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На основе микросателлитного анализа проведена сравнительная оценка генетического разнообра-
зия северных (находящихся в Республике Карелия и в Финляндии) и южной (в Республике Бела-
русь) популяций карельской березы Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti. Получен-
ные результаты позволили выявить их общие черты, а также определенное генетическое своеобра-
зие. Установлено, что для популяций карельской березы характерно довольно высокое аллельное
разнообразие и одновременно с этим превышение значений ожидаемой гетерозиготности над на-
блюдаемой, что свидетельствует о преимущественном накоплении в популяциях гомозигот и соот-
ветственно повышении риска дальнейшей деградации популяций, особенно северных, числен-
ность которых резко сократилась в последние десятилетия. В южной популяции аллельное разно-
образие оказалось несколько выше, чем в северных, что может быть обусловлено ее значительно
более высокой численностью и слабовыраженной фрагментацией. Кластерный анализ подтвердил
обособленность южной популяции от северных, что в определенной степени соответствует извест-
ному феномену “изоляция расстоянием”.

Ключевые слова: карельская береза Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, микроса-
теллитные локусы, популяции, генетическое разнообразие и дифференциация.
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Представители рода Betula L., относящегося к
семейству Betulaceae, порядку Betulales, произ-
растают во всех природных зонах Северного по-
лушария от тундры до субтропиков. На террито-
рии Европы широкое распространение получили
белокорые березы – Betula pendula Roth и Betula
pubescens Ehrh., при этом наиболее многочислен-
ные их популяции сосредоточены в умеренных и
бореальных лесах [1–3]. Уникальный представи-
тель аборигенной дендрофлоры здесь – карельская
береза Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin)
Hämet-Ahti, которая широко известна благодаря
высокоценной узорчатой текстуре древесины [4].
Являясь древесной породой, карельская береза
лесов не образует, а ее ареал в значительной сте-
пени перекрывается с ареалами березы повислой
и березы пушистой, однако ее синэкологический
оптимум отличается от последних, прежде всего
отношением к световому фактору. Карельская
береза также характеризуется высоким уровнем

полиморфизма по целому ряду признаков, вклю-
чая жизненную форму (от одноствольного дерева до
многоствольного “дерева-куста” и кустарника),
тип поверхности ствола, насыщенность рисунка в
древесине и ряд других. Это является одним из
отражений биологических особенностей данного
вида, характеризует его определенную пластич-
ность, расширяет возможности существования в
различных экологических условиях, в том числе
малопригодных для других древесных растений [4].

Подобно многим древесным породам карель-
ская береза уже не одно столетие активно исполь-
зуется человеком, однако ее целенаправленное
изучение было начато лишь в 20–30-е гг. прошло-
го века [5–8]. Анализ численности карельской бе-
резы в природных популяциях, расположенных
исключительно на территории Балтийского реги-
она, показал, что этот вид оказался среди наибо-
лее уязвимых: за последние 100 лет его числен-
ность сократилась почти на две трети, а ареал
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приобрел дизъюнктивный (фрагментированный)
характер [9, 10]. Столь значительное его сокраще-
ние с большой вероятностью могло привести к
обеднению генофонда карельской березы, карди-
нально изменить генетическую структуру ее по-
пуляций и уровень генетического разнообразия.
Менее фрагментированная и более многочислен-
ная популяция карельской березы в настоящее
время сохранилась только на территории Респуб-
лики Беларусь.

