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Обобщены и систематизированы результаты исследований отечественных и зарубежных авторов,
отражающие популяционно-генетические особенности основных представителей рода Betula pendula
Roth, произрастающих в лесной зоне Европы: береза повислая Betula pendula Roth, береза пушистая Bet-
ula pubescens Ehrh., карельская береза Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hamet-Ahti. Приводятся
сведения о формировании здесь популяций березы и о путях ее миграции при реколонизации после
ледникового периода. Показано, что определенная географическая и климатическая приурочен-
ность способствовали возникновению здесь гибридных зон разных видов березы, которые повлия-
ли на дальнейшую эволюцию этого рода. Рассматривается роль гибридизации в формировании ге-
нетической структуры популяций березы, расположенных на территории северо-западной части
континентальной Европы, где в результате интрогрессии могли появиться необычные генотипы и
гаплотипы, среди которых, предположительно, выделилась карельская береза. Предполагается, что
интрогрессивная гибридизация видов, периодически наблюдаемая в роде Береза, может являться
одной из главных причин, которая затрудняет четкую таксономическую идентификацию березы
повислой и березы пушистой. Отмечается также, что карельская береза, несмотря на ее соответ-
ствие общепринятым биологическим критериям вида, по-прежнему считается разновидностью бе-
резы повислой (Hämet-Ahti et al., 1992). На основании анализа популяционно-генетических осо-
бенностей представителей рода Betula L. авторы пришли к заключению о целесообразности сохра-
нения видового статуса для березы повислой и березы пушистой, несмотря на определенные
трудности с их идентификацией, и о желательности выделения карельской березы в качестве само-
стоятельного биологического вида. Подчеркивается важность и актуальность изучения популяци-
онно-генетических особенностей как широко распространенных, так и редких представителей рода
Betula L. в плане разработки эффективных способов и мер по их селекции и воспроизводству наи-
более ценных генотипов в качестве надежной научной основы устойчивого лесопользования.

Ключевые слова: береза повислая Betula pendula Roth, береза пушистая Betula pubescens Ehrh., карель-
ская береза Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, гибридизация, популяции, гене-
тическое разнообразие и дифференциация, таксономия
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ВВЕДЕНИЕ

В целом ряде регионов мира и даже в некото-
рых странах, подобно России, березы восприни-
маются как один из национальных символов, ко-
торый неизменно привлекает к себе внимание не
только ученых и специалистов, но и обычных лю-
дей, что объясняется разными причинами, в част-
ности их широкой представленностью в дендро-
флоре. Например, на территории лесной зоны
Евразии среди лиственных древесных пород наи-
более распространенной является береза повис-
лая Betula pendula Roth, которая произрастает

здесь во всех климатических зонах, кроме тундры.
Почти повсеместно ей сопутствует береза пуши-
стая Betula pubescens Ehrh. Однако наиболее часто
они встречаются в Северной Европе и европей-
ской части России. В Скандинавии и странах
Балтии доля березы в общем объеме древостоя
колеблется от 11 до 28% (Hynynen et al., 2010), а в
Московской области она занимает более 40% от
общей площади лесов (Маслов и др., 2019). При
этом оба вида, имея в значительной степени пере-
крывающиеся ареалы, различаются по отноше-
нию к факторам внешней среды: освещенности,
влажности и трофности. Береза повислая занима-
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ет первый ярус в древостое и предпочитает сухие,
затененные места с пониженным содержанием
азота. Береза пушистая, напротив, чаще выступа-
ет в качестве примеси к лесообразующим поро-
дам, но, произрастая в более разнообразных био-
топах, в результате охватывает больше фитоцено-
тического пространства, чем береза повислая (85
и 72% соответственно) (Попов, 2017). Еще один
аборигенный представитель европейской лесной
дендрофлоры – карельская береза Betula pendula
Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti. Однако
лесов она не образует и предпочитает хорошо осве-
щенные места на землях, менее благоприятных по
плодородию для других древесных пород. Возмож-
но, изначально ареал карельской березы был
сплошным, но в связи с низкой численностью ее
популяций (за исключением территории Белару-
си), обусловленной разными причинами, в настоя-
щее время он приобрел явно выраженную дискрет-
ность, а сама она оказалась в группе редких расте-
ний (Ветчинникова, Титов, 2019).

Интересно, что в силу значительного сходства
при описании березняки, произрастающие в бо-
реальных лесах, часто рассматриваются в рамках
одной формации без разделения на виды (береза
повислая или береза пушистая) (Василевич, 1996;
Морозова и др., 2022). Среди причин этого следу-
ет назвать высокий полиморфизм и внутривидо-
вое разнообразие, которые в целом характерны
для рода Betula L. Видимо, поэтому еще Регель
(Regel, 1865; Natho, 1964) подчеркивал сложность
таксономической обработки рода Betula L. Нали-
чие деревьев со смешанным проявлением морфо-
физиологических признаков, характерных для
березы повислой и березы пушистой, свидетель-
ствует, скорее, об их гибридном происхождении,
что при оценке видовой принадлежности затрудня-
ет применение тех или иных диагностических кри-
териев (Маслов и др., 2019; Маслов, 2021; Ash-
burner, McAllister, 2013; Linda et al., 2017; Amphlett,
2021). Карельская береза, в отличие от своих бли-
жайших сородичей обладающая уникальной
узорчатой древесиной, согласно существующей
ботанической номенклатуре, считается разно-
видностью березы повислой. Особенности струк-
туры ее популяций (пространственной, экологиче-
ской, возрастной, половой и генетической) описа-
ны нами ранее (Ветчинникова, Титов, 2019,
2020а).

В настоящей работе предпринята попытка обоб-
щения и систематизации данных отечественных и
зарубежных авторов с целью выявления популяци-
онно-генетических особенностей березы повис-
лой, березы пушистой и карельской березы, а так-
же определения тех трудностей, которые связаны
с их видовой идентификацией и установлением
таксономического статуса.

