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ВВЕДЕНИЕ

Род береза (Betula L.) содержит древесные и 
кустарниковые формы, встречающиеся в Север-
ном полушарии от субтропиков до Арктики, на-
селяющие различные экотопы, включая болота, 
высокогорья, тундры. Хотя многие представите-
ли этого рода широко распространены (Betula 
pendula Roth, B. pubescens Ehrh.), для некоторых 
видов рода характерен узкий ареал и небольшие 
по численности популяции (B.  megrelica Sosn., 
B. klokovii Zaver., B. gynoterminalis Y. C. Hsu and 
C. J. Wang, B. globispica Shirai) (IUCN…, 2023).

Данный род – один из самых сложных среди 
покрытосеменных. Виды березы, характеризу-

ются высокой изменчивостью фенотипических 
параметров. Кроме того, они известны интен-
сивной и широко распространенной гибридиза-
цией, что затрудняет филогенетические иссле-
дования и последующую идентификацию видов 
(Ashburner, McAllister, 2013).

Понимание таксономии и эволюционных 
процессов этого рода имеет большое значение, 
так как большинство видов березы активно ис-
пользуются в различных отраслях промыш-
ленности, обладают яркими фенотипическими 
признаками, высоким фармакологическим по-
тенциалом и играют важную экосистемную роль 
(Ashburner, McAllister, 2013). Березы быстро 
растут и легко адаптируются к изменяющимся 
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условиям окружающей среды. Белокорые бере-
зы, в частности, относятся к пионерным видам, 
способным быстро заселять вырубленные и сго-
ревшие лесные площади. Предотвращая эрозию 
почвы, они создают условия для восстановления 
лесного покрова. Многие березы способны воз-
обновляться на бедных песчаных и болотистых 
почвах, занимая экологические ниши, непри-
годные для других древесных видов (Shaw et al., 
2014).

Вышеизложенное свидетельствует о боль-
шом потенциале использования берез в лесо-
восстановительных работах после пожаров и 
рубок, в рекультивации промышленных терри-
торий, а также в стабилизации существующих 
экосистем. Ассортимент промышленно и эколо-
гически ценных берез может быть обогащен за 
счет результатов селекционных работ по меж- и 
внутривидовой гибридизации. Селекция берез 
предполагает наличие достоверной информации 
о филогенетических и систематических взаимо-
отношениях видов. Эта информация также по-
лезна для разработки мероприятий по защите 
исчезающих видов рода береза.

В последние десятилетия предпринимались 
различные попытки прояснить сложную систе-
матику берез с использованием как морфологи-
ческого, так и молекулярного подходов. Несмо-
тря на это, значительное количество вопросов 
остается нерешенным и требует дополнитель-
ных исследований.

Цель статьи  – анализ состояния таксонов 
рода Betula, выявление сложностей системати-
зации берез и их причин, а также обобщение ре-
зультатов нескольких молекулярных филогений, 
проясняющих родственные отношения между 
видами.

ИСТОРИЯ ТАКСОНОМИИ РОДА Betula

Род береза относится к семейству березо-
вые (Betulaceae), которое включает 6  родов: 
ольха (Alnus Mill.), береза, граб (Carpinus  L.), 
лещина (Corylus  L.), хмелеграб (Ostrya Scop.) 
и остриопсис (Ostryopsis Decne.) (Furlow, 1990; 
Bousquet et al., 1992). При этом береза – самый 
крупный и таксономически сложный род в этом 
семействе и включает, по данным K. Ashburner и 
H. A. McAllister (2013), около 65 видов и подви-
дов, согласно Всемирному контрольному списку 
избранных семейств растений (World checklist…, 
2021) – 59 видов, по оценке И. Ю. Коропачин-
ского (2013; Koropachinskii, 2013) – 120 видов. 
В  Международном индексе названий растений 

(International Plant Names Index, 2021) зареги-
стрировано 495 названий растений, принадле-
жащих роду береза.