Учитывая это, цель данной работы – изучение
генетического разнообразия и уровня дифференци-
ации популяций карельской березы, расположен-
ных в северной (Россия (Республика Карелия),
Финляндия) и южной (Республика Беларусь) ча-
стях ее ареала, с помощью ядерных микросател-
литных маркеров.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В качестве объектов исследования использо-
вали двухлетние растения карельской березы, по-
лученные из семян от контролируемого опыле-
ния. Родительские особи сибсового потомства
отбирали в наиболее крупных природных попу-
ляциях карельской березы, расположенных в се-
верной (~62° с.ш., Финляндия и Россия) и южной
(~52° с.ш., Республика Беларусь) частях ее ареала,
удаленных друг от друга примерно на 1300 км с севе-
ра на юг в пределах одной географической долготы
(~30° в.д.). Учитывая значительное сокращение
площади и численности деревьев северных популя-
ций карельской березы, в исследования были вклю-
чены три наиболее многочисленные, одна из кото-
рых – Финская – расположена в районе Пункаха-
рью (Восточная Финляндия, Южное Саво), а две
другие – Карельская 1 и Карельская 2 – на терри-
тории Республики Карелия (Россия), примерно в
400–500 км восточнее финской. Кроме того, каж-
дая из карельских популяций представлена двумя
субпопуляциями, разделенными между собой ак-
ваторией Онежского озера: это Прионежская А и
Прионежская Б (в случае Карельская 1) и Зао-
нежская А и Заонежская Б (в случае Карельская 2),
произрастающие, соответственно, на юго-запад-
ном и северо-восточном его побережьях. Все се-

верные популяции находятся в сходных природ-
но-климатических условиях. Южная популяция
(Белорусская) отражает генофонд основных бе-
лорусских популяций, представленный в составе
искусственно созданного насаждения на терри-
тории Кореневской экспериментальной лесной
базы Института леса Национальной академии на-
ук Беларуси (в 13 км южнее г. Гомеля).

Общее число исследованных образцов соста-
вило не менее 180 (по 30 случайно отобранных
растений от каждой из изученных популяций и
субпопуляций). Листовые пластинки отбирали
весной в период их распускания.

ДНК из растительной ткани выделяли с исполь-
зованием набора AxyPrep Multisource Genomic DNA
Kit (Axygen, США). Микросателлитный анализ про-
водили по пяти ядерным микросателлитным локу-
сам: L2.3, L5.4, L7.3, L7.4, L022 (табл. 1), использо-
ванным нами ранее для оценки генетической струк-
туры популяций в Карелии [11].

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) осу-
ществляли в амплификаторе iCycler iQ 5 (Bio-Rad,
США) по следующей программе: денатурация –
3 мин при 95°С, далее 35 циклов: денатурация 30 с
при 95°С, отжиг – 30 с при 59°С, полимеризация
30 с при 72°С. Финальная элонгация – 10 мин при
72°С. Протокол был оптимизирован с использова-
нием градиентного температурного режима. Реак-
ционная смесь для ПЦР объемом 50 мкл включала
50 нг ДНК изучаемых образцов (2 мкл), 10 пМ
каждого праймера (0.2 мкл), 12.5 мкл смеси для
ПЦР DreamTaq PCR Master Mix (Thermo Fisher
Scientific, Германия) и 35 мкл деионизованной
стерильной воды.

Разделение и определение ядерных микроса-
теллитных фрагментов выполняли на приборе
CEQ 8000 Genetic Analysis System (Beckman
Coulter, Швейцария) с использованием набора
GenomeLab Fragment Analysis (Beckman Coulter).
Количество анализируемого ПЦР-продукта –
0.5 мкл. Статистическую обработку полученных
результатов проводили с помощью программы
Arlequin 3.1. Уровень генетического разнообразия
и дифференциацию популяций оценивали по
следующим показателям: число аллелей, прихо-
дящееся на один локус; наблюдаемая гетерози-

Таблица 1. Характеристика используемых праймеров и их последовательность

Локус Номер доступа в базе NCBI
Последовательность праймеров 5'–3'