ФОРМИРОВАНИЕ ПОПУЛЯЦИЙ 
БЕРЕЗЫ В СЕВЕРНОЙ ЕВРОПЕ

Хорошо известно, что те или иные изменения
в структуре биоценозов, в том числе появление од-
них видов и исчезновение других, часто связаны с
крупномасштабными климатическими сдвигами
(Tkachuck, 1983; Grimm, Renner, 2013). На основа-
нии реконструкции динамики популяций березы
повислой показано, что, несмотря на длительную
историю вида в целом (примерно 65 млн лет), уве-
личение эффективной численности ее популя-
ций и их генетического разнообразия произошло
лишь в течение последних 1–2 млн лет (Salojärvi
et al., 2017). Зарегистрированы также и резкие спады
численности популяций березы повислой, кото-
рые, как и у многих других видов, происходили, как
правило, в соответствии с хорошо известными пе-
риодами глобальных изменений природной среды
и климата: мел–палеоген (K–Pg), эоцен–олиго-
цен (E–Og), средний миоцен (M) и плейстоцен
(Ple). Заметим, что график изменений численно-
сти популяций березы повислой, первоначально
опубликованный авторами, был построен на ос-
новании произвольной частоты мутаций нуклео-
тидов, равной 1 × 10–9 на одно поколение. Однако
для долгоживущих видов до сих пор существуют
определенные трудности в оценке данной вели-
чины, а также времени одной генерации (то есть
времени между двумя последовательными поко-
лениями). В связи с этим, специально для березы
повислой время одной генерации было пересмот-
рено в расчетах на 10, 40 и 80 лет. Это связано с
тем, что в репродуктивную фазу береза повислая
вступает примерно в возрасте 10 лет, а продолжи-
тельность жизни может достигать 120–150 лет.
Позднее с учетом этого были опубликованы скор-
ректированные графики (Salojärvi et al., 2019). В
результате общая динамика величины эффектив-
ной численности популяций березы повислой со-
хранилась, но абсолютные даты ее изменений
сместились. Так, по уточненным данным, наибо-
лее резкое начальное сокращение численности по-
пуляций березы повислой произошло 34 млн лет
назад, а не вблизи границы мела и палеогена, как
предполагалось ранее, а последнее – примерно
2.6 млн лет назад. Указанные различия отражают
проблемы, возникающие перед исследователем
при изучении эволюционной истории многолет-
них древесных растений, для которых пока сохра-
няется неопределенность с принципами расчета
частоты мутаций и с установлением продолжи-
тельности времени смены одного поколения дру-
гим для каждого конкретного вида.

Считается, что становление и развитие совре-
менной растительности на значительной части
территории Европы началось примерно 12000–
10000 лет назад, когда отступающий ледник осво-
бодил обширные территории для ее расселения
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(Елина и др., 2000; Волкова, 2015; Willis et al., 2000;
Consensus…, 2003). Палеоботанические и палеогео-
графические исследования показали, что активное
формирование популяций березы на территории
Северной Европы наблюдалось в период поздне-
ледниковья–голоцена, когда палеорастительность
Фенноскандии была представлена белой тайгой, а
затем березовыми и сосново-березовыми лесами
(Елина, Филимонова, 2007; Lamb, 1977; Huntley,
Birks, 1983) (табл. 1).

Территория повторно заселялась за счет расте-
ний, преадаптированных к сходным суровым
условиям (альпийские виды из прилегающих гор-
ных областей) (Savile, 1972; Jadwiszczak, 2012), или
же за счет сохранившихся видов из аналогичных
экологических ниш прошлых эпох (Толмачев,
1962). В дальнейшем периодически происходили
изменения ареалов произрастающих здесь видов
растений. Так, к началу суббореального периода
(около 4700 лет назад) в связи с колебаниями кли-
мата береза почти полностью была вытеснена
хвойными породами, сформировавшими после-
ледниковые леса (табл. 1). Заметим, что различать
видовой статус, например березы, по ископае-
мой пыльце не всегда представляется возможным
(Jadwiszczak, 2012).

Прогресс, наблюдаемый за последние два де-
сятилетия в области молекулярной филогеогра-
фии, не только открывает, но и уже в определен-
ной степени демонстрирует новые возможности
для реконструкции миграционных путей отдельных
видов растений в позднеледниковье (Palmé et al.,
2003, 2004; Maliouchenko et al., 2007; Jadwiszczak,
2012). Для этого, как правило, используется метод
анализа микросателлитных последовательностей
хлоропластной ДНК. У березы, как и у других лист-
венных пород, хлоропластная ДНК передается
только по материнской линии (Баранов и др.,
2016, 2019; Dumolin et al., 1995) и не подвергается
половой рекомбинации, поэтому на ее основе в
общей популяционной выборке можно выделить
группы генетически родственных деревьев. Так, у
всех видов березы, произрастающих в Европе,
выявлены две основные группы гаплотипов А и С
(рис. 1а, б). По мнению ряда исследователей, гап-
лотипы А и С в силу широкого распространения,
вероятно, являются наиболее древними (Watter-
son, Guess, 1977) и, скорее всего, присутствовали
у общих предков изученных видов березы (Järvin-
en et al., 2003). При этом установлено, что гапло-
тип А преобладает в популяциях березы пушистой,
березы повислой и березы карликовой в западной и
северо-западной части Европы (Palmé et al., 2003,

Таблица 1. Динамика растительности Южной Карелии в голоцене в соответствии с климатохронологической
шкалой (по: Елина, Филимонова, 2007, с изменениями)

Примечание: виды-доминанты выделены полужирным шрифтом; климатические стадии и их подстадии: PB – пребореаль-
ный, BO – бореальный, AT – атлантический, где индексы 1, 2, 3 означают соответственно потепление, похолодание и потеп-
ление; SB – субборельный, где индексы 1, 2, 3 означают соответственно похолодание, потепление и похолодание, SA – суб-
атлантический, где индексы 1, 2 означают соответственно похолодание и потепление; подзоны: ЛТ – лесотундра, СТ – се-
верная тайга, СрТ – средняя тайга, ЮТ – южная тайга, ПодТ – подтайга.