Первые монографии по березам были напи-
саны С. Шпахом (Spach, 1843), а затем Э. Регелем 
(Regel, 1861, 1865), который разделил этот род 
на подроды Betulaster и Eubetula. Подрод Betu­
laster включал только одну секцию – Acuminatae 
(B.  cylindrostachya Wall. ex Lindl., B.  alnoides 
Buch. – Ham., B. maximowicziana Regel), подрод 
Eubetula – шесть секций: Costatae (B.  schmidtii 
Regel, B.  nigra  L., B.  ermanii Cham., B.  grossa 
Siebold & Zucc., B.  utilis D.  Don, B.  corylifolia 
Griff.), Lentae (B.  lenta  L., B.  alleghaniensis 
Britton), Nanae (B.  nana L., Betula michauxii 
Spach, B. glandulosa Michx., B. pumila L., Betula 
humilis Marshall), Albae (B.  alba  L. в широком 
смысле с 9 подвидами и B. microphylla Bunge), 
Fruticosae (B.  fruticosa Pall., B.  middendorffii 
Trautv. & C. A.  Mey.) и Dahuricae (B.  dahurica 
Pall.). Данная классификация по большей части 
основывалась на вегетативных признаках расте-
ний (таких как размер и форма листьев, окраска 
ствола и форма ветвей) (Regel, 1861, 1865). Ра-
боты E.  Regel (1861, 1865) послужили отправ-
ной точкой для многочисленных попыток опре-
делить секции или подроды и отношения между 
видами внутри рода Betula на основе морфоло-
гии, биохимических признаков и числа хромо-
сом (Winkler, 1904; Комаров, 1936; Pawlowska, 
1983; De Jong, 1993; Keinänen et al., 1999; Сквор-
цов, 2002; Ashburner, McAllister, 2013; Kuneš 
et al., 2019).

P. C. De Jong (1993) на основании различ-
ных морфологических вегетативных и гене-
ративных признаков (таких как кора, листья 
и плоды) предложил разделить род Betula на 
5  подродов: Betulenta, Betulaster, Neurobetula, 
Betula и Chamaebetula. Он высказал предполо-
жение, что виды подрода Betulenta (например, 
B. alleghaniensis и B. lenta) наиболее тесно свя-
заны родственными отношениями с предковыми 
березами эоцена.

Подрод Betulaster (например, B. maximowic­
ziana) и подрод Neurobetula (например, B. ermanii 
и B. schmidtii), который представляет собой до-
вольно разнородную и отчасти искусственно 
созданную группу, считались близкородствен-
ными подроду Betulenta.

Гомогенный подрод Betula (например 
B.  pendula, B.  papyrifera Michx., B.  platyphylla 
Sukaczev, B.  populifolia Marshall, B.  pubescens, 
and B. resinifera Royle) и Chamaebetula (напри-
мер B.  fruticosa, B. nana и B. humilis), согласно 
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его монографии, произошли от предков, связан-
ных с подродом Neurobetula (De Jong, 1993).

Большой вклад в изучение и разработку сис
тематики рода Betula, особенно видов, произ-
растающих на территории Сибири и Дальнего 
Востока, внес М. А. Шемберг (1984, 1987, 1992). 
Он выделял следующие виды берез, произрас-
тающие на территории Сибири: B.  davurica, 
B.  ermanii (с  подвидом Betula ermanii subsp. 
lanata (Regel) A.  K.  Skvortsov) B.  microphylla, 
B.  pendula, B.  alba, B.  fruticosa (с подвидами 
Betula fruticosa subsp. fusca (Pall. ex Georgi) 
M.  Schemberg, Betula fruticosa subsp. montana 
Shemberg), B.  divaricata, B.  nana (с  подвидами 
Betula nana subsp. exilis (Sukachev) Hultén, Betula 
nana subsp. rotundifolia (Spach) Malyschev) 
(Шемберг, 1992).