прямой обратный

L2.3 AF310847 Cy5cagtgtttggacggtgagaa cgggtgaagtagacggaact
L5.4 AF310862 Cy5aagggcacctgcagattaaga aaaattgcaacaaaacgttgc
L7.3 AF310864 Cy5ggggatccagtaagcggtat cacacgagagatagagtaacggaa
L7.4 AF310855 Cy5tgaaacgaacggaagagttg atacgccagacttttcatccg
L022 AF310874 Cy5aacggacaaattcacgggta ggagttcatggattggagga
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готность (HО); ожидаемая гетерозиготность (HЕ);
индекс фиксации Райта (коэффициент инбри-
динга, F): коэффициент инбридинга особи отно-
сительно популяции (FIS), коэффициент инбри-
динга особи относительно вида (FIT)), коэффици-
ент инбридинга популяции относительно вида
(показатель межпопуляционного разнообразия
(FST). Соответствие распределения частот аллелей
равновесию Харди–Вайнберга для каждой попу-
ляции (критерий χ2) проверяли с использованием
программного обеспечения Arlequin 3.1 [12]. На-
личие “нуль-аллелей” выявляли с помощью про-
граммного обеспечения MICRO-CHECKER
2.2.3. Генетическое расстояние между популяци-
ями оценивали с помощью программы GenAlEx
6.51b2. Объединение особей в кластеры (метод
UPGMA) и построение дендрограммы с бут-
стреп-оценкой (1000 генераций) осуществляли в
программе PopTree. Для анализа пространствен-
ного распределения генетической изменчивости
популяций использовали тест Мантеля (програм-
ма GenAlEx 6.51b2).

Работа выполнена с использованием оборудо-
вания Центра коллективного пользования Феде-
рального исследовательского центра “Карель-
ский научный центр Российской академии наук”.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Все изученные популяции карельской березы

характеризуются высоким уровнем аллельного раз-
нообразия (табл. 2). При этом наибольшее число

аллелей на локус зафиксировано для южной (бело-
русской) популяции (7–8), а наименьшее – для се-
верных (карельских и финской, в среднем до 7). При
этом во всех изученных популяциях выявлено несо-
ответствие распределения частот аллелей закону
Харди–Вайнберга (p < 0.05).

Минимальные значения наблюдаемой гетеро-
зиготности (HО) установлены для карельской суб-
популяции Заонежская Б и популяции Белорус-
ская (соответственно 0.31 и 0.38) (табл. 2). Для
других величина HО колебалась от 0.44 до 0.56.
Наименьшие значения ожидаемой гетерозигот-
ности (HE) отмечены для карельской субпопуля-
ции Заонежская А (0.57), в остальных популяциях
она варьировала от 0.71 до 0.75.

Таблица 2. Число аллелей и величины наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготности для пяти локусов в популя-
циях и субпопуляциях карельской березы, находящихся в северной и южной частях ее ареала

Популяция, 
субпопуляция

Число аллелей
FIS

Гетерозиготность

всего на один локус наблюдаемая (НO) ожидаемая (HE)

Северная часть ареала

Карельская 1

Прионежская А 28 7.00 ± 2.55 0.6056 0.51 ± 0.18 0.71 ± 0.06

Прионежская Б 26 6.50 ± 0.87 0.7785 0.44 ± 0.17 0.71 ± 0.07

Карельская 2

Заонежская А 26 6.50 ± 1.12 –0.2475 0.56 ± 0.20 0.57 ± 0.17

Заонежская Б 26 6.50 ± 1.70 0.2505 0.31 ± 0.16 0.73 ± 0.10

Среднее 26.5 6.63 0.46 0.68

Финская 27 6.75 ± 1.10 0.3305 0.45 ± 0.10 0.75 ± 0.09

Южная часть ареала

Белорусская 29 7.25 ± 2.50 –0.2022 0.38 ± 0.22 0.75 ± 0.06

Таблица 3. Значения статистик Райта по пяти ядерным
микросателлитным локусам

Локус FIS FIT FST

L2.3 0.286 0.432 0.205

L5.4 0.496 0.597 0.199

L7.3 0.291 0.445 0.217

L7.4 0.197 0.328 0.163

L022 0.287 0.356 0.201
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Оценка генетической подразделенности попу-
ляций и инбридинга показала, что из пяти иссле-
дованных ядерных микросателлитных локусов
только L5.4 отличается повышенными значения-
ми показателей FIS и FIT (табл. 3). Значения FST
оказались весьма близкими для всех изученных
локусов.

