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Обобщены и систематизированы результаты исследований, касающиеся структуры популяций ка-
рельской березы Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, являющейся уникальным
представителем лесной дендрофлоры на территории стран Балтийского макрорегиона. Дана харак-
теристика пространственной, экологической, возрастной, половой и генетической структуры по-
пуляций карельской березы. Ее сравнительный анализ с близкородственными видами (березой по-
вислой и березой пушистой) по рассмотренным показателям свидетельствует о том, что карельская
береза существенно отличается от них, хотя и считается разновидностью березы повислой. По мне-
нию авторов, это является еще одним важным аргументом в пользу ранее сделанного вывода о том,
что карельская береза соответствует тем требованиям, выполнение которых позволяет рассматри-
вать ее в качестве самостоятельного биологического вида.

Ключевые слова: Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, пространственная, экологи-
ческая, возрастная, половая, генетическая структура популяций
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ВВЕДЕНИЕ
На территории Евразии среди лиственных

древесных пород наибольшее распространение
получила береза повислая Betula pendula L., кото-
рая формирует здесь мелколиственные леса во
всех климатических зонах, кроме тундры. Почти
повсеместно березе повислой сопутствует береза
пушистая B. pubescens Ehrh. В северо-западной ча-
сти их ареалов произрастает также карельская бе-
реза Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin)
Hämet-Ahti, обладающая широкой известностью
благодаря высокоценной узорчатой текстуре дре-
весины, и которая, согласно существующей но-
менклатуре, считается разновидностью березы
повислой. Ее появление исключительно на тер-
ритории стран Балтийского региона, вероятно,
явилось результатом особого направления в эволю-
ции берез (Ветчинникова, Титов, 2016). Однако ее
активная эксплуатация на протяжении ХХ века
привела к резкому сокращению не только чис-
ленности популяций карельской березы, но и за-

нимаемой ею площади вплоть до полного исчез-
новения в ряде стран и регионов (Ветчинникова,
Титов, 2018а,б, 2020а; Kosonen et al., 2004). Не-
смотря на повышенный к ней интерес, структура
ее популяций по разным причинам остается до
сих пор слабо изученной. Имеющиеся в этом от-
ношении работы белорусских и российских ис-
следователей, изучавших эколого-фитоценоти-
ческие особенности произрастания карельской
березы (Побирушко, 1992а), а также возрастную
изменчивость в культурах и возможности селек-
ционно-генетической оценки ее популяций
(Курносов, 1993; Погиба и др., 2013), носят еди-
ничный характер.

Исходя из вышеизложенного, в данной работе
нами предпринята попытка обобщения и систе-
матизации собственных и литературных данных,
касающихся структуры популяций карельской
березы в местах естественного произрастания и
выявления ее особенностей.

УДК 582.632.1:574.3
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К настоящему времени в природных условиях
карельская береза произрастает преимуществен-
но на территории ряда стран Северной (Норве-
гия, Дания, Швеция, Финляндия) и Восточной
Европы (Россия, Беларусь, Эстония, Украина)
(Ветчинникова, Титов, 2019, 2020в). В середине
ХХ века она также встречалась в Центральной Ев-
ропе (Германия, Польша, Словакия и Чехия)
(Lindquist, 1947, 1954; Hejtmánek, 1957; Vάclav,
1961, 1963; Scholz, 1963; Pagan, Paganová, 1994;
Kosonen et al., 2004; Naujoks et al., 2017). В целом
можно констатировать, что ареал карельской бе-
резы располагается исключительно на террито-
рии северо-западной части континентальной Ев-
ропы (или стран Балтийского региона в широком
смысле его понимания (Корнеевец, 2008)), но яв-
ляется дизъюнктивным. При этом на всем протя-
жении ареала лесов карельская береза не образует.
Пространственное распределение деревьев носит
случайный характер (по классификации: Грейг-
Смит, 1967; Одум, 1986; Ипатов, Кирикова, 1997),
причем в одних популяциях их количество исчис-
ляется единицами, а в других – несколькими де-
сятками и лишь изредка сотнями или тысячами
(табл. 1). Не случайно, изучая распространение
карельской березы на территории Словакии, Па-
ган и Паганова (Pagan, Paganová, 1994) отмечают,
что, как правило, обнаружив группу деревьев ка-
рельской березы, в дальнейшем при обследова-
нии многих десятков гектаров трудно найти еще
хотя бы одно дерево.

В настоящее время наибольшей численностью
характеризуются популяции, находящиеся на
территории Республики Беларусь, которые зани-
мают площадь от нескольких сот квадратных мет-
ров до нескольких гектаров (от 0.2 до 30.0 га) (Си-
дор и др., 2016). Но и здесь, также как и в других
странах, они распределены неравномерно (табл. 2).
Согласно данным последних лет, наибольшая
часть насаждений с участием карельской березы
зафиксирована в Могилевской области (более
55%), наименьшая – в Брестской (менее 1%) (Си-
дор и др., 2016). Суммарный запас карельской бере-
зы в Республике Беларусь оценивается в 40 тыс. м3,
из которых для заготовки древесины рекомендо-
вано около 15 тыс. м3 (табл. 2), причем в разных
популяциях объем варьирует от 6 до 100 м3/га
(Пугачевский, 2008).

В связи с ограниченностью ресурсов и особен-
ностями произрастания карельская береза в насто-
ящее время считается редким растением. Более то-
го, в соответствии с Красной книгой Российской
Федерации и Красного списка МСОП (Междуна-
родный союз охраны природы – International
Union for Conservation of Nature and Natural Re-
sources) (IUCN, 2012) она отнесена к категории

2/EN, то есть к числу исчезающих, находящихся в
опасном состоянии видов (Красная книга Рес-
публики Карелия, 2007; Красная книга Влади-
мирской области, 2010).