Одна из наиболее тщательно проработанных 
классификаций рода Betula была предложена 
А. К. Скворцовым (2002). Она опирается на име-
ющиюся литературные данные, широкий спектр 
морфологических признаков (оценивались 
листья, кора, сережки и семена), а также на 
описание образцов, собранных в ботанических 
садах и природных местообитаниях (дополни-
тельно учитывался ареал распространения). Эта 
классификация включает 4 подрода и 8 секций: 
подрод Asperae (секции Asperae (B.  schmidtii, 
Betula fargesii Franch., Betula potaninii Batalin, 
Betula calcicola (W.  W.  Sm.) P.  C.  Li, Betula 
chichibuensis Hara), Chinenses (Betula chinensis 
Maxim., Betula delavayi Franch., B.  globispica) 
и Lentae (B.  lenta, B.  alleghaniensis, B.  grossa, 
Betula insignis Franch., Betula medwediewii Regel), 
подрод Betula (секции Acuminatae (B.  alnoides, 
B. cylindrostachya, Betula luminifera H. J. P. Winkl., 
B.  maximowicziana), Apterocaryon (Betula mi­
chauxii Spach, B.  fruticosa, Betula ovalifolia 
Rupr., B.  glandulosa, B.  nana, B.  pumila), Betula 
(B. pendula, B. populifolia, B. alba, B. papyrifera, 
Betula occidentalis Hook., B.  raddeana Trautv., 
Betula tianschanica Rupr., B.  microphylla), Cos­
tatae (Betula costata Trautv., B.  ermanii, Betula 
albosinensis Burkill, B. utilis, Betula jacquemontii 
Spach), Dahuricae (Betula davurica Pall., B. nigra), 
подрод Nipponobetula (B.  corylifolia) и подрод 
Sinobetula (B. gynoterminalis).

Филогенетическая схема рода Betula, пред-
ложенная А. К. Скворцовым (2002), представле-
на на рис. 1.

Согласно этой схеме, подрод Betula – самый 
молодой и происходит либо от подрода Asperae, 
либо, что более вероятно, от других, не сохра-
нившихся предков (Скворцов, 2002).

Монография K. Ashburner и H. A. McAllister 
(2013) содержит классификацию р.  Betula, вы-
полненную на основе морфологических при-
знаков (размер растения, листья, кора, сережки 
и семена), характеристик естественных место
обитаний и экологии, а также плоидности видов.

Число хромосом различных видов берез 
значительно варьирует от 2n = 28 до 2n  =  168 
(например, 2n = 28 – B. platyphylla, B. pendula, 
B.  populifolia, B.  nana, 2n  =  56  – B.  ovalifolia, 
B. microphylla, and B. pubescens, 2n = 84 – B. dela­
vayi, B. alleghaniensis, B. grossa, and B. raddeana, 
2n  =  140 – B.  globispica, B.  medwediewii Regel, 
and B. insignis Franch., 2n = 168 – B. megrelica). 
Уровень плоидности является важным пара-
метром, позволяющим отличить некоторые 
морфологически близкие виды, как, например, 
диплоидная B.  pendula (2n  =  2x  =  28) и тетра-
плоидная B. pubescens (2n = 4x = 56); диплоид-
ная B.  ashburneri (2n  =  2x  =  28) и тетраплоид-
ная B.  utilis (2n  =  4x  =  56) (Wang et al., 2016). 
В результате обобщения всех морфологических 
данных и сведений о числе хромосом и ареале 
видов классификация р.  Betula, предложенная 
K.  Ashburner и H.  A.  McAllister (2013), вклю-
чает 4  подрода и 8  секций: подрод Acuminata 
(секция Acuminatae), Aspera (секции Asperae 
и Lentae), Betula (секции Apterocaryon, Betula, 
Costatae и Dahuricae) и Nipponobetula (секция 
Nipponobetula). Секция Asperae далее разделена 
на подсекции Asperae и Chinenses. Эта класси
фикация во многом согласуется с классифика-
цией А.  К.  Скворцова (2002), но рассматрива-
ет вместо секции Acuminatae (подрод Betula) 
А. К. Скворцова (2002) подрод Acuminata. Сек-
ции Asperae и Chinenses А. К. Скворцова (2002) 
рассматриваются в ней как подсекции Asperae, 
Chinenses соответственно. Подрод Sinobetula 
не  включен в эту классификацию, так как он 
был предложен А.  К.  Скворцовым (2002) на 

Таксономические вопросы рода Betula

Рис. 1. Филогенетическая схема рода Betula (Сквор-
цов, 2002).
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основании единичного образца и был помещен 
авторами в подсекцию Asperae. Первоначаль-
ный предок всех берез по этой классификации 
относится к подроду Aspera, секции Lentae, и 
эволюционные линии из этой секции дали нача-
ло другим группам видов (Ashburner, McAllister, 
2013).

Таким образом, таксономия берез со времен 
E. Regel (1861, 1865) претерпела значительные 
изменения (рис. 2). Первоначально в классифи-
кациях учитывались только основные парамет
ры, описывающие габитус (размер растения, 
цвет ствола, размер и форма листьев).