Рубежи, 
лет назад

Климат от современного 
уровня Климатические 

стадии 
и их подстадии

Виды-доминанты 
и содоминанты Подзона

∆T°С года ∆ осадки, 
мм/год

9300 –6 –175 РВ Betula pubescens, B. nana + Salix sp. ЛТ
8900 –4 –150 ВО1 Betula pubescens + Pinus + B. nana + Salix sp. ЛТ
8300 –1 (–3) –75 ВО2 Betula pubescens + Pinus + B. nana + Salix sp. СТ
8000 –2 –50 ВО3 Betula pubescens + Pinus СрТ
7000 +1 –25 АТ1 Pinus + Betula pubescens, эмпирическая граница 

Picea
СрТ

6000 0 175 АТ2 Pinus + Betula pubescens Ср–ЮТ
4700 +2.5 0 AT3 Pinus + Picea + Betula + широколиственные 

породы
ЮТ (ПодТ)

4300 0 +50 SB1 Picea + Pinus + широколиственные породы ЮТ
3200 +2 +25 (+50) SB2 Picea + Pinus + широколиственные породы ЮТ
2500 +1 +50 SB3 Picea + Pinus (широколиственные породы) ЮТ (СрТ)
1800 +0.5 –50 SA1 Picea + (Pinus) СрТ
800 +1 +25 (–25) SA2 Picea + Pinus СрТ
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2004), а гаплотип С – в основном в восточной и
юго-восточной (Maliouchenko et al., 2007; Jad-
wiszczak, 2012). Редкий гаплотип Т, чаще выявля-
емый у березы пушистой и березы карликовой
(рис. 1а), вероятнее всего, появился относительно
недавно в результате интрогрессии и распростра-
нился на локальном уровне, в частности в Скан-
динавии (рис. 1б). Такое генетическое распреде-
ление указывает на существование двух основных

центров происхождения березы, один из которых
расположен к северу от Альп, а другой – у подно-
жия Уральских гор (Palmé et al., 2004; Jadwiszczak,
2012) или у оз. Байкал (Tsuda et al., 2017). Геогра-
фическая структура в распределении митотипов у
сосны обыкновенной Pinus sylvestris L. подтверди-
ла гипотезу о возможности послеледниковой ее
реколонизации из рефугиумов Европы и Урала
(Semerikov et al., 2018).

Рис. 1. Частота встречаемости отдельных гаплотипов хлоропластной ДНК в абсолютных (а) и относительных (б) еди-
ницах у разных видов березы на территории различных стран в европейской части их ареалов. Диаметр каждого круга
(б) примерно пропорционален частоте гаплотипа (по: Palmé et al., 2004, с изменениями).

0

0.7

0.4

0.5

0.6

0.3

0.2

0.1

FDCBA H S T YQ

Ч
ас

то
та

 в
ст

ре
ча

ем
ос

ти

Гаплотипы

(а)

(б)

Y

H

B

A

T

F

C

D

Q

S

Россия

Россия, Швеция

Россия (Предуралье)

Германия

Германия

Северо-запад Европы

Скандинавия

B. nana

B. pubescens

B. pendula

B. pubescens—B. pendula

Три вида вместе



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 6  2023

РОД Betula L.: ПОПУЛЯЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ВИДОВ 607

Интересно, что на основании анализа хлоро-
пластной, а затем и ядерной ДНК (Palmé et al.,
2003, 2004; Maliouchenko et al., 2007; Jadwiszczak,
2012; Wang et al., 2016) для березы повислой, про-
израстающей в Европе, установлено существова-
ние двух предковых популяций, условно разде-
ленных на европейские (западные, юго-запад-
ные) и азиатские (восточные, юго-восточные), с
наличием зон вторичной интрогрессии на терри-
тории Финляндии (рис. 2) (Hewitt, 2001; Järvinen
et al., 2003; Salojärvi et al., 2017). Это означает, что
после того, как лед начал отступать, береза повис-
лая, являясь раннесукцессионной породой, ак-
тивно занимала подходящие ей местообитания и
быстро распространялась на север. Более того,
реколонизация ею данной территории после оле-
денения происходила как с запада, так и с востока
(Palmé et al., 2003). При этом в Скандинавии пре-
обладали популяции западной гаплогруппы, а в
Финляндии – восточной (~70–90%). Высказано
предположение, что распространение на терри-
торию Финляндии популяции восточной гапло-
группы березы повислой происходило более ак-
тивно, чем западной, поскольку Скандинавские
горы замедляли или полностью препятствовали
распространению последней через Норвегию и
Швецию (Järvinen et al., 2003). Возможно, это от-
ражает географическое разделение и других видов
во время последнего ледникового периода и их
воссоединение после отступления ледника, как
было показано ранее в результате изучения хло-
ропластной ДНК (Lascoux et al., 2004). Аналогич-
ные результаты получены также на основании
изучения митохондриальной ДНК сосны обык-
новенной Pinus sylvestris L. (Semerikov et al., 2018).

Важнейшими факторами становления каждой
популяции в отдельности и популяционной

структуры вида в целом являются адаптивные
приспособления к условиям существования (Жи-
вотовский, 2016). На основании секвенирования
ядерного генома березы повислой, произрастаю-
щей в разных природно-климатических условиях в
бореальных лесах Евразии, получены первые ре-
зультаты по изучению ее адаптаций, связанных с
геномом (Salojärvi et al., 2017). Установлено, что в
процессе эволюции у березы повислой происхо-
дили полногеномные дупликации и тандемные
дупликации. Изменение плоидности способство-
вало увеличению количества транскрипционных
факторов, связанных с регуляцией роста и разви-
тия растений, а тандемные дупликации способ-
ствовали увеличению количества генов, участву-
ющих в адаптации растений к факторам внешней
среды. В ходе этих исследований у березы повислой
обнаружены светочувствительные гены PHYC и
FRS10, контролирующие рост, развитие и плодо-
ношение растений, активность которых связана с
природно-климатическими условиями мест ее
произрастания. Другие два гена, также впервые
обнаруженные в геноме березы повислой, – KAK
и MED5A – экспрессируются в клетках камбия и
определяют соотношение ксилемы и флоэмы в
ходе формирования ее сосудистой системы.