На основании расчета индекса фиксации Рай-
та FIS, характеризующего инбридинг особи отно-
сительно популяции, установлено, что в одной из
карельских субпопуляций (Заонежская А) и в по-
пуляции Белорусская наблюдается избыток гете-
розигот (FIS = –0.2475 и –0.2022 соответственно),
а в других северных популяциях – их дефицит
(табл. 2). Величина генного разнообразия также
оказалась выше в южной популяции по сравне-
нию с северными (почти на 5%), однако статисти-
чески значимых различий между ними не обнару-
жено (например, значение критерия Стьюдента при
сравнении субпопуляции Заонежская А и популя-
ции Белорусская составило 0.94, p = 0.35).

Количественная оценка дифференциации по-
пуляций карельской березы, расположенных в
северной и южной частях ее ареала, проведена на
основании коэффициента FST, который при по-
парном сравнении служит мерой генетических
дистанций (табл. 4). Согласно четырем внутривидо-
вым уровням дифференциации, предложенным

Райтом (FST < 0.05 – слабая; 0.05 < FST < 0.15 –
промежуточная; 0.15 < FST < 0.25 – большая и
FST > 0.25 – очень большая) [13], только в южной
популяции (Белорусская) карельской березы об-
наружен высокий уровень дифференциации, ко-
торый варьировал от 0.23 до 0.29. Минимальные
значения FST и слабый уровень генетической ди-
станции зафиксированы при сравнении субпопу-
ляций внутри популяции Карельская 1. Между дру-
гими северными популяциями уровень дифферен-
циации оказался промежуточным или большим.

По результатам анализа молекулярной дис-
персии (AMOVA) 28% общей генетической из-
менчивости приходится на межпопуляционную
составляющую, 72% – на внутрипопуляционную
компоненту (табл. 5).

Дендрограмма генетического сходства изучен-
ных популяций карельской березы отображена на
рис. 1. Кластерный анализ объединил субпопуля-
ции Прионежская А и Прионежская Б, представ-
ляющие популяцию Карельская 1, в один кла-
стер, что подтвердило их близкое родство (0.92).
Популяция Карельская 2, в состав которой входят
субпопуляции Заонежская А и Заонежская Б, со-
ставила общий кластер с популяциями Финская и
Карельская 1 (генетическое сходство равно 0.86).
Однако заонежские субпопуляции оказались более
удаленными друг от друга по сравнению с прионеж-

Таблица 4. Значения FST для популяций карельской березы, находящихся в северной и южной частях ее ареала

Популяции, 
субпопуляции

Карельские
Финская Белорусская

Прионежская А Прионежская Б Заонежская А Заонежская Б

Карельские

Прионежская А 0.0000

Прионежская Б 0.0811 0.0000

Заонежская А 0.1574 0.1645 0.0000

Заонежская Б 0.1660 0.2260 0.1738 0.0000

Финская 0.1451 0.2079 0.1429 0.1536 0.0000

Белорусская 0.2823 0.2945 0.2574 0.2433 0.2293 0.0000

Таблица 5. Результаты анализа молекулярной дисперсии (AMOVA) между популяциями карельской березы

