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Таксономический статус деревьев березы (Betula pendula, B. pubescens) определен по листовым пара-
метрам с применением двух дискриминантных функций – Z Русанович–Скворцова и ADF Atkin-
son–Colding. Путем сравнения результатов с “эталонными” значениями таксономического статуса
(полученными на основании молекулярно-генетического анализа плоидности) установлены про-
цент ошибок в определении таксона по форме листьев, корректность граничных значений функций
и наличие гибридов. Результаты расчета функции Z Русанович–Скворцова подтвердили возмож-
ность разграничения B. pendula и B. pubescens по форме листьев с измерением четырех линейных па-
раметров. Распределение образцов по результатам молекулярно-генетического анализа плоидности
и значениям Z с граничным значением 4.1 полностью совпадают. Несмотря на плавное изменение
величины Z в объединенной выборке из всех образцов, обнаружен разрыв в ряду значений Z между
двумя видами; в этот разрыв попали только гибридные особи. Для целей разграничения видов бере-
зы дискриминантная функция Z Русанович–Скворцова обладает явными преимуществами перед
дискриминантной функцией ADF Atkinson–Colding. Сюда относятся: меньший размер необходи-
мой повторности, однозначность параметров и меньший процент ошибок. Обнаружено, что по
критерию Z и критерию ADF большинство гибридных особей попадает в группу “B. pubescens”, что
завышает реальный процент березы пушистой в смешанных популяциях за счет гибридных особей.

Ключевые слова: Betula pendula, B. pubescens, гибриды, SSR-маркеры, плоидность, форма листовой пла-
стинки, дискриминантная функция Z Русанович–Скворцова, дискриминантная функция ADF Atkinson–
Colding.
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Возможности разделения деревьев березы по-
вислой (Betula pendula Roth), пушистой (B. pubes-
cens Ehrh.) и гибридов между ними на основе моле-
кулярно-генетической оценки уровня плоидности
по SSR-маркерам, а также их встречаемость в раз-
личных типах леса были рассмотрены нами ранее
(Маслов и др., 2019). Показано, что гибриды
B. pendula × B. pubescens являются неотъемлемым
компонентом природных сообществ, а определе-
ние видов березы по ключам из определителей
флоры часто приводит к ошибочным результа-
там, так как значения признаков встречаются в
разных комбинациях. В этой связи большое зна-
чение приобретает вопрос возможности разделе-
ния видов березы по результатам анализа формы
листьев.

Успешные результаты по разделению видов
березы по форме листа были получены ранее пу-
тем применения дискриминантных методов (Ру-
санович, Скворцов, 1981; Atkinson, Colding, 1986).
При этом в работе И.И. Русанович и А.К. Сквор-

цова отсутствуют указания на то, каким образом
эталонные образцы относились к тому или иному
виду березы. Вероятно, выделение эталонов про-
водили по совокупности морфологических призна-
ков дерева, что априори закладывает возможность
ошибки. В работе M.D. Atkinson и A.N. Codling эта-
лонный таксон определяли путем подсчета числа
хромосом. Однако ни в той, ни в другой работе
ничего не сказано о гибридах.

В последнее десятилетие разработка различ-
ных молекулярно-генетических методов опреде-
ления видовой принадлежности березы сопро-
вождается изучением морфологических показа-
телей, причем преимущественно по Atkinson–
Colding (Wang et al., 2014; Jadwiszczak et al., 2020).
В этой связи представляется актуальным прове-
сти сравнение дискриминантных методов разде-
ления видов по форме листьев с привлечением
объективных данных. Для эталонного разделения
видов в данной работе проводилось определение
плоидности образцов на основе анализа микроса-
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теллитных спектров (Кирьянов и др., 2019). Цель
работы – анализ возможностей разграничения
двух видов березы и их гибридов по параметрам
формы листьев путем сравнения дискриминант-
ных функций Z Русанович–Скворцова и ADF At-
kinson–Colding. В задачи исследования входили:
проверка граничных значений дискриминантных
функций, определение процента ошибок, а также
анализ вопроса о том, какому таксону, по резуль-
татам дискриминантного анализа, более соответ-
ствуют гибриды.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводили на постоянных

пробных площадях Института лесоведения РАН в
заповедных лесных участках и на объектах мони-
торинга торфяных болот на западе и севере Мос-
ковской области. Подробная характеристика объ-
ектов исследований опубликована нами ранее
(Маслов и др., 2019).