Затем для разграничения видов стали рас
сматриваться дополнительные более мелкие 
признаки листа (такие как число жилок на 
листьях, длина черешка), соцветий и семян 
(мужские и женские сережки, чешуйки сережек, 
форма семян), а также экологические характе-
ристики и, наконец, цитологические признаки 
(число хромосом).

Мы предполагаем, что таксономия берез бу-
дет развиваться и далее по мере формирования 

базы молекулярно-генетических данных для 
представителей рода.

Следует отметить также, что морфологиче-
ские признаки, положенные в основу класси-
фикаций рода Betula, часто недостаточны и не-
надежны для определения видов из-за высокой 
фенотипической пластичности и интенсивной 
гибридизации берез (Tarieiev et al., 2021). Так, 
B. pendula и B. pubescens очень полиморфны и 
включают множество внутривидовых таксо-
нов, которые были описаны в Европе и России 
в XIX–XX  вв. как отдельные виды, например 
B.  carpatica Waldst. & Kit. ex Willd., B.  petraea 
Sy´kora, B.  obscura Kotula ex Fiek, B.  atrata 
Domin, B.  oycoviensis Besser, B.  procurva 
Litv, B.  litwinowii Doluch., B.  karagandensis 
V. N. Vassil., B. korshinskyi Litv., B. pendula var. 
carelica (Mercklin) Hämet-Ahti и др. Для этих бе-
рез до сих пор нет ясности, являются ли они от-
дельными видами, просто разновидностями или 
формами. Их таксономический статус требует 
уточнения с использованием современных мо-
лекулярно-генетических методов.

Рис. 2. Схемы классификации рода Betula. За основу взята классификация K. Ashburner и H. A. McAllister 
(2013).
Использованные в ней цвета применены к остальным классификациям и отражают видовой состав таксонов. Схема 
из нескольких цветов показывает соотношение видов из разных секций.
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Ареал многих видов берез, требующих до-
полнительных исследований с целью уточне-
ния таксономического статуса, приурочен к 
азиатской части Евразии (территория России, 
Средняя Азия), часть из них произрастают в 
Восточной Европе (например, B.  oycoviensis в 
Чехии, а B.  atrata в Польше) (Скворцов, 2002; 
Ashburner, McAllister, 2013; Коропачинский, 
2013; Koropachinskii, 2013). Следует отметить, 
что таксономия берез в России еще не поддер-
жана молекулярно-генетическими методами. 
Полномасштабные популяционно-генетические 
исследования рода Betula в Российской Феде-
рации никогда не проводились. Имеющиеся 
молекулярные данные носят фрагментарный 
региональный характер. Исследование генети-
ческой изменчивости и таксономии берез на вы-
шеуказанных территориях, несомненно, будет 
содействовать прояснению филогенетических 
и филогеографических закономерностей этого 
сложного таксона.

Несмотря на длительную историю изучения 
рода Betula, продолжают описываться новые 
виды берез – B. baschkirica Tzvelev, B. kateninii 
Tzvelev, B.  vologdensis Tzvelev (Цвелев, 2002), 
B. fujianensis J. Zeng, Jian H. Li and Z. D. Chen, 
B. ashburneri McAll. & Rushforth, B. hainanensis 
J. Zeng, B. Q. Ren, J. Y. Zhu & Z. D. Chen (Zeng 
et al., 2008, 2014; McAllister, Rushforth, 2011), 
B. buggsii Wang (Wang et al., 2022).

ОЦЕНКА ТАКСОНОМИИ 
РОДА Betula С ИСПОЛЬЗОВАНИЕМ 
МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИХ 
МЕТОДОВ

С учетом трудностей с интерпретацией мор-
фологических признаков были использованы 
различные молекулярные маркеры для пони-
мания филогенетических связей внутри рода 
Betula. Среди них – маркерные последователь-
ности ядерной ДНК: межгенные спейсеры 
ядерной рибосомальной ДНК (ITS-регион), ген 
нитратредуктазы (NIA) и алкогольдегидрогена-
зы (ADH) (Järvinen et al., 2004; Nagamitsu et al., 
2006; Li et  al., 2007; Wang et al., 2016), микро
сателлитные последовательности ядерной ДНК 
(Nagamitsu et al., 2006; Tsuda et al., 2017; de 
Dato et al., 2020), маркерные последовательно-
сти хлоропластной ДНК (Järvinen et al., 2004; 
Jadwiszczak et al., 2012, 2015; Medvedeva et al., 
2021), вторичная структура внутренних транс-
крибируемых спейсеров ядерной рибосомаль-

ной ДНК (ITS) (Tarieiev et al., 2021), полимор-
физм длин амплифицированных фрагментов 
(AFLP) (Schenk et al., 2008).