При характеристике популяций, как известно,
ключевым показателем выступает величина их
критической (эффективной) численности, ниже
которой их длительное существование становит-
ся невозможным. К сожалению, точных данных о
критических величинах численности популяций
в литературе нет, а приводимые значения варьи-
руют в широких пределах. Очевидно, это связано
с тем, что при определении этой величины учи-
тывают не все особи, а только активно участвую-
щие в процессе воспроизводства. На основании
анализа местоположения границ ареала карель-
ской березы нами сделан вывод, что в условиях
слабого влияния конкурентных отношений чис-
ленность популяций карельской березы в 100–
500 особей вполне способна обеспечить ее выжи-
вание и сохранность в течение нескольких поко-
лений (Ветчинникова, Титов, 2020в). Но в случае
более сильного влияния конкурентных отноше-
ний требуется существенно бóльшая численность
популяции, возможно, от 1 тыс. деревьев и выше.

Важным показателем для характеристики по-
пуляций является также плотность, под которой
обычно подразумевается среднее число особей на
единицу занимаемой ими площади. Например, в
1980-е годы в Республике Карелия – на террито-
рии наибольшего распространения карельской
березы в России – плотность естественных попу-
ляций карельской березы варьировала от 23.4 до 380
(в ботаническом заказнике “Анисимовщина”) де-
ревьев на 1 га (Ветчинникова, Титов, 2019, 2020а),
во Владимирской области – не более 15, в то вре-
мя как в Беларуси – в среднем не менее 200.

Низкая плотность популяции, как известно,
отрицательно сказывается на уровне воспроиз-
водства особей, но способствует их выживанию,
высокая, наоборот, благоприятна для репродук-
ции, но усиливает внутривидовую конкуренцию.
Исследования, проведенные на территории Рес-
публики Беларусь, показали, что численность
взрослых особей карельской березы, соответству-
ющих по густоте стояния деревьев среднеполнот-
ному насаждению (0.6–0.7), способна обеспечи-
вать относительно стабильное существование по-
пуляций, находящихся в условиях умеренной
рекреационной нагрузки (Побирушко, 1992а,б;
Барсукова, 1995; Сидор и др., 2016). При более
высокой плотности лесного сообщества карель-
ская береза из него выпадает.
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Таблица 1. Численность популяций карельской березы в разных частях ее ареала (по: Ветчинникова, Титов,
2020а, с изменениями)

Страна Количество деревьев,
площадь насаждения Источник

Северная Европа
Дания 2 Rönne, 2005, устное сообщение;

Ветчинникова и др., 2013
Только в культуре Наши данные, 2019

Норвегия Единичные Ruden, 1954; Hodnebrog, 1996а,b
Финляндия Единичные

~100 шт.
Heikinheimo, 1951; Kosonen, 2004
Hagqvist, Mikkola, 2008

Швеция Единичные Johnsson, 1951; Lindquist, 1954 
125 шт., 0.5 га Ветчинникова и др., 1998; Martinsson,

Vetchinnikova, 1999
87 шт. Emanuelsson, 1999; Побирушко и др., 1999

~200 шт. Ветчинникова и др., 2013,
наши данные, 2018

Центральная Европа
Германия Единичные Scholz, 1963
Польша 8.5 га Scholz, 1963

Единичные Jakuszewski, 1970, 1973
~100 шт. Piroznikow, 2015, устное сообщение

Словакия Единичные Scholz, 1963; Pagan, Paganová, 1994
Чехия Единичные Hejtmanek, 1957; Vaclav, 1961

Восточная Европа
Республика Беларусь ~10 га Соколов, 1959; Любавская, 1966

~40 тыс шт. Побирушко, 1992а
Латвия ~400 шт. Бандер, 1959; Сакс, Бандер, 1970 

Единичные Наши данные, 2015

Литва Единичные
В культуре

Vailionis, 1935; Сакс, Бандер, 1973,
Backaitis, 2013, устное сообщение

Украина Единичные
>1000 шт.

Соколов, 1950
Тарасевич, 2011

Эстония ~100 шт. Sibul et al., 2011
Россия

Республика Карелия > 5 тыс. шт.
~1700 шт.

Соколов, 1950
Ветчинникова, Титов, 2018а,б, 2019

Владимирская область ~230 шт., 15 га Шапкин и др., 1996

Костромская область 58 шт. Багаев, 1963

Ленинградская область Единичные
Только в культуре

Соколов, 1950
Наши данные, 2017

Псковская область ~450 шт. Николаева, Воробьев, 2016

Смоленская область Единичные
> 900 шт.
~400 шт.

14 шт.

Соколов, 1975
Евдокимов, 1978
Глушенко, 1988, устное сообщение
Наши данные, 2018

Ярославская область Единичные http://www.plantarium.ru/page/image/id/222946.html
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Как отмечено выше, карельская береза имеет
локальный и довольно ограниченный ареал. При
этом структура ее популяций формируется в раз-
ных природно-климатических условиях: на севе-
ре граница ареала доходит до 64° с.ш., на юге – до
48° с.ш. (в долготном направлении: от Финлян-
дии–России (Республика Карелия) до Словакии –
протяженность около 2.3 тыс. км), с запада – от
10° в.д. на восток – до 40° в.д. (в широтном на-
правлении: от Дании до России (Костромская об-
ласть) – протяженность около 2.5 тыс. км). Заме-
тим, что ареал карельской березы в значительной
степени перекрывается с ареалами березы повис-
лой Betula pendula Roth и березы пушистой B. pu-
bescens Ehrh., однако ее синэкологический опти-
мум отличается от последних, прежде всего отно-
шением к уровню освещенности (Соколов, 1950;
Евдокимов, 1989; Ветчинникова, 2005; Ветчин-
никова и др., 2013; Попов, 2017; Ветчинникова,
Титов, 2020а; Mikkelä, 1992; Paganová, 2004). Ка-
рельская береза, как и береза повислая, является
светолюбивой породой, однако в отличие от нее,
не способна образовывать леса, расти в насажде-
ниях с высокой плотностью и конкурировать с
ней в местах их контакта (часто оказываясь в под-
чиненном ярусе).