Следует также добавить, что не у всех суще-
ствующих к настоящему времени видов растений
можно проследить последствия далеких палео-
географических событий, оказавших влияние на
формирование современной генетической струк-
туры их популяций. Считается, что для листвен-
ных пород генетические процессы внутри ареа-
лов конкретных видов до сих пор не завершились,
поскольку 12–10 тыс. лет, прошедшие после от-
ступления последнего ледника, для древесных
растений не значительны по продолжительности,

Рис. 2. Пространственное распределение (по: Salojärvi et al., 2017, с изменениями) изученных особей березы повислой
и выявленные у них на основании анализа ядерной ДНК фрагменты генома европейской (западной) (светло-серый
цвет) и азиатской (восточной) (темно-серый цвет) предковых популяций с наличием гибридной зоны на территории
Финляндии; кружками и цифрами обозначены места сбора образцов (n – количество образцов). 1 – Ирландия, n = 4;
2 – Норвегия, Drøbak, n = 4; 3–8 – Финляндия: 3 – Rovaniemi, n = 5, 4 – Vehmersalmi, n = 5, 5 – Loppi, n = 4, 6 – Kiittilä,
n = 5, 7 – Posio, n = 5, 8 – Punkaharju, n = 23; 9 – Германия, n = 1; 10–13 – Россия: 10 – Воронеж, n = 4, 11 – Екатерин-
бург, n = 4, 12 – Красноярск, n = 4, 13 – Якутск, n = 4.
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если соизмерять с числом их последовательных
поколений. На современном этапе благодаря на-
личию зон вторичной интрогрессии и продолжа-
ющегося действия естественного отбора могли
возникнуть уже новые необычные генотипы и га-
плотипы, соответствующие, например, карель-
ской березе. Ее появление исключительно на севе-
ро-западе континентальной Европы, скорее всего,
стало результатом особого направления в эволюции
рода Береза, сопровождавшейся сложными генети-
ческими процессами, обусловленными природ-
но-климатическими изменениями в данном мак-
рорегионе в период глобального похолодания,
отмеченного в течение Малого ледникового пе-
риода (примерно между 1300 и 1850 гг.) (Ветчин-
никова, Титов, 2016, 2021). А высокая генетиче-
ская полиморфность и адаптивный характер ряда
анатомо-морфологических и физиолого-биохи-
мических признаков, сформировавшихся в этих
специфических природно-климатических усло-
виях, позволили, как нам представляется, карель-
ской березе закрепиться на данной территории.

РОЛЬ ГИБРИДИЗАЦИИ В ФОРМИРОВАНИИ 
ПОПУЛЯЦИОННОЙ СТРУКТУРЫ 

ОСНОВНЫХ ВИДОВ РОДА Betula L.

Высокая концентрация близкородственных
перекрестноопыляемых видов березы на терри-
тории северо-западной части Европы, вероятно,
стала важной предпосылкой для возникновения
здесь зон вторичной интрогрессии, которые
обусловливают существенное повышение гено-
типического и фенотипического разнообразия.
Гибридизацией также можно объяснить геогра-
фическое распределение генотипов и гаплотипов
(Palmé et al., 2004). В частности, у деревьев березы
повислой и березы пушистой более высокое сход-
ство наблюдается в симпатрических популяциях,
по сравнению с аллопатрическими.

На возможность гибридизации разных видов
березы неоднократно указывали многие авторы
(Махнев, 1987; Данченко, 1990; Цвелев, 2002; Ко-
ропачинский, 2013; Odland, 1994; Thórsson et al.,
2007; Schenk et al., 2008). Однако интрогрессивная
гибридизация наблюдается только в зоне пере-
крывания ареалов родственных видов, при нару-
шении репродуктивной изоляции и совпадении
сроков цветения этих видов, а также при наличии
экологических ниш, пригодных для распростране-
ния интрогрессантов. В противном случае есте-
ственная гибридизация между ними не происхо-
дит. Так, при продвижении на восток вероят-
ность скрещивания березы повислой и березы
пушистой резко снижается (Махнев, 1987; Мига-
лина и др., 2009; Natho, 1959), поскольку климат
приобретает все более континентальный харак-
тер. В результате между этими видами усиливают-

ся различия не только в сроках цветения, но и по
условиям их местообитаний.

Исследования последних десятилетий пока-
зывают, что многие виды рода Betula L. характе-
ризуются высоким уровнем разнообразия (Wag-
ner et al., 2000) в связи с тем, что их изменчивость
если не полностью, то в своей значительной части
обусловлена комплексом двойных и тройных ги-
бридов и бэккроссов разных поколений (Цвелев,
2002; Коропачинский, 2013; Palmé et al., 2003, 2004).
Результатом более ранней гибридизации считает-
ся и появление березы пушистой, что отчасти яв-
ляется причиной ее более высокого полиморфиз-
ма, по сравнению с березой повислой. Долгое время
существовала точка зрения, согласно которой бере-
за пушистая – автотетраплоид, образовавшийся
путем удвоения набора хромосом, имеющегося у
березы повислой. Однако к настоящему времени
многие авторы пришли к выводу, что береза пу-
шистая – не автотетраплоид, а аллотетраплоид,
то есть в ее генотипе присутствуют два разных ди-
плоидных генома, только один из которых соот-
ветствует геному березы повислой (Howland et al.,
1995; Tsuda et al., 2017). Что касается источника
второго генома, составляющего тетраплоид бере-
зы пушистой, то здесь мнения расходятся. Одни
авторы называют источником второго генома бе-
резу карликовую Betula nana L. (Баранов, 2003;
Anamthawat-Jónsson et al., 2010; Wang et al., 2014),
другие – березу приземистую Betula humilis (Wal-
ters, 1968), а третьи – такой диплоид, который,
по-видимому, уже не существует в природе (How-
land et al., 1995). Однако береза повислая и береза
пушистая, имея определенные морфологические
различия (табл. 2), весьма близки друг другу по
многим физиолого-биохимическим показателям,
а выявляемые между ними различия не столь ве-
лики и носят преимущественно количественный
характер (Lundgren et al., 2011).

Это свидетельствует не только об их филогене-
тической близости, но и о возможности гибриди-
зации между ними (что и подтверждается много-
численными фактами, зафиксированными в есте-
ственных условиях). Аллотетраплоидность березы
пушистой, или присутствие в ее генотипе (2n = 56)
генома березы повислой (2n = 28), очевидно, об-
легчает гибридизацию между этими видами, име-
ющими разную плоидность. Однако наличие
деревьев со смешанным проявлением внешних
признаков затрудняет определение их видовой
принадлежности в полевых условиях (Маслов,
2021; Brown et al., 1982; Atkinson et al., 1997).