Источник 
изменчивости

Число степеней 
свободы Сумма квадратов Компонент 

дисперсии Изменчивость, %

Межпопуляционная 5 232.17 1.43 28

Внутрипопуляционная 174 627.13 3.60 72

Общая 179 859.30 5.03 100
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скими. Южная популяция (Белорусская) сформи-
ровала на дендрограмме отдельное плечо и оказа-
лась генетически обособленной от северных. Об
изоляции расстоянием изученных популяций
свидетельствует также уровень значимости для
коэффициента Мантеля (р < 0.01), за исключени-
ем популяций Заонежская А и Б.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты микросателлитного анализа ДНК
показали, что популяции карельской березы, рас-
положенные в северной (Республика Карелия,
Финляндия) и южной (Республика Беларусь) ча-
стях ее ареала характеризуются высоким уровнем
аллельного разнообразия (от 4 до 14), что согласу-
ется с данными финских ученых (от 4 до 15), изу-
чавших карельскую березу по семи микросател-
литным локусам [14]. У B. pendula и B. pubescens
аллельное разнообразие по тем же локусам оказа-
лось существенно ниже. В частности, в условиях
Беларуси число аллелей на локус для березы по-
вислой составило всего 1–2, а для березы пуши-
стой – от 2 до 4 [15].

Наши исследования, проведенные по пяти
микросателлитным локусам, свидетельствуют о
том, что аллельное разнообразие карельской бе-
резы несколько выше в южной части ее ареала
(29 аллелей) по сравнению с северной (26.5–
27 аллелей) (табл. 2). По всей вероятности, это
обусловлено значительно более высокой числен-
ностью ее популяций без выраженной фрагмен-
тации ареала на территории Республики Бела-
русь, а не экологической нагрузкой, которую мо-
гут испытывать виды на границах ареала или в
неблагоприятных условиях произрастания [16–
19]. Наиболее вероятной причиной значительно-
го снижения численности в северных популяциях
мог выступать антропогенный фактор, в частно-
сти селективная вырубка деревьев с наиболее яр-
ко выраженной узорчатой текстурой в древесине,
которая особенно активно осуществлялась на

территории стран Северной Европы и российской
Карелии [10, 20–23]. В результате сокращения пло-
щади популяций и их численности количество ал-
лелей сократилось, но не так резко, как это отмече-
но, например, для островных популяций сосны
обыкновенной [24]. Учитывая предельный воз-
раст карельской березы, который составляет 100 лет
и более, можно предположить, что сравнительно
высокий полиморфизм северных популяций со-
хранился благодаря тому, что необратимое сни-
жение эффективной численности популяций и
сокращение их площадей произошли относи-
тельно недавно.

Различия, обнаруженные в соотношении на-
блюдаемой и ожидаемой гетерозиготности в сто-
рону увеличения последней, являются отражени-
ем инбридинга, отбора против гетерозигот и
дрейфа генов в популяциях с низкой численно-
стью [18, 25–31]. О значительном недостатке гете-
розигот (от 25 до 77%) свидетельствуют также раз-
личия, выявленные по уровню инбридинга особи
относительно отдельной популяции (FIS) (см.
табл. 2). Так, наибольшие значения FIS отмечены в
популяции Карельская 1, которые по сравнению с
Финской оказались выше более чем в 2 раза. Ранее
нами показано, что для карельских популяций по
четырем локусам среднее значение FIS равнялось
0.2223, а инбридинг особи относительно популя-
ции соответствовал 22.23% [11, 32]. FIT по значениям
оказался выше и обнаружил 33.51%-ный недоста-
ток гетерозигот у особей относительно вида, тогда
как FST составил лишь 0.1450. Следовательно, толь-
ко 14.5% всей генетической изменчивости карель-
ской березы приходится на межпопуляционную со-
ставляющую, а 85.5% – на внутрипопуляционную
[9]. Причиной этого могла стать высокая частота
близкородственных скрещиваний, происходящих,
вероятно, вследствие пространственной изоля-
ции северных популяций и входящих в них суб-
популяций и соответственно ослабления потока
генов между ними [33, 34].