Заметим, что карельская береза характеризуется
высоким уровнем полиморфизма по целому ряду
признаков, включая жизненную форму (или форму
роста) (от одноствольного дерева до многостволь-
ного дерева-куста и кустарника), тип поверхно-
сти ствола, насыщенность рисунка древесины и
некоторые другие. Это прежде всего отражает
биологические особенности данной древесной
породы, придает ей определенную пластичность
и расширяет возможности ее существования в
различных экологических условиях. Так, во всех
частях ареала карельской березы ведущая роль в
формовом составе ее популяций принадлежит ко-
роткоствольной форме роста – в среднем около

60%, на долю высокоствольной приходится 10%,
а кустообразная составляет 30% и выше, причем
количество последних достоверно возрастает по
направлению с севера на юг (Побирушко, 1992б;
Пугачевский, 2008; Ветчинникова и др., 2013).
В северной части ареала преобладают деревья с
мелкобугорчатым типом поверхности ствола – до
70%, шаровидноутолщенный тип имеют около
25% особей, а ребристый – не более 5% (Евдоки-
мов, 1989; Ветчинникова, Титов, 2019). В направ-
лении к южной части ареала увеличивается коли-
чество деревьев с шаровидноутолщенным типом
поверхности ствола и почти выравнивается с мел-
кобугорчатыми (50.2 и 49.2% соответственно), де-
ревья с ребристой поверхностью ствола за редким
исключением исчезают (0.6%) (Побирушко, 1992б).
В целом, несмотря на территориальное разобще-
ние популяций в долготном и широтном направ-
лениях, зафиксировано значительное сходство
деревьев по форме роста и типу поверхности
ствола. Диаметр ствола, как правило, варьирует
от 10 до 16 см, редко достигая 28–50 см и более
при высоте до 18 м (Евдокимов, 1989; Ветчинни-
кова и др., 2016; Pagan, Paganová, 1994). При этом
радиальный прирост у нее не соотносится с воз-
растом (как, впрочем, и у других видов березы, но
в меньшей степени). Вследствие этого даже в од-
новозрастном насаждении деревья по величине
диаметра ствола могут различаться в несколько
раз.

Деревья карельской березы, как правило, рас-
тут на значительном расстоянии друг от друга, хо-
тя иногда произрастают относительно большими,
но изолированными группами (Pagan, Paganová,
1994; Hodnebrog, 1996а,b). Она встречается в ред-
ко- и мелколесьях (~68–70%), обнаруживается на
опушках леса и по берегам водоемов (~15%), а
также на нелесных землях (заброшенных пастби-
щах или сенокосных угодьях) (~10%) и возле жи-
лых строений. В Швеции и Беларуси отдельные
деревья и небольшие группы до сих пор можно най-
ти в придорожных полосах (~8%) (Побирушко и
др., 1999; Ветчинникова и др., 2013; Martinsson,

Таблица 2. Распространение карельской березы на территории Республики Беларусь

Примечание: * – по: Барсукова, 1995; ** – по: Сидор и др., 2016; *** – по: Пугачевский, 2008.

Область
Площадь насаждений с участием карельской березы Запасы,

тыс. м3***в га* в %**

Брестская 42.3 0.8 ~1.5
Витебская 563.9 24.7 ~3.0
Гомельская 19.7 1.3 < 0.1
Гродненская 9.8 4.6 ~2.0
Минская 45.7 13.0 ~6.0
Могилевская 13.7 55.6 >2.5
Всего 695.1 100 ~15.1
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1995; Emanuelsson, 1999). В Эстонии карельская
береза отмечена на альварных почвах (безлесная
поверхность, сложенная известняком), каменных
грядах и других местах вдоль побережья Балтий-
ского моря (Pork, Sander, 1973). В Латвии и в Бе-
ларуси ее изредка находили в дюнах и на откосах,
где почвы преимущественно песчаные (Бандер,
1959; Побирушко, 1992а). На территории Польши
и Беларуси участки с присутствием карельской
березы ранее выделяли в так называемый “кре-
стьянский лес”, который использовали в качестве
лесного пастбища и для заготовки дров (Барсуко-
ва, 1987; Побирушко, 1992б; Пугачевский, 2008;
Ветчинникова и др., 2013). В целом карельская
береза обнаруживается в растительных сообще-
ствах с пониженной напряженностью конкурент-
ных отношений и/или в той или иной мере под-
верженных антропогенному воздействию.

Накопленные к настоящему времени сведения
об условиях произрастания карельской березы
опровергают мнение о ее приуроченности к опре-
деленному типу почв. По мнению большинства
специалистов, относительно невысокая требова-
тельность карельской березы к почвенным усло-
виям позволяет ей успешно расти на бедных пес-
чаных и каменистых почвах (Соколов, 1950; По-
бирушко, 1992а; Scholz, 1963; Kosonen et al., 2004),
поскольку почвенное питание у нее, как и у боль-
шинства других видов березы, осуществляется пре-
имущественно за счет эктотрофной микоризы, ко-
торая не является видоспецифичной для отдель-
ных древесных пород. Тот факт, что карельская
береза часто произрастает в местах, менее благо-
приятных для других древесных пород, объясня-
ется ее низкой конкурентоспособностью и необ-
ходимостью поиска незанятых ниш, причем с до-
статочно высокой освещенностью (Ветчинникова и
др., 2013; Scholz, 1963; Hynynen et al., 2010).

На плодородных почвах она также хорошо
растет, но при условии отсутствия конкуренции с
другими, более быстрорастущими породами. От-
сюда следует, что карельская береза имеет доста-
точно широкую эдафическую амплитуду, хотя и
занимает вполне определенную экологическую
нишу и характеризуется вполне определенными
требованиями к среде обитания. Возможно, по-
этому естественное возобновление карельской
березы является в целом неудовлетворительным
(Пугачевский, 2008; Ветчинникова и др., 2013).