Результаты молекулярно-генетических ис-
следований позволили получить важные сведе-
ния об эволюции рода в целом, однако взаимо-
отношения между некоторыми видами внутри 
рода до сих пор остаются неопределенными. 
Одна из трудностей интерпретации молеку-
лярно-генетических данных состоит в том, что 
некоторые результаты частично противоречи-
вы. Примером тому являются исследования 
ITS-региона и ядерных микросателлитных по-
следовательностей (Nagamitsu et al., 2006), а 
также последовательностей региона MatK хло-
ропластной ДНК и последовательности гена 
алкогольдегидрогеназы (ADH) ядерной ДНК 
(Järvinen et  al., 2004; Li et al., 2005). Кроме 
того, филогении берез, построенные на осно-
ве молекулярно-генетических данных, иногда 
противоречат группировке видов, основанной 
на морфологии, предложенной современными 
классификациями (Скворцов, 2002; Ashburner, 
McAllister, 2013).

Мы проанализировали несколько моле-
кулярных филогений, выполненных на осно-
ве различных генетических маркеров (ADH и 
MatK  – P.  Järvinen et  al. (2004), ITS  – N. Wang 
et al. (2016), AFLP – M. F. Schenk et al. (2008)), 
и показали, что они в значительной степени 
поддерживают классификации, основанные на 
фенотипических признаках (Скворцов, 2002; 
Ashburner, McAllister, 2013). Но есть виды, так-
сономическое положение которых не подтверж-
дается приведенными выше молекулярными 
филогениями, эти березы требуют дополни-
тельных исследований природных популяций 
с использованием нескольких молекулярных 
маркеров. Среди них B. schmidtii, B. skvortsovii, 
B.  bomiensis из секции Asperae, B.  grossa из 
секции Lentae, B.  maximowicziana из секции 
Acuminatae, B. nigra, B. davurica и B. raddeana из 
секции Dahuricae, B. corylifolia – единственный 
вид подрода Nipponobetula (см. таблицу).

Таксономический статус секции Aptero­
caryon не подтверждается ITS-, AFLP- и Mat-
филогениями. Это свидетельствует о том, что 
секция карликовых берез  – гетерогенна. При 
этом малый рост этих видов, вероятно, является 
конвергентным признаком, развившимся вслед-
ствие адаптации к внешним факторам, напри-
мер к низким температурам (Järvinen et al., 2004; 
Schenk et al., 2008; Wang et al., 2016).

Таксономические вопросы рода Betula
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Корреляция между таксономией рода Betula (Скворцов, 2002; Ashburner, McAllister, 2013) 
и молекулярными филогениями

K. Ashburner, 
H. A. McAllister (2013) А. К. Скворцов (2002)

Виды

Филогения

Подрод Секция Подрод Секция
ADH 

(Järvinen, 
2004)

MatK 
(Järvinen, 

2004)

AFLP 
(Schenk, 

2008)

ITS 
(Wang, 
2016)

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Acuminata Acuminatae Betula Acuminatae B. alnoides н/д н/д н/д +
B. cylindrostachya н/д н/д н/д +
B. luminifera н/д н/д н/д +
B. maximowicziana – – – –

Betula Betula Betula B. pendula + + + +
B. platyphylla + + + +
B. populifolia + + + +
B. papyrifera + + + +
B. pubescens + + + +
B. occidentalis н/д н/д н/д +
B. raddeana н/д н/д н/д +
B. tianschanica н/д н/д н/д +
B. microphylla н/д н/д н/д +
B. fontinalis н/д н/д н/д +
B. celtiberica н/д н/д н/д +
B. cordifolia н/д н/д н/д +
B. utahensis н/д н/д н/д +