Рис. 1. Дендрограмма, отражающая степень генетического сходства популяций карельской березы, находящихся в се-
верной (Финская, Карельская 1 (субпопуляции Прионежская А и Прионежская Б) и Карельская 2 (субпопуляции За-
онежская А и Заонежская Б)) и южной (Белорусская) частях ее ареала, с помощью микросателлитных маркеров.
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Следует также отметить, что субпопуляция ка-
рельской березы Заонежская 2 и популяция Бело-
русская характеризуются статистически достовер-
ным накоплением избытка доли гетерозигот. По-
следнее корреспондируется с тем, что первая
является наибольшей по численности в России, а
вторая – наибольшей в мире. По данным П.С. Ки-
рьянова с соавт. [15] в составе белорусских популя-
ций среди “узорчатых” особей карельской березы
более 70% являются гетерозиготными. Довольно
высокие значения ожидаемой гетерозиготности в
популяциях карельской березы отмечены также
на территории Финляндии (0.72) [14].

Показатели генетического сходства (в преде-
лах от 0.92 до 0.77) подтвердили выявленные ге-
нетические различия между северными и южной
популяциями карельской березы. Согласно денд-
рограмме генетического сходства анализируемые
популяции можно условно разделить на два боль-
ших кластера (см. рис. 1). В один из них вошли де-
ревья из популяций, расположенных на террито-
рии России (Республика Карелия) и Финляндии,
что было ожидаемым, поскольку эти территории,
хотя и удалены друг от друга на 400 км, располо-
жены в сходных природно-климатических усло-
виях. Генетически дальше от них отстоит Бело-
русская популяция, что прежде всего может быть
следствием ее географической отдаленности и
действия фактора “изоляция расстоянием” [35–
38].

Таким образом, полученные нами результаты
демонстрируют довольно высокое генетическое
разнообразие популяций карельской березы, зна-
ние которого необходимо учитывать при выборе
путей предотвращения негативных последствий,
связанных с сокращением численности ее попу-
ляций. Некоторые различия в величинах пара-
метров генетического разнообразия, выявленные
у карельской березы в северной и южной частях
ее ареала, скорее обусловлены биологическими
особенностями вида и его эволюционной историей
(включая дрейф генов), чем экологическими
условиями местообитания ее северных и южных
популяций. Поэтому, решая проблему сохране-
ния генетического разнообразия карельской бе-
резы, важно учитывать генетическую структуру ее
популяций и уровень их внутри- и межпопуляци-
онной дифференциации. В частности, для искус-
ственного воспроизводства и реинтродукции дан-
ной древесной породы следует отбирать лучшие
генотипы (плюсовые деревья) из разных частей
ареала с учетом происхождения и особенностей
конкретных популяций. Целесообразно также со-
здавать и использовать для этих целей уже имею-
щиеся коллекции клонов карельской березы в
культуре in vitro [39, 40].

Работа осуществлялась из средств федерального
бюджета в рамках выполнения государственного

задания ФИЦ “Карельский научный центр Рос-
сийской академии наук” (Институт леса КарНЦ
РАН, Институт биологии КарНЦ РАН и Отдел
комплексных научных исследований КарНЦ
РАН).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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A Study of the Genetic Diversity and Differentiation
of Northern and Southern Curly Birch Populations
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The genetic diversity of northern (in the Republic of Karelia and Finland) and southern (in Belarus) popu-
lations of curly birch Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti was compared using micro-
satellite analysis. As a result, their common features as well as some genetic peculiarities were revealed. We
found that the curly birch populations had a fairly high allelic diversity simultaneously with observed hetero-
zygosity not as high as expected, indicating that the accumulation of homozygotes prevailed in the popula-
tions, thus increasing the risk of their degradation, especially for northern populations, which have already
declined sharply in the past few decades. In the southern population, the allelic diversity turned out to be
somewhat higher than in northern ones, possibly due to a larger size and slight fragmentation. Cluster analysis
confirmed the separation of the southern population from its northern counterparts, which to some degree
corresponds to the well-known “isolation by distance” phenomenon.

Keywords: curly birch Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, microsatellite loci, popula-
tions, genetic diversity and differentiation.
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