Карельская береза, несмотря на гибридное
происхождение, по морфологическим признакам
побегов, форме листовой пластинки и в целом
кроны, а также по эдафическим условиям в ме-
стах произрастания проявляет большое сходство
с березой повислой (рис. 3), очевидно, поэтому
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она считается ее разновидностью. С другой сто-
роны, целый ряд авторов (Любавская, 1978; Hin-
tikka, 1922) указывают на сходство карельской бе-
резы с березой пушистой. Об этом, в частности,
свидетельствует наличие у обеих различных форм
роста: от высокоствольной до короткоствольной
и кустообразной. В пределах ареала карельская
береза обычно произрастает совместно с березой
повислой и березой пушистой. Финские исследо-
ватели неоднократно отмечали, что при посеве
семян карельской березы обнаруживается и бере-
за пушистая (Sarvas, 1966). Признаком гибридно-
го происхождения карельской березы может вы-
ступать также и сам факт появления в ее семен-
ном потомстве (от свободного опыления) особей
с признаками, характерными для березы повис-
лой или березы пушистой. Но главная отличитель-
ная особенность карельской березы (рис. 3в) – уни-
кальная узорчатая древесина (Ветчинникова, Ти-
тов, 2019), которая внешне, наряду с другими
косвенными признаками, прижизненно проявля-
ется в виде утолщений или выпуклостей на поверх-
ности ствола и отсутствует у других видов березы
(рис. 3а, б).

ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ 
И ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ 

РАЗНЫХ ВИДОВ БЕРЕЗЫ

Как известно, на основе биологических особен-
ностей вида, его взаимодействия с другими видами
и под влиянием факторов внешней среды форми-
руется структура популяций (Динамика…, 2004).
Несмотря на то, что последняя реколонизация бе-
резой повислой европейской части России прошла
около 10 тыс. лет назад, она могла оставить опреде-
ленный след в генетической структуре ее совре-
менных популяций. Являясь анемофильным рас-
тением, береза повислая характеризуется интен-
сивным потоком генов (так как пыльца и семена,

имеющие крылатки, переносятся ветром на зна-
чительные расстояния), который мог внести изме-
нения в первоначальную генетическую структуру
популяций. Хлоропластная ДНК, передаваемая по
материнской линии, как правило, поддерживает
первоначальную генетическую структуру популя-
ций дольше, чем ядерная, но сокращает межпо-
пуляционный поток генов (Järvinen et al., 2004).
Двойное оплодотворение, характерное для бере-
зы повислой, как и для других покрытосеменных
растений, и отсутствие гаплоидной ткани гамето-
фита в семенах (в отличие от хвойных видов, име-
ющих гаплоидный эндосперм) затрудняют изуче-
ние системы скрещивания и не позволяют уста-
навливать аллельные частоты в пулах мужских и
женских гамет (Падутов, 2001; Динамика…, 2004;
Pekkinen et al., 2005). Поэтому популяционно-ге-
нетические исследования, проводимые на лист-
венных древесных растениях, как правило, огра-
ничиваются анализом генетического разнообра-
зия популяций, уровня их внутри- и межвидовой
дифференциации и инбридинга без дополнитель-
ных возможностей, имеющихся при изучении
хвойных пород (Динамика…, 2004).

Анализ генетической структуры популяций
березы повислой, произрастающей на террито-
рии Северной Европы, показал довольно высо-
кий уровень генетической изменчивости внутри
ее популяций и низкую дифференциацию между
популяциями на основании изучения как алло-
зимных локусов (Rusanen et al., 2003), так и ядер-
ных генов (Järvinen et al., 2004). Отсутствие гене-
тической дифференциации свидетельствует о
том, что ее ареал может формироваться за счет од-
ной крупной непрерывной популяции, имеющей
высокую эффективную численность (Järvinen et al.,
2004). Изучение южных популяций березы по-
вислой, расположенных, например, на террито-
рии Италии, наоборот, показало, что они харак-
теризовались слабо выраженным потоком генов

Таблица 2. Некоторые морфологические признаки березы повислой и березы пушистой (по: Ветчинникова,
2004, с изменениями)

Признак Береза повислая Береза пушистая

Форма листьев

От ромбовидной до треугольно-яйцевид-
ной с вытянутой вершиной (часто загнутой 
вбок) и широким клиновидным основа-
нием

От яйцевидной до широкояйцевидной с 
коротко заостренной вершиной, закруг-
ленным основанием и опушением в углах 
жилок на нижней стороне листа

Поверхность стебля 
молодых побегов

С многочисленными смолистыми “боро-
давками” Опушенная, без “бородавок”

Форма кроны Ветви I порядка направлены вверх под 
углом <45°, остальные свисают вниз

Ветви направлены вверх под углом >45°, 
вниз не свисают

Поверхность ствола Кора грубо трещиноватая, чечевички едва 
заметны

Береста белая с хорошо выраженными 
чечевичками

Крылатка (плод) Крыло шире орешка ~ в 2 раза Крыло равно орешку или немного шире его
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и, будучи длительно изолированными, имели бо-
лее низкое генетическое разнообразие, незначи-
тельный дрейф генов и высокий уровень инбри-
динга (De Dato et al., 2020). По мнению ряда авто-
ров (Palmé et al., 2003; Jadwiszczak, 2012), в
послеледниковый период миграции березы по-
вислой из этих регионов в Европу не было, этому
препятствовали Альпы и Пиренеи. При изучении
генетического разнообразия и дифференциации
восточных популяций березы повислой, произ-
растающих, например, на Урале, выявлен вклад
гена, кодирующего изофермент NADHdh-1-де-
гидрогеназы, в разделение южноуральских и
предуральских популяций на две группы – рав-
нинные и горные. Равнинные и горные березня-
ки имеют близкие значения наблюдаемой НО
(0.523 и 0.522 соответственно) и ожидаемой НЕ
(0.479 и 0.489 соответственно) гетерозиготности.
При этом влияние инбридинга на генетическую
структуру популяций вида фактически отсутству-
ет (Коновалов и др., 2001; Коновалов, 2003).

Как уже отмечалось, среди широко распро-
страненных видов рода Betula L. редким растени-
ем является карельская береза. Наблюдаемое в
последние 100 лет значительное сокращение чис-
ленности ее популяций с большой вероятностью
сопровождалось обеднением ее генофонда и не
могло не сказаться кардинально на генетической
структуре ее популяций и уровне генетического
разнообразия (Ветчинникова и др., 2021).