Модельные деревья березы в каждом типе леса
(зеленомошник, черничник, долгомошник, сфаг-
новое болото и черноольшаник) отбирали регу-
лярным способом по общему списку пронумеро-
ванных деревьев. Для каждой модели проводили:
измерение высоты и диаметра ствола на высоте
1.3 м, фотографирование кроны, отбор одного
двухлетнего побега (по возможности – из средней
части кроны). У деревьев с очень высокой кроной
в качестве образцов отбирали водяные побеги,
весьма характерные для березы в изученных ти-
пах леса. После взятия высечки листьев для моле-
кулярно-генетического анализа побеги заклады-
вали в гербарную сетку и высушивали для после-
дующего сканирования. Всего для анализа были
отобраны образцы с 47 деревьев.

Методика молекулярно-генетического анали-
за была описана ранее (Кирьянов и др., 2019;
Маслов и др., 2019). Разделение образцов по пло-
идности на три группы генотипов – Betula pendula
(2n), B. pubescens (4n) и B. pendula × pubescens (3n)1

1 В классическом понимании межвидового гибрида F1.

основано на учете максимального числа выявляе-
мых аллельных вариантов по совокупности ана-
лиза семи микросателлитных локусов. Наличие
не более двух вариантов аллелей в локусе одно-
временно (x, y) соответствовало березе повислой,
четырех (x, y, z, q) – березе пушистой, трех алле-
лей (x, y, z) – межвидовым гибридам. Примеры
генотипирования для образцов разных типов да-
ны в табл. 1. Еще одним подтверждением видово-
го статуса являлась количественная оценка соот-
ношения высоты пиков в различных типах мик-
росателлитных спектров (Кирьянов и др., 2019).

Для анализа формы листьев и вычисления
дискриминантных функций побеги сканировали
с разрешением 300 dpi. Обработка изображений
проводилась в растровом графическом редакторе
Corel Photo-Paint и заключалась в настройке гам-
мы, яркости и контрастности (для лучшего про-
явления жилок листа) и дополнительном поворо-
те изображения – так, чтобы центральная жилка
располагалась как можно ближе к вертикали.

Для вычисления дискриминантной функции Z
(Русанович, Скворцов, 1981) на скане листа опреде-
ляли параметры: AB, FN, FP, CD, EF и FG (рис. 1).
Для вычисления дискриминантной функции ADF
(Atkinson, Colding, 1986) на скане листа определя-
ли параметры – FN, FP, CD, а также TF и LTF.

Алгоритм работы со сканом листа заключался
в следующем. Откорректированое изображение
импортировали в векторный графический редак-
тор CorelDRAW. Измерение расстояний между
точками осуществляли с помощью инструмента
“Свободная форма”. На вкладке “Свойства объ-
екта” для кривой (отрезка или полилинии) отоб-
ражается длина объекта; это число (округленное
до целых мм) заносили в соответствующий стол-
бец таблицы Excel (табл. 2). При построении от-
резка AB целесообразно использовать инструмент
“Линейка”, проведя вспомогательные вертикаль-
ные линии через крайне левую и крайне правую
точки листа, так как положение линии макси-
мальной ширины при наличии крупных зубцов
не всегда является очевидным. Центральная жил-
ка и черешок часто имеют заметную кривизну.

Таблица 1. Число аллельных вариантов SSR-локусов, выявленных в генотипах образцов березы, и соответству-
ющий им таксономический статус (по: Кирьянов и др., 2019, с изменениями)

Примечание. Обозначения типов леса: Сф – сфагновый, Чер – черничный, Чол – черноольшаник.

Тип леса
и номер дерева

Локус
Таксономический статус

L2.2 L5.4 L7.8 L3.1 L7.3 L022 L1.10

Сф, 221 1 2 2 2 1 1 2 B. pendula
Сф, 545 2 2 1 2 2 2 1 B. pendula
Сф, 581 4 4 3 4 3 4 1 B. pubescens
Чер, 115 2 3 3 3 1 2 3 B. pendula×pubescens
Чол, 1 3 2 3 3 1 3 2 B. pendula× pubescens
Чол, 2 4 4 4 4 2 3 4 B. pubescens
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В таких случаях, чтобы измерить FN, FP и EF, мы
строили полилинию из нескольких прямых от-
резков, аппроксимирующих кривую.

Всего для расчета показателя Z надо сделать
шесть измерений длины отрезков: AB, FN, FP, CD,
EF и FG. Для расчета показателя ADF необходимо
измерить длину четырех отрезков (FN, FP, CD и
FT), а также вычислить число зубцов LTF. Как
видно, часть измерений для вычисления Z и ADF
совпадает, что сокращает объем работы, если це-
лью является вычисление и того, и другого пока-
зателя.