К настоящему времени выявлены внутрипо-
пуляционные взаимоотношения особей карель-
ской березы между собой и другими древесными
породами, и прежде всего, сопутствующими. Так,
на основании изучения искусственно созданных
насаждений показано, что в первое десятилетие
растения карельской березы (особенно высоко-
ствольной формы роста) развиваются довольно
интенсивно и не уступают по высоте березе по-

вислой (Ермаков, 1986; Евдокимов, 1989; Ветчин-
никова, 2004; Ветчинникова и др., 2013; Ветчин-
никова, Титов, 2018а). На данном этапе, по всей
вероятности, это обусловлено активным развитием
корневой системы и повышенным насыщением
ризосферы микробным населением, продукты
жизнедеятельности которых активно использу-
ются растениями. В дальнейшем по мере усиле-
ния затенения в результате смыкания крон рядом
растущих безузорчатых особей или сопутствую-
щих пород карельская береза снижает темпы ро-
ста и переходит в подчиненный ярус. Растения,
имеющие короткоствольную и кустообразную
формы роста, уже на этом этапе не выдерживают
конкуренцию с другими более быстрорастущими
лиственными породами и, как правило, отмирают.
По-видимому, уступая сопутствующим породам
в конкурентной борьбе, она теряет устойчивость
к патогенной микофлоре (Пугачевский, 2008).

В условиях высокой плотности (обычно к 25–
30-ти годам) сильное угнетение со стороны эди-
фикаторов лесных сообществ сказывается и на
развитии деревьев карельской березы высоко-
ствольной формы роста. Степень их повреждения
в насаждениях достигает 85% от общего числа де-
ревьев, находящихся во втором ярусе (Пугачев-
ский, 2008). Однако, замечено, что “пограничные”
особи карельской березы, расположенные по пе-
риметру насаждений, отличаются более крупны-
ми размерами по сравнению с одновозрастными
особями, расположенными внутри насаждений
(рис. 1а). По всей вероятности, морфометриче-
ские характеристики растений карельской березы
не слишком сильно зависят от площади почвен-
ного питания, а более важным фактором, опреде-
ляющим темпы их роста и накопление биомассы,
выступает освещенность (Ветчинникова и др.,
2013; Ветчинникова, Титов, 2018а; Hynynen et al.,
2010). Подтверждением этому является, в частно-
сти, и тот факт, что у “пограничных” особей про-
исходит изменение направления роста ствола и
даже формы кроны: дерево становится наклон-
ным и флагообразным в сторону открытых про-
странств и/или наибольшей освещенности, что
не свойственно березе повислой (рис. 1а, б).
В случае конкуренции за элементы минерального
питания при высокой плотности в насаждении,
очевидно, “включаются” механизмы самоизре-
живания, в результате которых наиболее сильные
деревья занимают доминирующее положение.
Особенностью карельской березы является то,
что при отрицательном воздействии фитоценоти-
ческой среды, небольшая часть ее популяции
“уходит” из лесного сообщества в менее благо-
приятные для других древесных пород экологиче-
ские ниши. Различия в скорости роста, наблюдае-
мые между растениями карельской березы и березы
повислой, а также другими сопутствующими дре-
весными видами, обусловлены, вероятно, воз-
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действием разнонаправленных факторов и явля-
ются скорее следствием, чем причиной. Добавим,
что у березы повислой с увеличением плотности
насаждения усиливается скорость вертикального
роста на фоне торможения радиального, при этом
крона становится более компактной, что повы-
шает ее конкурентоспособность в местах контак-
та с карельской березой и даже позволяет ей обра-
зовывать леса.

ВОЗРАСТНАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ 
КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ

К настоящему времени показано, что в популя-
циях карельской березы по возрастному составу
преобладают средневозрастные (g2) (около 60%) и
старые генеративные (g3) деревья (более 30%)
(Побирушко, 1992; Пугачевский, 2008; Ветчин-
никова, Титов, 2018а). Высокая репродуктивная
способность и большое количество семян могли
бы способствовать активному семенному возоб-
новлению карельской березы. Однако низкая вы-
живаемость проростков (pl) и высокая гибель рас-
тений в ювенильном состоянии (j) (Бюллетень …,
2008) обусловливают почти полное отсутствие в
популяциях виргинильных (v) и молодых генера-
тивных особей (g1), количество которых на всем
протяжении ареала составляет не более 5%.
Вследствие этого у карельской березы к настоя-
щему времени фактически отсутствуют популя-
ции, включающие растения всех возрастных
групп. Более того, в границах ее ареала количе-
ственное отношение прегенеративных растений
к генеративным значительно меньше единицы,

что говорит о том, что популяции карельской бе-
резы являются сокращающимися.

Наличие в благоприятных условиях довольно
большого количества постгенеративных – субсе-
нильных (ss) и сенильных (s) деревьев (около
10%) означает, что общий биологический цикл
развития карельской березы (100 лет и более)
примерно соответствует большинству основных
видов рода Betula (100–140 лет) (Ветчиникова и др.,
2013; Hynynen et al., 2010) и является не столь ко-
ротким, как считалось ранее (50–60 лет) (Ерма-
ков, 1986; Raulo, Sirén, 1978 и др.).

Важно отметить, что образование узорчатой
текстуры в древесине карельской березы также
связано с возрастным состоянием растений. Так,
начальные изменения в деятельности камбия у
карельской березы могут происходить уже в пер-
вый год (Щетинкин, 1988; Щетинкин, Щетинкина,
2018), то есть в прегенеративный период на ста-
дии имматурного (im) развития растений. На вто-
рой год, с началом ветвления, косвенные призна-
ки узорчатой текстуры древесины визуально про-
являются в виде утолщений (выпуклостей) в
основании боковых побегов. В дальнейшем, на эта-
пе виргинильного развития, в период активного ро-
ста, как правило, формирование узорчатой тек-
стуры в древесине усиливается. Утолщения на
поверхности ствола становятся особенно замет-
ными у растений короткоствольной и кустооб-
разной форм роста. У деревьев высокоствольной
формы роста визуальное проявление косвенных
признаков “узорчатости” наблюдается в возрасте
8–10 лет и часто совпадает с их переходом в гене-

Рис. 1. Внешний вид деревьев карельской березы, растущих по периметру насаждения и отличающихся более круп-
ными размерами (а) и/или наклонной формой кроны (б).