Существование различий в генетической струк-
туре популяций березы повислой и карельской бе-
резы, произрастающих в условиях Беларуси, ра-
нее было показано с помощью изоферментного
анализа (Баранов, Марковская, 2003). Наиболь-
шее расхождение между популяциями обнаруже-
но по локусу Gpi-2 (глюкозофосфатизомераза), у
которого частоты аллелей 1.00 и 1.30 у березы по-
вислой составляют 77.2 и 18.6% соответственно, а
у карельской березы – 47.9 и 51.1% соответствен-
но. Важно отметить, что у более чем 90% деревьев
карельской березы Gpi-2 находится в гетерозигот-

Рис. 3. Листовые пластинки, поверхности и поперечные спилы ствола березы пушистой (а), березы повислой (б) и ка-
рельской березы (в).

(а) (б) (в)
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ном состоянии по аллелям 1.00 и 1.30 или в гомо-
зиготном по аллелю 1.30, а для березы повислой
более характерно присутствие аллеля 1.00. Со-
гласно авторам, отличия, выявленные у карель-
ской березы по гену Gpi-2, обусловлены ее ги-
бридным происхождением, а относительно высо-
кий процент (18.6%) у березы повислой аллеля
1.30 – генным потоком между видами.

Микросателлитный анализ ядерного генома
позволил выявить (Ветчинникова и др., 2012, 2021;
Koivuranta et al., 2008) у карельской березы довольно
высокое аллельное разнообразие – от 4 до 15 на
один локус, тогда как у березы повислой и березы
пушистой, например в условиях Беларуси (Ки-

рьянов и др., 2019), оно существенно ниже – 1–2
и 2–4 соответственно (табл. 3).

Вместе с тем аллельное разнообразие у карель-
ской березы несколько ниже в северной части ее
ареала (Финляндия и Россия, Карелия), по срав-
нению с южной (Беларусь) – 26.5–27 и 29 аллелей
на геном соответственно (табл. 4), что, по всей ве-
роятности, обусловлено значительно более высо-
кой численностью ее популяций и менее выражен-
ной фрагментацией ареала на территории Респуб-
лики Беларусь.

Для северных популяций карельской березы
характерно также превышение значений ожидае-
мой гетерозиготности над наблюдаемой, что сви-
детельствует о преимущественном накоплении

Таблица 3. Количество аллелей в ядерных SSR-локусах, выявленных у карельской березы, березы повислой, бе-
резы пушистой и гибрида между березой повислой (♀) и березой пушистой (♂)

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

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

Таблица 4. Число аллелей и величины наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготности для пяти ядерных микроса-
теллитных локусов (L2.3, L5.4, L7.3, L7.4, L022) в популяциях и субпопуляциях карельской березы, находящихся
в северной и южной частях ее ареала (по: Ветчинникова и др., 2021)

Популяция, 
субпопуляция

Число аллелей
FIS

Гетерозиготность

всего на один локус наблюдаемая (НО) ожидаемая (HЕ)

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
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гомозигот, следовательно, о повышении в пер-
спективе риска деградации ее популяций. Изме-
нения соотношения ожидаемой НЕ и наблюдае-
мой НО гетерозиготности в сторону уменьшения
последней (Ветчинникова и др., 2021) – отраже-
ние инбридинга и дрейфа генов в популяциях с
низкой численностью (Динамика…, 2004; Паду-
тов и др., 2008; Шигапов и др., 2014; Ellstrand,
Elam, 1993). О дефиците гетерозигот в северных
популяциях карельской березы свидетельствуют
также различия, выявленные на основании F-ста-
тистики Райта, характеризующей уровень инбри-
динга особи относительно отдельной популяции –
FIS (табл. 4). FIT по значениям оказывается выше и
обнаруживает 33.51%-ный недостаток гетерози-
гот у особей относительно вида, тогда как FST со-
ставляет лишь 0.1450. Последнее указывает не толь-
ко на значительную дифференциацию популяций,
но и на наличие в них большого числа близкород-
ственных скрещиваний, происходящих, вероятно,
вследствие пространственной изоляции северных
популяций и, соответственно, ослабления потока
генов между ними (Ветчинникова и др., 2021).

Показатели генетического сходства (в преде-
лах от 0.92 до 0.77) подтверждают выявленные ге-
нетические различия между северными и южной
популяциями карельской березы. Так, согласно
дендрограмме генетического сходства (рис. 4) в
одном из кластеров оказываются деревья, пред-
ставляющие северные популяции (Россия, Каре-
лия и Финляндия), которые хотя и удалены друг
от друга на 400 км, но расположены в сходных
природно-климатических условиях; а в другом –
южная популяция (Беларусь). По всей вероятности,
это обусловлено географической отдаленностью
изученных популяций и действием фактора изоля-
ции расстоянием (Алтухов, 2003; Видякин и др.,
2015). В целом полученные результаты позволяют
выявить общие черты современных популяций
карельской березы (высокий уровень аллельного
разнообразия, превышение ожидаемой гетерози-
готности над наблюдаемой и др.). Некоторые раз-

личия, обнаруженные при оценке их генетиче-
ского разнообразия, скорее, обусловлены биологи-
ческими особенностями вида и его эволюционной
историей, чем природно-климатическими особен-
ностями местообитания ее северных и южной по-
пуляций.

ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СТАТУС 
ОСНОВНЫХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ 

РОДА Betula L.

Таксономическая идентификация видов рода
Betula L. до сих пор считается весьма проблематич-
ной (Коропачинский, 2013; Маслов, 2021; Ashburn-
er, McAllister, 2013; Linda et al., 2017; Amphlett,
2021). Это обусловлено, главным образом, высо-
ким полиморфизмом и внутривидовым разнооб-
разием составляющих его видов, а также доволь-
но высокой частотой их гибридизации. Не слу-
чайно при таксационной характеристике лесных
насаждений, как правило, береза повислая и бе-
реза пушистая не разделяются и учитываются как
единая древесная порода – береза (Маслов и др.,
2019; Морозова и др., 2022). Другая ситуация сло-
жилась с карельской березой: до сих пор не завер-
шена окончательно дискуссия относительно ее
таксономического статуса.