Расчет дискриминантной функции Z проводи-
ли на основе четырех параметров (Русанович,
Скворцов, 1981):

(1)

По мнению авторов, граничное значение показа-
теля Z равняется 4.1; при Z ≥ 4.1 образцы относят-
ся к березе повислой; при Z < 4.1 – к березе пуши-
стой.

Расчет дискриминантной функции ADF (At-
kinson, Colding, 1986) проводили на основе трех
параметров:

(2)
По мнению авторов, граничное значение показа-
теля ADF равняется 0; при ADF > 0 образцы отно-
сятся к березе повислой; при ADF < 0 – к березе
пушистой. Повторность (число листьев) для каж-
дого дерева, согласно оригинальным методикам
авторов, для функции Z составляла 1, для функ-
ции ADF – 5 (для вычисления значений LTF, FT,
CD для каждого дерева брались средние по пяти
листьям).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В таблице 2 на примере нескольких образцов

показаны результаты измерений параметров ли-
ста и расчета функций Z, ADF. Колонка “Вид” от-
ражает таксономический статус деревьев, уста-
новленный по результатам молекулярно-генети-
ческого анализа. Из таблицы видно, что значения
Z для трех деревьев B. pendula действительно
больше 4.1, тогда как значение ADF у березы 545 –
меньше 0, что означает ошибку в идентифика-
ции таксона. Один из гибридов (береза 465) по
значениям Z и ADF относится к B. pendula, другой
(береза 541) – к B. pubescens.

Разграничение таксонов на основе функции Z
Распределение всех деревьев по величине Z в

пределах таксонов по результатам молекулярно-
генетического анализа плоидности показано на
рис. 2. Как следует из рисунка, значения Z в объ-
единенной выборке меняются плавно – от мини-

= + 1.5 .AB EFZ
CD FG

= + − −12 2 2 23.ADF LTF FT CD

мальной величины 3.0 до максимальной 7.2. Од-
нако значения Z у видовых таксонов B. pendula и
B. pubescens не пересекаются. Более того, в изу-
ченной выборке имеется явный разрыв в ряду
значений между видовыми таксонами: макси-
мальное значение Z у B. pubescens – 3.3, а мини-
мальное значение Z у B. pendula – 4.1. Таким обра-
зом, подтверждается граничное значение Z = 4.1,
указанное в работе И.И. Русанович и А.К. Сквор-
цова (1981). Распределение образцов между так-
сонами B. pendula и B. pubescens по значениям Z с
граничным значением 4.1 полностью соответ-
ствует результатам молекулярно-генетического
анализа плоидности.

Гибриды, существование которых не рассмат-
ривалось в работе И.И. Русанович и А.К. Сквор-

Рис. 1. Лист березы с разметкой для проведения изме-
рений. Обозначения: AB – линия максимальной ши-
рины листа; FN – длина листовой пластинки от осно-
вания до верхушки; FP – ¾ от длины листовой пла-
стинки, считая от основания; CD – ширина листовой
пластинки на уровне ¾ ее длины, считая от основа-
ния; EF – длина черешка; FG – расстояние от основа-
ния листовой пластинки до места ее максимальной
ширины; TF – расстояние от основания листовой
пластинки до конца первой жилки в основании ли-
ста; LTF = NT1 – NT2, где NT1 – это число зубцов с
внутренней стороны линии, соединяющей третью и
четвертую боковые жилки, NT2 – число зубцов с
внешней стороны той же линии; зубцы, соответству-
ющие собственно третьей и четвертой жилкам в рас-
чет не включаются (в показанном случае NT1 = 3,
NT2 = 0, LTF = 3.

N

A B
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цова, по критерию Z почти полностью попадают в
группу “B. pubescens”. Это соответствует данным
по характеру роста этих особей в высоту (Маслов
и др., 2019) и выводам I.R. Brown с соавт. (1982) о
том, что гибридные особи по морфологическим
признакам больше напоминают B. pubescens. Од-
но из возможных объяснений данного факта за-
ключается в том, что семена гибридов, где мате-
ринской особью выступает B. pubescens, обладают
большей выживаемостью (Ермаков, 1986), а в
морфологии самих гибридных особей явно пре-
обладают признаки материнского растения (Isi-
dorov et al., 2019).

Две гибридные особи из пяти имеют значение
Z не более 3.3 (как и деревья B. pubescens). Еще два
гибрида имеют значение Z < 4.1, но больше 3.3

(рис. 2). Эти деревья попадают в переходную зону
между B. pendula и B. pubescens. И лишь один из ги-
бридов по критерию Z относится к группе “B. pen-
dula”. Можно предположить, что границы между
двумя видовыми таксонами по критерию Z явля-
ются более резкими, и при Z ≥ 4.1 особи следует
относить к B. pendula, при Z ≤ 3.3 – к B. pubescens,
а особи со значением 3.3 < Z <4.1 относятся толь-
ко к гибридам (хотя часть гибридов, очевидно,
выходит за данный диапазон). Проверку данной
гипотезы (как и установление точных граничных
значений по критерию Z) следует провести на
массовом материале.