(а) (б)
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ративную фазу и/или с образованием бетулина в
коре (Евдокимов, 1989; Курносов, 1998; Сидор
и др., 2016).

Формирование узорчатой текстуры в древеси-
не и ее внешнее проявление у карельской березы
в значительной степени зависят также от плотно-
сти популяции. При благоприятных условиях ее
косвенные признаки (в виде выпуклостей на по-
верхности ствола) становятся визуально замет-
ными у одних растений уже в возрасте 2–5 лет
(Соколов, 1970; Ветчинникова, 2005; Ryynänen,
1988; Hynynen et al., 2010 и др.), а у других – толь-
ко в 20–25 (Сакс, Бандер, 1970, 1971(72); Соко-
лов, 1970 и др.). При высокой плотности насажде-
ния узорчатая текстура в древесине карельской
березы может совсем отсутствовать.

Одной из важных биологических характери-
стик популяций древесных растений является их
жизненное состояние (или виталитетная структура).
К настоящему времени существует целый ряд
классификаций, включающих разные диагности-
ческие признаки, и способы их расчетов (Алексеев,
1989; Санитарные …, 1998; Бебия, 2000 и др.). Для
оценки жизненного состояния карельской бере-
зы, например, в Республике Беларусь – на терри-
тории наибольшего распространения карельской
березы в мире – используется классификация,
соответствующая “Санитарным правилам в лесах
Российской Федерации” (1998). Показано, что в
Беларуси доля нормально развитых здоровых
особей в среднем составляет около 50%, причем
среди одиночно растущих их количество может
достигать 55% и выше, а в популяциях – только
около 40% (Побирушко, 1992а). В Республике Ка-
релия показатели жизненного состояния природ-
ных популяций оказались менее удовлетворитель-
ными. В частности, на территории ботанического за-
казника карельской березы “Каккоровский” к
концу ХХ века здоровые деревья составляли не
более 10% (рис. 2). Очевидно, это обусловлено

преобладанием здесь субсенильных деревьев, ко-
торые вошли в группу “сильно ослабленных”.

В целом, судя по возрастному и виталитетному
состоянию, можно предположить, что помимо
экологических особенностей местообитаний на
современную структуру популяций карельской бе-
резы влияют также и генетические факторы.

ПОЛОВАЯ (ГЕНДЕРНАЯ) СТРУКТУРА 
ПОПУЛЯЦИЙ КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ

Как известно, половое размножение у расте-
ний обеспечивается благодаря генеративным ор-
ганам. Однако в отличие от животных они фор-
мируются многократно, как правило, с началом
нового вегетационного сезона и с определенной
периодичностью по годам. Это приводит к тому,
что количество пестичных и тычиночных цветков у
растений может варьировать не только от одного
сезона к другому, но и среди цветков одной осо-
би, между особями в одной популяции или раз-
ными популяциями вида. В.Н. Годин (Годин,
2007) выделяет два методологических подхода к
изучению пола у растений, один из которых бази-
руется на описании морфологических особенно-
стей генеративных органов цветка, а другой – на
оценке функционального состояния растений и
включает не только производство гамет, но и вклад
родителей в оплодотворение, образование семян,
их рассеивание и жизнеспособность потомства
следующего поколения. Тем не менее, до сих пор
сведения о половой структуре популяций расте-
ний, включая древесные виды, остаются мало-
численными и фрагментированными.

Карельская береза, подобно всем представите-
лям рода Betula, относится к однодомным раз-
дельнополым анемофильным перекрестноопы-
ляемым растениям и размножается преимуще-
ственно семенами. Многочисленные наблюдения
и экспериментальные данные, полученные в раз-
ные годы как в России, так и за рубежом, показы-

Рис. 2. Состояние деревьев карельской березы в ботаническом заказнике “Каккоровский” (Россия, Республика Каре-
лия, Прионежский район, 1998 г.).
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вают, что при высокой концентрации деревьев
(например, в специальных теплицах или при кон-
тролируемом опылении) доля растений с ярко
выраженными признаками, характерными для
карельской березы, составляет в потомстве 90% и
более. Однако чаще всего места ее произрастания
в естественных условиях находятся на значитель-
ном расстоянии друг от друга, поэтому обмен
пыльцой между растениями не происходит или
затруднен. По данным ряда авторов, пыльца у бе-
резы может распространяться в радиусе более чем
на 103 км (Sofiev et al., 2006; Sofiev, 2017). Исходя
из этого, можно было бы ожидать перемещения
пыльцы (и/или семян) на значительные расстоя-
ния. Но реальная ситуация и особенности попу-
ляционной структуры древесных растений гово-
рят о том, что даже при отсутствии каких-либо
физико-географических преград этого не проис-
ходит (Динамика …, 2004; Kurganskiy et al., 2020).
Существующий радиус распространения пыльцы
(и семян), очевидно, значительно меньше, по-
скольку даже рядом растущие деревья являются
преградой на ее пути. Более того, и жизнеспособ-
ность пыльцы карельской березы, как и других
видов березы, резко падает с увеличением про-
должительности и дальности ее переноса. Доба-
вим, что далеко не все семена достигают подходя-
щих для их прорастания микроклиматических
условий, а их всхожесть заметно ослабевает уже
на следующий год. Наконец, в небольших ло-
кальных и/или фрагментированных популяциях,
которые характерны для карельской березы, на-
блюдается ограничение в количестве деревьев-
опылителей. При совместном произрастании ка-
рельской березы с березой повислой, березой пу-
шистой или другими видами березы между ними
возможна гибридизация, но при устранении обыч-
но существующей фенологической изоляции, что
периодически происходит в отдельные годы (Вет-
чинникова, Титов, 2016). Подобные скрещива-
ния, как известно, приводят к расщеплению при-
знаков в потомстве. Поэтому в настоящее время,
когда численность популяций карельской березы
значительно сократилась, при свободном опыле-
нии вероятность появления растений с узорчатой
древесиной в естественных условиях крайне не-
велика и может составлять всего 2–3%, в лучшем
случае 25% или чуть больше.