Как известно, в течение длительного времени
понятие “вид” в биологии основывалось прежде
всего на изучении и выявлении морфологических
различий между организмами (Майр, 1974; Алту-
хов, 1997). В настоящее время активно использу-
ются ДНК-маркеры (ядерные, хлоропластные и
митохондриальные), которые имеют определен-
ные преимущества, по сравнению с морфофизио-
логическими показателями, поскольку наряду с
другими достоинствами они непосредственно от-
ражают генетические особенности организмов и
являются более многочисленными. Так, в послед-
ние десятилетия многие исследователи для оценки
степени родства между видами березы используют
инвертированные повторы ДНК или RAPD (ran-

Рис. 4. Дендрограмма, отражающая степень генетического сходства популяций карельской березы, находящихся в се-
верной (Финская, Карельские (субпопуляции Прионежская А и Б и Заонежская А и Б) и южной (Белорусская) частях ее
ареала, с помощью микросателлитных маркеров (по: Ветчинникова и др., 2021).
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dom amplified polimorphic DNA) (Баранов, 2003;
Матвеева и др., 2008; Howland et al., 1995;
Dąbrowska et al., 2006; Nowakowska, 2011), филоге-
нетический анализ и таксономическую иденти-
фикацию видов на основе маркеров AFLP (ampli-
fied fragment length polymorphism) (Schenk et al.,
2008) и последовательностей внутренних транскри-
бируемых спейсеров рибосомальных генов – ITS
(internal transcribed spacer) (Tarieiev et al., 2019;
Jadwiszczak et al., 2020). Тем не менее, даже с их
помощью часто трудно различить между собой бе-
резу повислую и березу пушистую. Считается, что
причиной этого, скорее всего, является аллополи-
плоидная природа генома березы пушистой
(Wang et al., 2014). Как уже отмечалось, несмотря
на тетраплоидность березы пушистой при сов-
местном ее произрастании с березой повислой
между ними возможна гибридизация, что и
усложняет определение их видовой принадлеж-
ности.

Еще более сложная задача – идентификация и
генетическая оценка редких разновидностей в
роде Betula, например карельской березы. В на-
стоящее время геномные исследования, направ-
ленные на выявление генетических факторов,
обусловливающих узорчатую текстуру в ее древеси-
не, ведутся в Республике Беларусь, России, Фин-
ляндии и Польше, а количество публикаций по-
степенно растет (Можаровская и др., 2018; Бара-
нов и др., 2019; Jadwiszczak et al., 2020; Shestibratov
et al., 2021). Секвенирование хлоропластного гено-
ма карельской березы белорусскими учеными поз-
волило выявить 130 кодирующих локусов, а его
общий размер составил 161.1 т.п.н. (Баранов и др.,
2018, 2019; 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 в некодирующих областях, вклю-
чая те, которые содержат короткие тандемно повто-
ряющиеся последовательности ДНК (Кирьянов
и др., 2018), а позднее определены и в кодирую-
щих (Shestibratov et al., 2021).

Трудности, с которыми сталкиваются исследо-
ватели при поиске новых диагностических крите-
риев видов, вероятно, связаны с тем, что использу-
емые молекулярно-генетические подходы пред-
ставляют собой сборную группу методов, которые
направлены на установление разных генетиче-
ских параметров, например: локализации генов в
геноме, характера наследования (доминантный,
кодоминантный), механизмов передачи (обоеполое
наследование или только по линии одного из роди-
телей) и уровня изменчивости (мономорфность,
гипервариабельность). Кроме того, при проведе-
нии молекулярно-генетических исследований
полученные результаты во многом зависят и от
используемого оборудования (его аналитических

возможностей), биологических особенностей
объекта изучения и даже квалификации персона-
ла и др. (Матвеева и др., 2011; Ковалевич и др., 2015;
Li et al., 2007).

Березы представляют собой сложную таксоно-
мическую группу не только из-за разнообразия их
морфологических признаков и частой гибридиза-
ции, но отчасти и из-за путаницы, связанной с
бинарной номенклатурой ее видов (Järvinen et al.,
2003, 2004; Wielgolaski, 2005; Ashburner, McAllister,
2013). Еще в середине XVIII в. Линней описал ев-
ропейские древовидные березы как один вид –
Betula alba L. Спустя почти полвека Эрхардт (Eh-
rhardt) на основании морфологических призна-
ков разделил вид Betula alba (береза белая) на два
разных вида: березу бородавчатую Betula verrucosa

Ehrh. и березу пушистую Betula pubescens Ehrh.
Однако в середине XX в. выяснилось (Васильев,
1964; Natho, 1959, 1964), что еще до Линнея не-
мецкий ботаник Рот (Roth) выделил и описал в
качестве вида березу повислую Betula pendula, ко-
торая по характеристике соответствует березе бо-
родавчатой, позднее выделенной Эрхардтом. Со-
гласно правилам установления приоритета, офици-
альное подтверждение получило название береза
повислая Betula pendula Roth. Для березы пуши-
стой в таком случае корректным было бы назва-
ние Betula alba L. (Евдокимов, 1989; Данченко,
1990; Natho, 1964). Но некоторые авторы предла-
гают вовсе отказаться от использования названия
Betula alba и приводят веские аргументы (Gov-
aerts, 1996). Широкое использование названия
Betula pubescens для березы пушистой обусловле-
но, очевидно, еще и тем, что оно в большей степе-
ни соответствует описанию данного вида.

Вопрос о том, считать ли карельскую березу са-
мостоятельным видом или разновидностью, также
не столь прост. Уже К.Е. Мерклин (Мерклин,
1857), давая латинское название карельской бере-
зе, подчеркнул ее обособленность от березы по-
вислой и березы пушистой, которые считались
тогда одним видом – березой белой Betula alba L.
Нами показано, что, согласно общепринятыми
критериями вида (морфологическим, биохимиче-
ским, генетическим, репродуктивным, географиче-
ским и экологическим), карельская береза вполне
соответствует таксономическому рангу вида (Вет-
чинникова, Титов, 2020б). Однако в геноме ее
различия с березой повислой, вероятно, незначи-
тельны, поэтому до сих пор с помощью наиболее
популярных маркеров ДНК, которые использу-
ются для такого рода задач, они не обнаружены.
И, согласно существующей ботанической номен-
клатуре, она по-прежнему считается разновидно-
стью березы повислой.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Появление и становление популяций основ-
ных видов рода Betula L. на территории Европы
имеет длительную историю, а их численность, ге-
нетическая структура и генетическое разнообра-
зие в значительной степени сформировались под
влиянием абиотических и биотических факторов
среды, сложившихся здесь в послеледниковый пе-
риод. Определенный след в генетической структуре
популяций березы оставила последняя реколони-
зация ею данной территории, которая прошла
около 10 тыс. лет назад.