Результаты расчетов функции Z отдельно по
трем таксонам позволяют увидеть, насколько
сильно варьирует форма листа в пределах таксо-

Рис. 2. Распределение деревьев березы по величине Z в пределах таксонов по плоидности. Таксоны по плоидности:
Bpen – B. pendula (светлая заливка), Bpub – B. pubescens (темная заливка), Bp × p – B. pendula × pubescens (умеренно
темная заливка). Горизонтальной пунктирной линией показано граничное значение Z = 4.1.
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Таблица 2. Структура таблицы MS Excel для проведения измерений и расчета показателей Z и ADF

Примечание. Обозначения: Bpen – Betula pendula, Bpub – B. pubescens (4n), Hyb – B. pendula × pubescens (3n); остальные обо-
значения – в тексте и на рис. 1.

Номер дерева Вид AB FN FP CD EF FG Z LTF TF ADF

504 Bpen 34 42 32 10 17 10 6.0 2 13 7
543 Bpen 36 49 37 11 15 9 5.8 3 14 19
545 Bpen 37 43 32 11 18 9 6.4 1 14 –5
581 Bpub 46 63 47 24 22 28 3.1 2 21 –5
465 Hyb 31 37 28 10 12 8 5.4 4 9 23
541 Hyb 31 51 38 17 12 24 2.6 1 17 –11
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нов и между таксонами. На рисунке 3 показана
форма листьев двух видов березы и гибрида у де-
ревьев с минимальной, средней и максимальной
величиной Z в пределах таксона. Читатель вправе
самостоятельно сделать вывод, возможно ли раз-
делить таксоны по форме листа “на глаз”, не про-
водя расчеты дискриминантной функции. По
мнению автора, визуально разделить таксоны по
форме листа (например, если речь идет о гербар-
ных образцах) не представляется возможным.
Это связано с высокой полиморфностью Betula
pendula и B. pubescens (Махнев, 1987; Данченко,

1990; Atkinson, 1992; Howland et al., 1995; Ветчин-
никова, 2004; Maliouchenko et al., 2007; Коропачин-
ский, 2013).

Сравнение показателей Z и ADF

Надежность полученных результатов по раз-
граничению видов березы, а также объем работ и
удобство вычислений существенно отличаются
для показателя Z и показателя ADF. Процент
ошибок при разграничении Betula pendula и B. pu-
bescens (без учета гибридов) для показателя Z был

Рис. 3. Минимальные (а), средние (б) и максимальные (в) значения величины Z при разной форме листа у двух видов
березы и гибрида.
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равен нулю. Для показателя ADF процент ошибок
был равен 7.1% – три дерева из сорока двух были
отнесены к B. pubescens вместо B. pendula. В работе
N. Wang соавт. (2014) граничное значение показа-
теля ADF предлагается сдвинуть с нуля на –2, но
даже в этом случае процент ошибочно отнесен-
ных деревьев составит 4.8%.

Одна из причин высокой доли ошибок у пока-
зателя ADF по сравнению с показателем Z связана
с тем, что значения ADF сильно варьируют от листа
к листу. На рисунке 4 показан пример полимор-
физма листьев в пределах одного побега B. pendula,
а в табл. 3 – результаты расчетов Z и ADF для каж-
дого из этих листьев. Значения Z у разных листьев
варьируют от 3.47 до 5.13, и лишь один лист из ше-
сти (с минимальным значением Z) ошибочно от-
несен к другому таксону2. Значения ADF у разных
листьев варьируют от –15 до 21, и из шести листьев
четыре идентифицированы ошибочно. Усредне-
ние показателей по всем шести листьям дает зна-

2 В связи с выявлением факта возможных ошибок, при зна-
чениях Z от 3 до 5 повторность желательно увеличить.

чение ADF = –1 также с ошибочным отнесением
образца к B. pubescens.

Проведение измерений для вычисления пока-
зателя Z на практике не встречает затруднений.
Каждый из показателей определен однозначно.
Напротив, при проведении измерений для вы-

Рис. 4. Разнообразие формы листа в пределах одного побега B. pendula (дерево № 80) в черничном типе леса. Приме-
чание: 1–6 номера листьев в табл. 3.