В целом следует сказать, что изучение половой
структуры популяций карельской березы требует
более глубоких исследований, поскольку может
дать более точное представление о родительском
вкладе в следующие поколения.

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ 
КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ

Значительный прогресс, наблюдаемый в обла-
сти молекулярной генетики, открывает новые

возможности для изучения генетической струк-
туры популяций и выявления генетических фак-
торов, обусловливающих узорчатую текстуру дре-
весины карельской березы. Однако, несмотря на
то, что к настоящему времени в базе данных Gen-
Bank представлено более 25 тысяч нуклеотидных
последовательностей, относящихся к экспресси-
руемым и не экспрессируемым областям ДНК
разных видов березы (Баранов и др., 2018), ин-
формация по карельской березе пока крайне
ограничена. Возможно, это связано с тем, что ме-
тодические подходы к определению ДНК-марке-
ров представляют собой сборную группу методов,
которые направлены на установление разных ге-
нетических параметров, например, локализацию
генов в геноме (в ядерной, хлоропластной или
митохондриальной ДНК), характер наследования
(доминантный, кодоминантный), механизмы пе-
редачи (обоеполое наследование или только по
линии одного из родителей) и уровень изменчи-
вости (мономорфность, гипервариабельность).
Как правило, изучение полиморфизма на уровне
ДНК основано на выявлении разницы в цепях
ДНК анализируемых объектов, которое может
быть и количественным (варьирование длины
ДНК-фрагментов образцов), и качественным
(последовательность нуклеотидов в ДНК). Однако,
следует иметь в виду, что при проведении молеку-
лярно-генетических исследований полученные
результаты во многом зависят не только от по-
ставленных задач, но и от используемого обору-
дования (его аналитических возможностей), раз-
решающих способностей применяемых методов,
квалификации персонала, биологических осо-
бенностей объекта изучения и др. (Матвеева и др.,
2011; Ковалевич и др., 2015 и др.).

Возможно, в силу этих причин результаты се-
квенирования генома березы повислой (ближай-
шего сородича карельской березы), который
включает от 30 до 40 тыс. генов (http://www.helsin-
ki.fi/bio/faculty/news/2013/Genome_og_the_silver_
birch_mapped.httscience/metapop/EBFB/ru_index.html),
впервые были опубликованы только в 2017 г., то
есть через 4 года после осуществления секвениро-
вания, когда была выявлена функциональная
роль некоторых из генов (Salojarvi et al., 2017). На-
пример, впервые обнаружены фитохромные гены
PHYC и FRS10, которые являются основными ме-
диаторами реакции растений на красный и даль-
ний красный свет, определяющие в значительной
степени рост и воспроизводство растений. Другие
два гена, также впервые обнаруженные в геноме
березы повислой, – KAK и MED5A – экспресси-
руются в клетках камбия и определяют соотноше-
ние ксилемы и флоэмы в ходе формирования со-
судистой системы.

В настоящее время геномные исследования
карельской березы ведутся в Финляндии, Поль-
ше, Республике Беларусь, России, но публикации
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пока единичны (Матвеева и др., 2008; Можаров-
ская и др., 2018; Баранов и др., 2019). В частности,
секвенирование хлоропластного генома карель-
ской березы белорусскими учеными позволило
выявить 134 кодирующих локуса, а их общий раз-
мер составил 161.1 тыс. пар нуклеотидов (Баранов
и др., 2018; Кирьянов и др., 2018). Исследования
показали, что по структурно-функциональной
организации хлоропластного (а также и митохон-
дриального) генома карельская береза очень схо-
жа с березой повислой. Небольшие различия
между ними выявлены исключительно в некоди-
рующих областях, включая те, которые содержат
короткие тандемно повторяющиеся последова-
тельности ДНК (Кирьянов и др., 2018). Но учиты-
вая особенности размножения карельской бере-
зы, для установления генетического контроля и
характера наследования узорчатой текстуры в
древесине, очевидно, более целесообразно изуче-
ние ядерной ДНК. К аналогичному выводу при-
шли, в частности, воронежские ученые, которые
для молекулярно-генетической паспортизации и
идентификации ценных для селекции генотипов
березы (включая карельскую березу) предлагают

применять ядерные микросателлитные локусы
(Федулова и др., 2017; Исаков и др., 2017).

Проведенное нами сравнительное изучение
генетического разнообразия внутри популяций
карельской березы, расположенных на северной
границе ее ареала, в условиях, сходных по при-
родно-климатическим характеристикам на терри-
тории России (Республика Карелия, ботанические
заказники “Анисимовщина” и “Каккоровский”) и
Финляндии (район Пункахарью), позволило
установить наибольшие и наименьшие значения
по количеству аллелей (А) и гетерозиготности:
наблюдаемой (HO) и ожидаемой (HE). Как оказа-
лось, аллельное разнообразие по значениям ниже
в российских популяциях (в среднем 7.2) по срав-
нению с финскими (7.6) (табл. 3). Вместе с тем, у
карельской березы значения данного показателя
значительно выше, чем у березы повислой (1–2)
или березы пушистой (4 и ниже) (табл. 4) (Кирья-
нов и др., 2019).

Уровень гетерозиготности карельской березы
в популяциях на северной границе ареала варьи-
рует от 50 до 60% (НО) и/или от 69 до 75% (НЕ), а
на южной – от 70 до 72% (Ветчинникова, Титов,

Таблица 3. Показатели генетического разнообразия популяций карельской березы в северной части ее ареала

Страна (регион) Популяция Количество
аллелей (А)

Гетерозиготность

наблюдаемая (HO) ожидаемая (HE)

Россия
(Республика
Карелия)

Анисимовщина-1 7.0 0.53 0.67
Анисимовщина-2 8.2 0.47 0.70
Каккоровский-1 7.0 0.56 0.70
Каккоровский-2 6.5 0.46 0.67

В среднем 7.2 0.50 0.69
Финляндия Пункахарью 7.6 0.59 0.75

Таблица 4. Количество аллелей в SSR-локусах, выявленных у карельской березы, березы повислой, березы пу-
шистой и гибрида между березой повислой (♀) и березой пушистой (♂)

Примечание: * – по: Ветчинникова и др., 2012; ** – по: Кирьянов и др., 2019. Здесь и в табл. 5: – прочерк означает отсутствие
данных.