Aptero­
caryon

Aptero­
caryon

B. fruticosa – – н/д –
B. humilis – – – –
B. nana – – – –
B. ovalifolia н/д н/д н/д –
B. pumila н/д н/д – –
B. michauxii н/д н/д н/д –
B. gmelinii н/д н/д н/д н/д

Costatae Costatae B. costata н/д н/д + +
B. ermanii – – + +
B. albosinensis н/д н/д + +
B. utilis н/д н/д + +
B. jacquemontii н/д н/д н/д +
B. apoiensis н/д н/д н/д +
B. ashburneri н/д н/д н/д +

Dahuricae Dahuricae B. davurica н/д н/д – –
B. nigra н/д н/д + –
B. raddeana н/д н/д н/д –

Aspera Asperae 
subsection 
Asperae

Asperae Asperae B. schmidtii – – + +
B. fargesii н/д н/д н/д +
B. potaninii н/д н/д н/д +
B. calcicola н/д н/д н/д +
B. chichibuensis н/д н/д + +
B. bomiensis н/д н/д н/д -
B. delavayi н/д н/д н/д +
B. skvortsovii н/д н/д н/д -

Sinobetula B. gynoterminalis н/д н/д н/д н/д

С. О. Медведева, О. Е. Черепанова
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ГИБРИДИЗАЦИЯ И ИНТРОГРЕССИЯ

Трудности, связанные с филогенией и таксо-
номией рода Betula, отчасти объясняются широ-
кой гибридизацией и интрогрессией (Järvinen et 
al., 2004; Schenk et al., 2008; Thórsson et al., 2010; 
Ashburner, McAllister, 2013). Гибридизация с по-
следующей интрогрессией приводит к внутри- и 
межвидовой изменчивости морфологических 
признаков, что создает сложности в идентифи-
кации видов и их ареалов и может также при-
вести к неправильной фиксации новых видов 
(Васильев, 1969).

Вопросы гибридизации внутри рода 
Betula широко представлены в литературе 
(Johnsson, 1945; Dancik, Barnes, 1972; Шем-
берг, 1984, 1987; Anamthawat-Jónsson, Tómasson, 
1990; Anamthawat-Jónsson, Thórsson, 2003; 
Anamthawat-Jónsson et al., 2010; Wang et al., 
2014; Eidesen et al., 2015; Tsuda et al., 2017), 
при этом гибриды могут образовываться меж-
ду видами из разных секций и даже подродов 
(Johnsson, 1945; Dancik, Barnes, 1972; Czernicka 
et al., 2014; Thomson et al., 2015), потенциально 
вызывая трудности в установлении отношений 
между таксонами. Таким образом, березы явля-
ются примером того, как гибридизация может 
привести к размытию границ видов и филогео-
графических паттернов (Palmé et al., 2004; Wang 
et al., 2014; Thomson et al., 2015). P.  Järvinen и 
соавт. (2004) подчеркнули в своей статье, что ис-
тинная филогения берез, возможно, вообще не 
может быть представлена в виде дерева, и ука-
зали на необходимость использования несколь-
ких молекулярных маркеров для более глубоко-

го понимания генетических взаимоотношений 
внутри рода Betula.

Гибридизация и интрогрессия часто про-
исходят, когда ареалы видов перекрывают-
ся, например между европейскими видами 
B.  pendula (2n  =  28), B.  pubescens (2n  =  56) и 
B. nana (2n = 28) (Palmé et al., 2004). Известно, 
что многие виды берез имеют гибридное про-
исхождение. Например предполагается, что 
B. tortuosa Ledeb. (2n = 56), подвид B. pubescens, 
появилась в результате ее интрогрессивной гиб
ридизации с B.  nana (Vaarama, Valanne, 1973; 
Kallio et al., 1983; Агапова и др., 1990). Другим 
примером является B. apoiensis (2n = 56) – энде- 
мик горы Апои в Хоккайдо. Было показано, 
что этот вид произошел в результате гибриди-
зации между B. ermanii (2n = 56) и B. ovalifolia 
(2n  =  56) (Nagamitsu et al., 2006). Кустарнико-
вая береза B. gmelenii (2n = 56), распространен-
ная по всей Восточной Азии, также, вероятно, 
имеет гибридное происхождение (Ashburner, 
McAllister, 2013). Существует множество сред-
неазиатских берез с дизьюнктивными ареалами, 
которые были описаны как отдельные виды, на-
пример B. microphylla (2n = 56), B. tianschanica 
(2n = 56), B. turkestanica Litv., B. pamirica Litv., 
B.  korshinsky, B.  procurva, Betula saposhnikovii 
Sukaczev, Betula talassica Poljakov. Эти виды, 
вероятно, являются гибридами предполагае-
мых родительских видов B.  fruticosa (2n = 56), 
B.  pubescens, B.  utilis (2n  =  56) и B.  pendula 
(Ashburner, McAllister, 2013). Гибриды обычно 
имеют морфологию, промежуточную между 
родительскими видами, но не всегда обладают 
четким набором диагностических признаков 

