дисперсии довольно велика, достигщ~ для внсотн плюски почти 

8Cf'/a. Это объясняет, по-видимому, легкость глазомерного разли-

186 



чения :r.елудей и rшюсок с рааннх деревьев в пределах популяции. 

Таблица 4 

Иаыенчивость прианаков :~елудей и плюсок в популяции Тля.цап 

Доли влияния иаuенчивости 

Прианаки 
Средние 
аначения, внутри в пределах 

мм популяции кронн 

Длина желудей 22,~О,75 61 4 ПЗf • 38,6 

Диаuетр желудей 14,~,49 38,9 8 61, 1 

Диаыетр плюски 16, 7±1,50 44,5** 55,5 

Внсота ПЛDСКИ 6,9±0,47 76 6В* • 23,4 

** р < 0,01; ~ Р <О,001. 

Таким обрааоu, иаученнне прианаки дуба восточного в Даг~ 

стане весьма иаuенчивн. При этом по ряду прианаков uo:r.нo внде

лить группн популяций, основнваясь на физико-географических, в 

тоы числе климатических, особенностях предгорного и внсокогор

ного Дагестана и конкретннх лесораститеnьннх условиях. Пред

горнне популяции (Буртунай, Манасаул, Ванаmиuахи 1) отличаются 
от внсокогорннх (Гаквари, Тля.цап) болыпиu углом отхождения бо

ковнх :r.илок, несколько большей относительной шириной листа, 

несколько меньшей внсотой вершинн листа, заuетно большея час

тотой листьев с вторичннuи, острнми и уакиuи лопастями, боль

шей частотой курчавнх листьев и листьев с проuе:r.уточН!ШИ :r.ил

ка.ми. Особо вн,целяется приуроченная к сухим лесорастительннu 

условиям мелколистная форма (популяции Ванаmимахи П, Цубачи), 

по другим признакам сходная с предгорннuи популяциями (табл .5). 
Указаннне группн популяций (внсокогорная, предгорная, мелко

листная) имеют, скорее всего, ранг экологических рас (экотипов) 

Дпя оценки в!Ш8Да генотипа во внутрипопуляционную иаuен

чивость бнли внчисленн коэффициентн наследуемости по .цанннu ·о 

nолусибсах иа популяции Тля.цап (224} Для признаков длина 
листа, длина черешка и количество лопастей полученн очень внсо

кие1 аначения покааателей наследуеuости (табл. 6). Несомненно, 
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что с воарастом сея~щев эти показатели могут иамениться, тем 

не менее они свидетельствуют о внсокой генетической обуслов

ленности рааличий между деревьями и, следовательно, о большой 

генетической гетерогенности популяций. 

Т а б л и ц а 5 

Относительная характеристика групп популяций 

дуба восточного в Дагестане 

Внсокогорннй Предгорннй Ме.лколистннй 

Длина листа 

Длина черешка 

Относительная ширина 
листа 

Относительная длина 
вершинн листа 

Тангенс угла отхо.rде
ния боковнх nrnoк 

Вторичнне лопасти 

Острне лопасти 

Уакие лопасти 

J\урчавне листья 

Промехуточнне хилки 

Меньше 

Больше 

Малий 

Рехе 
11 

Большая 
11 

Больше 

Меньше 

Большой 

Чаще 
11 

Малая 
11 

Т а б л и ц а 6 

КоэФРициентн насле,цуеwости прианаков листа 
по даннЮI анализа полусибсов (популяция Тлядал) 
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Признаки 

Длина листа 

Длина черешка 

Относительная ширина листа 

Относительная длина верmинн листа 

Рассеченность листа 

Количество лопастей 

Тангенс угла отхохденил боковнх жилок 

Коэф~циентн 
насле,цуемости 

0,90 
0,79 
0,22 
0, 16 
0,09 
0,89 
0,29 



Обращает на себя внимание сходство эколого-морфолоrичес

ких адаптаций популяций .цуба восточного и вRДов сидячецветннх 

.цубов подсекции Quercus. В сухих и теплнх лесорастительннх 

условиях популяциям предгорного и мелколистного экотипов свой

ственнн признаки листа, характернне для дуба пушистого ( Q.pu-

ьeвcens Willd.). Популяции внсокогорного экотипа проявляют 

признаки, свойственнне дубу скальному (Q. petraea LieЫ.), 

произрастающему в более прохладннх и вла:r.ннх условиях. 

Внводн 

1. Популяции дуба восточного в Дагестане дифференцируются 

на три группн - предгорн.ую, uелколистн.ую и внсокогорк.ую, имею

щие ранг экотипов. 

2. Внутрипопуляционная изuенчивость признаков листа, :r.~ 

лудей и плюсок внсоко достоверна и составляет десятки процен-

тов от общей изменчивости. Вн.утрипопуляционная изuенчивость 

признаков листа в значительной uepe генетически обусловлена и 

отра:r.ает большую генетическую гетерогенность популяций дуба во

сточного в Дагестане. 

3. Показано сходство эколого-uорфологических адаптаций 

популяций дуба восточного и видов сидячецветннх дубов. 

Авторн внра:r.ают се~:щечную признательность за повседневное 

дру:r.еское участие и помощь в экспедиционной работе коллективу 

Лаборатории генетики растений Дагестанского филиала АН СССР, в 

особенности ее руководителю М.М.Магоuедuирзаеву и А.Д.Хабибову, 

собравшему часть материала. 
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