Локус Карельская береза* Береза повислая** Береза пушистая**
Б. повислая (♀) х 
Б. пушистая (♂)**

L2.2 – 1–2 4 2–3
L2.3 10 – – –
L5.4 6 2 4 2–3
L7.8 – 1–2 3–4 3
L3.1 – 2 4 3
L7.3 8 1–2 2–3 1
L7.4 – – – –
L022 7 1–2 3–4 2–3
L1.10 – 1–2 1–4 2–3
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2018а; Кирьянов и др., 2019). Ранее с использова-
нием изоферментного анализа трех ферментов
(аланинаминопептидазы AAP, аспартатамино-
трансферазы AAT и дегидрогеназы NADHdh-1)
показано, что в условиях Южного Урала гетеро-
зиготность березы повислой в локусе NADHdh-1
составляет 0.52 и 0.48 соответственно для НО и НЕ
(Коновалов и др., 2001).

Анализ молекулярной изменчивости (AMOVA –
Analysis of Molecular Variance) показал, что генное
разнообразие внутри изученных популяций ка-
рельской березы составило 86%. Вместе с тем зна-
чения ожидаемой гетерозиготности (НЕ) превос-
ходили значения наблюдаемой (НО) (табл. 3).
Отрицательным последствием для перекрестно-
опыляемых видов в данном случае является то,
что популяция становится все более гомозигот-
ной (Ветчинникова и др., 2012; Ветчинникова,
Титов, 2018а). При увеличении гомозиготности
на 10% общая репродуктивная способность попу-
ляции может снизиться на 25% (Сулей, 1983). Бо-
лее того, в небольших по численности популяци-
ях существует достаточно высокая вероятность
случайной утери редких аллелей (в том числе
участвующих в формировании узорчатой тексту-
ры древесины), которые в новом поколении мо-
гут отсутствовать уже у половины деревьев (Дина-
мика …, 2004; Падутов и др., 2008).

Оценка генетической дифференциации попу-
ляций карельской березы, расположенных на
территории Республики Карелия (Россия), про-
ведена нами с помощью значений F-статистики
Райта (FST), средняя величина которых оказалась
равной 0.14. Полученные результаты выявили не
только значительную их дифференциацию, но и
наличие в них большого числа близкородствен-
ных скрещиваний (Ветчинникова и др., 2012).
Обнаруженное уменьшение доли гетерозигот, по-
видимому, свидетельствует о пониженной выжи-
ваемости растений в изученных популяциях
(Pannell, Barrett, 2001). Выявленные популяцион-
но-генетические особенности позволяют заклю-
чить, что зафиксированное снижение гетерози-
готности при низкой эффективной численности
популяций карельской березы ведет к обеднению
генофонда, и в дальнейшем это может привести к
его полной деградации.

Существенные различия в генетической
структуре популяций карельской березы и березы
повислой, произрастающих на территории Рес-
публики Беларусь, были также выявлены с помо-
щью изоферментного анализа (13 ферментных
систем, находящихся под контролем 20 генов)
(Баранов, Марковская, 2003). В частности, с ис-
пользованием метода UPGMA (Unweighted Pair
Group Method with Arithmetic mean – метода
оценки попарного внутригруппового невзвешен-
ного среднего), показано, что в условиях Респуб-

лики Беларусь карельская береза обособлена от
березы повислой. Наибольшее расхождение было
отмечено по аллозимному локусу Gpi-2 (глюкозо-
фосфатизомераза), у которого в популяциях бере-
зы повислой частоты аллелей 1.00 и 1.30 составля-
ли соответственно 77.2% и 18.6%, а у карельской
березы – 47.9 и 51.1% (Баранов, Марковская,
2003). Добавим, что у большинства деревьев ка-
рельской березы (более 90%) ген Gpi-2 находится
в гетерозиготном состоянии по аллелям 1.00 и
1.30 или гомозиготном – по аллелю 1.30, а для бе-
резы повислой более характерно присутствие ал-
леля 1.00. Отличия, выявленные у карельской бе-
резы по гену Gpi-2, авторы объясняют ее гибрид-
ным происхождением и обособленностью от
березы повислой, а относительно высокий про-
цент у последнего аллеля 1.30 (18.6%) – существо-
ванием генного потока между видами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Исследования последних десятилетий убеди-

тельно доказывают необходимость изучения
структурной организации популяций не только
основных видов лесной дендрофлоры (Семери-
ков, Казанцев, 1979; Заугольнова и др., 1993; Ди-
намика …, 2004; Ставрова, 2012; Санников и др.,
2012, 2014; Фардеева и др., 2008 и др.), но и редких
видов, находящихся на грани исчезновения в ре-
зультате антропогенных воздействий и глобаль-
ного изменения климата (Заугольнова и др., 1993;
Злобин и др., 2013; Hamrick et al., 1992). Среди них
важное место занимает карельская береза Betula
pendula var. carelica, древесина которой, благодаря
уникальным декоративным свойствам ценится
особенно высоко. Исторически ареал карельской
березы сформировался исключительно на терри-
тории стран Балтийского региона благодаря осо-
бому сочетанию климатических, геоморфологи-
ческих и эдафических условий в данном макроре-
гионе (Ветчинникова, Титов, 2016). Возможно,
изначально он занимал единое пространство, но
затем в процессе эволюции приобрел явно выра-
женную дискретность.