1 2

3

4

5

6

Таблица 3. Значения Z и ADF для шести листьев одно-
го побега Betula pendula в сосняке-черничнике (рис. 4)
и соответствие эталону определения таксона

Лист № Z
Правильность 
определения 

таксона
ADF

Правильность 
определения 

таксона

1 4.44 Да –7 Нет
2 4.93 Да –15 Нет
3 4.15 Да –1 Нет
4 4.65 Да 7 Да
5 5.13 Да 21 Да
6 3.47 Нет –9 Нет



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 5  2021

РАЗГРАНИЧЕНИЕ ВИДОВ БЕРЕЗЫ ПО ФОРМЕ ЛИСТЬЕВ 529

числения показателя ADF мы столкнулись с ря-
дом проблем. У некоторых листьев трудно опре-
делить на скане, какая жилка от основания явля-
ется первой, третьей, четвертой. А при подсчете
числа зубцов LTF не всегда очевидно, какие высту-
пы на краю листа считать зубцом, а какие – нет.
Указанные проблемы делают показатель ADF бо-
лее субъективным по сравнению с показателем Z.
Наконец, согласно оригинальным методикам по-
вторность для определения Z равна 1, тогда как
для определения ADF необходимо измерить 5 ли-
стьев и усреднить значения по каждому показателю.

Несмотря на существенные различия в разгра-
ничении таксонов с использованием показателей
Z и ADF, в отношении пяти гибридных деревьев
результаты разграничения совпали полностью: че-
тыре дерева были отнесены к “B. pubescens” и одно –
к “B. pendula”. Это показывает, что независимо от
используемой дискриминантной функции разгра-
ничение деревьев из природных популяций бу-
дет, как правило, завышать долю березы пуши-
стой за счет гибридов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты расчета дискриминантной функ-

ции Z на основе параметров формы листа (Руса-
нович, Скворцов, 1981) подтвердили возмож-
ность и эффективность таксономического раз-
граничения B. pendula и B. pubescens по форме
листа с измерением четырех линейных парамет-
ров. Распределение образцов B. pendula и B. pubes-
cens по результатам молекулярно-генетического
анализа плоидности и по значениям Z с гранич-
ным значением 4.1 полностью совпадают; ошибка
составила 0%. Несмотря на плавное изменение ве-
личины Z в объединенной выборке из природных
популяций, обнаружен разрыв в ряду значений Z
между двумя видами (3.3 < Z <4.1), и в этот разрыв
попали только гибридные особи.

Для целей разграничения видов березы дис-
криминантная функция Z Русанович– Скворцо-
ва обладает явными преимуществами перед дис-
криминантной функцией ADF (Atkinson, Colding,
1986). Сюда относятся: меньший размер необхо-
димой повторности, однозначность параметров
и, главное, – меньший процент ошибок разгра-
ничения.

Обнаружено, что по критерию Z и по крите-
рию ADF большинство гибридных особей попада-
ет в группу “B. pubescens”, что завышает реальный
процент березы пушистой в смешанных популя-
циях за счет гибридных особей.

* * *
Автор признателен А.А. Сирину, О.Ю. Бара-

нову, Н.Г. Улановой и Л.В. Ветчинниковой за по-
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Distinguishing between Birch Species by Leaf Shape: 
a Comparison of Two Discriminant Functions
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The taxonomic status of birch trees (Betula pendula, B. pubescens) was determined by leaf shape using two dis-
criminant functions – Z (Rusanovich–Skvortsov) and ADF (Atkinson–Colding). The number of misidenti-
fications (error rate), correct value of boundary score, and hybrids status was determined by comparing of Z
and ADF scores with species allocation as determined by molecular genetic evaluation of the ploidy level. The
tests of Rusanovich–Skvortsov discriminant function Z confirmed the possibility of B. pendula and B. pubes-
cens differentiation by leaf shape features with the measurement of four linear parameters. Distribution of
samples according to molecular genetic evaluation of the ploidy level and according Z scores with boundary
value of 4.1 fully coincide. Despite a gradual change in Z scores in the combined sample of all specimens, a
gap was found between the two species; and only hybrid specimens were found within this gap. Rusanovich–
Skvortsov Z function was found to have several advantages over the ADF Atkinson–Colding function. This
includes: a smaller number of leaves per tree for measurements, unambiguousness of measures characters and
smaller error rate. It was found that most hybrid specimens fall into the “B. pubescens” group using both Z and
ADF score. This overstates the real percentage of B. pubescens in mixed populations due to hybrid specimens.

Keywords: Betula pendula, Betula pubescens, hybrids, SSR markers, ploidy level, leaves shape, Rusanovich–
Skvortsov discriminant function, Atkinson–Colding discriminant function.
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