В последние годы с развитием методов моле-
кулярной филогеографии появились новые воз-
можности для реконструкции миграционных пу-
тей отдельных видов растений в позднеледнико-
вье. Например, как было показано выше, на
основании анализа хлоропластной ДНК у всех
видов березы, произрастающих в Европе, выяв-
лены две основные группы гаплотипов, что поз-
волило говорить о существовании двух предковых
популяций, один из центров происхождения кото-
рой располагается к северу от Альп, а другой – у
подножья Уральских гор. Показано также, что бе-
реза повислая, являясь раннесукцессионной по-
родой, активно занимала подходящие ей эколо-
гические ниши после последнего оледенения и
быстро распространялась на север, причем реко-
лонизация ею данной территории совершалась
как с запада, так и с востока. При этом высказано
предположение, что распространение популяции
восточной гаплогруппы березы повислой проис-
ходило быстрее, чем западной. В результате, на
территории Финляндии образовались зоны вто-
ричной интрогрессии с высокой концентрацией
перекрестноопыляемых видов. В их потомстве
могли появиться необычные гаплотипы и геноти-
пы – к таковым, по нашему мнению, можно отне-
сти карельскую березу, главным отличительным
признаком которой является узорчатая древеси-
на. Гибридизацией можно объяснить и большое
сходство деревьев березы повислой и березы пуши-
стой, которое наблюдается у них по морфофизио-
логическим показателям. Таким образом, аллотет-
раплоидность березы пушистой, очевидно, с од-
ной стороны, облегчает гибридизацию между
этими видами, имеющими разную плоидность, а
с другой – затрудняет точное установление их ви-
довой принадлежности.

Изучение генетической структуры популяций
березы повислой выявило достаточно высокий
уровень их генетического разнообразия. Наблюдае-
мое отсутствие генетической дифференциации
между популяциями свидетельствует в пользу мне-
ния о том, что популяция березы повислой могла
сформироваться как единая благодаря присущей
ей высокой эффективной численности. Для по-
пуляций карельской березы характерны довольно

высокое аллельное разнообразие и одновременно
с этим превышение значений ожидаемой гетеро-
зиготности над наблюдаемой, что говорит о пре-
имущественном накоплении в популяциях гомо-
зигот, ослаблении потока генов между ними и,
соответственно, повышении риска дальнейшей
их деградации, особенно северных, численность
которых в силу разных причин резко сократилась
в конце XX–начале XXI вв.

Следует отметить, что в последние десятиле-
тия обозначился определенный поворот от био-
логической концепции вида в сторону филогене-
тической и от типологической концепции таксо-
на к популяционной. В связи с этим в таксономии
все шире используются молекулярно-генетиче-
ские методы исследования. Однако пока сохра-
няются определенные трудности их применения,
особенно в случаях, когда различия в геноме ви-
дов невелики. Поэтому для характеристики видов
и оценки их видового статуса необходимо при-
влекать данные и других биологических дисци-
плин (ботаники, цитогенетики, биохимии и др.).
Только при комплексном подходе можно с боль-
шей степенью надежности ответить на дискусси-
онные вопросы, касающиеся таксономии пред-
ставителей рода Betula L. Это особенно важно, так
как интрогрессивная гибридизация видов, пери-
одически наблюдаемая в роде Betula L., обуслов-
ливает появление смешанных форм, что, в част-
ности, затрудняет четкую видовую идентифика-
цию березы повислой и березы пушистой. Иная
ситуация сложилась с карельской березой, кото-
рая, хотя и отличается от березы повислой нали-
чием узорчатой текстуры в древесине (наряду с дру-
гими признаками), тем не менее до сих пор считает-
ся ее разновидностью. Поэтому резонно говорить о
целесообразности сохранения видового статуса для
березы повислой и березы пушистой и желатель-
ности выделения карельской березы в качестве
самостоятельного биологического вида.

Наконец, следует сказать, что изучение попу-
ляционно-генетической структуры широко рас-
пространенных (березы повислой и березы пуши-
стой) и редких (карельской березы) представителей
рода Betula L., помимо теоретического, представля-
ет значительный практический интерес в плане
разработки эффективных способов и мер по их
селекции и воспроизводству наиболее ценных ге-
нотипов, создавая тем самым надежную научную
основу для устойчивого лесопользования.
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The article summarizes and systematizes the results of studies by Russian and foreign authors related to the
population-genetic features of the main members (silver birch Betula pendula Roth, downy birch Betula pu-
bescens Ehrh, curly (or Karelian) birch Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti) of the birch
genus (Betula L.) growing in the forest zone of Europe. Information is provided about forming of birch pop-
ulations in the region and about its migration pathways when recolonizing the territory after the Ice Age. We
demonstrate that due to certain geographic and climatic affiliations there appeared zones of hybridization be-
tween different birch species, which had an effect on the subsequent evolution of this genus. Attention is given
to the role of hybridization in shaping the genetic structure of the birch population in the north-western part
of continental Europe, where introgression has generated unusual genotypes and haplotypes, among which
curly birch has probably become differentiated. We argue that the introgressive hybridization of species ob-
served now and then in the birch genus may be of the main reasons for the problems with definite taxonomic
identification of silver birch and downy birch. It is also remarked that curly birch, although meeting the con-
ventional biological criteria of a species, is still regarded a variety of silver birch. Having analyzed the popu-
lation-genetic features of members of the genus Betula L., the authors conclude that the species status of silver
birch and downy birch should be retained in spite of the identification difficulties and that instating curly
birch as a separate biological species is advisable. We emphasize the importance and relevance of studying the
population-genetic features of both common and rare members of the Betula genus to enable the develop-
ment of efficient methods and practices of their selective breeding and reproduction of the most valuable gen-
otypes as a solid scientific foundation for sustainable forest management.

Keywords: silver birch Betula pendula Roth, downy birch Betula pubescens Ehrh., curly birch Betula pendula Roth
var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, hybridization, populations, genetic diversity and differentiation, taxonomy
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