Результаты собственных многолетних иссле-
дований и анализ литературы позволили предста-
вить в данной работе характеристику современ-
ной структуры природных популяций карельской
березы, которая, как нам представляется, сложи-
лась главным образом под влиянием антропоген-
ных и фитоценотических факторов. Анализ
структуры популяций карельской березы и ее со-
поставление с ближайшими сородичами – бере-
зой повислой и березой пушистой, позволил так-
же выявить у нее целый ряд важных особенностей
(табл. 5). В частности, в отличие от них, у карель-
ской березы в результате эволюционных измене-
ний сформировался и закрепился качественно
другой морфотип, обеспечивший ей собственные
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способы и механизмы приспособления к вполне
определенным местообитаниям. Например, бла-
годаря полиморфизму по форме роста (от дере-
вьев до кустарников) у нее расширилась норма
реакции и способность адаптироваться к разным
экологическим условиям и местообитаниям,
включая малопригодные для других древесных
видов, а прочная узорчатая древесина способ-
ствовала усилению механической функции ство-
ла деревьев (за счет разрастания клеток паренхи-
мы и их склерификации) и появлению возможно-
сти депонирования (а при необходимости их
быстрого расходования) повышенного количе-
ства запасных веществ. Однако, несмотря на это,
в последние десятилетия во многих регионах на-
блюдаются резкое снижение численности ка-
рельской березы и занимаемой ею площади, при-
чины которых нами подробно описаны (Ветчин-

никова, Титов, 2020а). Здесь же отметим лишь то,
что из-за практически полного отсутствия есте-
ственного возобновления на всем протяжении ее
ареала происходит снижение жизнеспособности
популяций в целом. В возрастной структуре со-
временных популяций карельской березы преоб-
ладают средневозрастные (g2) и старые генера-
тивные (g3) особи. Проведенный нами микроса-
теллитный анализ ДНК выявил сравнительно
высокий уровень генетической гетерогенности в
популяциях карельской березы, расположенных
на северной границе ее ареала, что обусловлено в
том числе и характером ее размножения как вет-
роопыляемого растения. В то же время, значитель-
ная межпопуляционная дифференциация (FST =
0.14), зафиксированная в условиях Карелии, по
всей вероятности, связана с пространственной
изолированностью популяций и усилением в них

Таблица 5. Некоторые характерные особенности структуры популяций карельской березы, березы повислой и
березы пушистой

Структура популяций Карельская береза Береза повислая Береза пушистая

Пространственная
Ареал Дизьюнктивный, локальный Сплошной, широкий Сплошной, широкий
Пространственное разме-
щение в фитоценозе

Лесов не образует Лесообразующая порода, 
верхний ярус древостоя

Нижний полог древостоя

Плотность Низкая Не имеет значения Средняя
Экологическая

Экологическая ниша Открытые места, часто 
малоблагоприятные для дру-
гих древесных видов

Тенистые леса. Сухие и бед-
ные местообитания

Полуоткрытые места,
влажные и средне богатые

Конкурентоспособность
внутри фитоценоза Крайне низкая Высокая Средняя
на границе фитоценоза Средняя Высокая Высокая
Жизненная форма От дерева до кустарника Дерево Дерево, редко куст

Возрастная
Возрастные группы Преобладают средневозраст-

ные (g2) и старые генератив-
ные (g3) деревья

От ювенильных (j) до сениль-
ных (s)

От ювенильных (j) до сениль-
ных (s)

Длительность жизненного 
цикла

100 лет и более (35–50 лет – 
при высокой плотности)

120–150 лет 100–120 лет

Жизненное состояние 
(виталитет)

Депрессивное Процветающее Равновесное

Половая
Тип размножения Семенной, анемофильное 

опыление
Семенной, анемофильное 
опыление

Семенной, анемофильное 
опыление

Наследование отличитель-
ных признаков таксона

Устойчивое (при наличии 
опылителей)

Устойчивое Устойчивое

Вероятность интрогрессии Высокая Низкая Низкая
Генетическая

Степень инбридинга Повышенная Низкая Низкая
Гетерозиготность 0.70–0.72 0.45–0.50 –
Число аллелей в изученных 
SSR-локусах

6–10 1–2 2–4
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инбридинга (Ветчинникова и др., 2012; Ветчинни-
кова, Титов, 2018а). Следовательно, несмотря на то,
что карельская береза обладает достаточно высо-
ким адаптивным потенциалом, продолжающееся
в настоящее время сокращение ее численности и
наличие близкородственных скрещиваний созда-
ют реальную угрозу не только в плане существен-
ного снижения генетического разнообразия, но и
деградации ее популяций.

Другой важный вывод, к которому мы прихо-
дим на основании проведенного анализа, заклю-
чается в том, что карельская береза, которая по-
прежнему считается разновидностью березы по-
вислой, по сути существенно от нее отличается по
целому ряду важных биологических характеристик,
и это служит еще одним аргументом в пользу ранее
сделанного вывода (Ветчинникова, Титов, 2020б)
о том, что ее вполне можно рассматривать в каче-
стве самостоятельного биологического вида. На
практике это означало бы расширение возможно-
стей охраны этого уникального биологического
объекта, так как по существующим правилам
большинство ограничений, которые вводятся в
отношении использования человеком редких и
исчезающих растений касаются только тех из
них, которые обладают видовым статусом.
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Specific Characteristics of Curly Birch Population Structure

L. V. Vetchinnikovaa, * and A. F. Titovb, c

aForest Research Institute, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia
bInstitute of Biology, Karelian Research Center, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia

cDepartment of Multidisciplinary Scientific Research, Karelian Research Centre,
Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia

*e-mail: vetchin@krc.karelia.ru

The paper summarises and systematises the results of studies on the population structure of the curly (or
Karelian) birch Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti – a unique member of the forest
tree f lora in the Baltic macroregion. Characteristics of the spatial, ecological, age, sex and genetic structures
of curly birch populations are described. A comparison with its close relatives (silver birch and downy birch)
regarding these parameters shows that curly birch is notably different, although it is considered a variety of
the silver birch. The authors take it as another weighty argument in favour of the earlier conclusion that curly
birch does fulfill the requirements for being regarded as a separate biological species.

Keywords: Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, spatial, ecological, age, sex, genetic
structure of populations
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