Окончание таблицы

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Asperae 
subsection 
Chinenses

Asperae Chinenses B. chinensis н/д н/д н/д +
B. globispica н/д н/д н/д +
B. fargesii н/д н/д н/д +

Lentae Lentae B. lenta + + + +
B. alleghaniensis + + + +
B. grossa н/д н/д – –
B. insignis н/д н/д н/д +
B. medwediewii н/д н/д + +
B. murrayana н/д н/д н/д +
B. megrelica н/д н/д н/д +

Nippono­
betula

Nippono­
betula

Nippono­
betula

Nippono­
betula

B. corylifolia н/д н/д н/д –

Примечание. (+) – таксономическое положение подтверждается молекулярной филогенией; (–) – таксономическое положе-
ние не подтверждается молекулярной филогенией; н/д – нет данных.

Таксономические вопросы рода Betula
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(Thórsson et al., 2010). Совпадение морфологи-
ческих признаков затрудняет идентификацию 
гибридов.

Гибридизация и интрогрессия могут проис-
ходить также между видами разной плоидно-
сти (Petit et al., 1999; Abbott et al., 2013). Инте- 
ресным примером видообразования в результа-
те такой гибридизации является B.  murrayana 
(2n = 112) (Barnes, Dancik, 1985). Предполагает-
ся, что B. murrayana возникла в результате об-
ратного скрещивания нередуцированной гаметы 
(n = 70) B. purpusii (B. alleghaniensis × B. pumila) 
и нормальной редуцированной гаметы (n = 42) 
B. alleghaniensis, что привело к формированию 
этого нового вида. Поскольку B. murrayana по-
явилась относительно недавно, ее происхожде-
ние было легче прояснить, и этот вид является 
примером того, как другие полиплоиды, вероят-
но, возникали в прошлом (Ashburner, McAllister, 
2013).

Наличие полиплоидов во всех подродах 
Betula свидетельствует о нескольких независи-
мых этапах полиплоидизации берез. При этом 
происхождение почти всех полиплоидов точно 
не установлено. Предковые виды некоторых 
из них (B.  medwediewii (2n  =  140), B.  chinensis 
(2n = 112), B. insignis (2n = 140)) могли даже уже 
исчезнуть (Ashburner, McAllister, 2013). Один из 
наиболее изученных и часто встречающихся в 
Европе и Западной Азии видов полиплоидных 
берез – тетраплоидная B. pubescens. Существу-
ют различные предположения о родительских 
видах этой березы: B.  pendula на основании 
RAPD-анализа и метода RAD-seq (Howland et 
al., 1995; Wang et al., 2021), B. humilis (2n = 28) 
или B. nana согласно ADH-филогении (Järvinen 
et al., 2004), B.  humilis на основании морфоло-
гии (Walters, 1968), предок B. pendula или близ-
кородственный вид на основании исследования 
микросателлитных последовательностей (Tsuda 
et al., 2017). Таким образом, единого мнения по 
этому вопросу пока нет.

Одновременная полиплоидизация, интен-
сивная гибридизация и интрогрессия затрудня-
ют таксономические исследования рода Betula. 
Кроме того, некоторые морфологические при-
знаки видов, вероятно, сформировались в ре-
зультате параллельной эволюции (Li et al., 2005). 
Чтобы уменьшить влияние интрогрессивной 
гибридизации, для построения достоверной фи- 
логении берез желательно использовать несколь- 
ко молекулярных маркеров. Чем больше марке-
ров используется, тем надежнее становится фи-
логения (Nichols, 2001; Wang et al., 2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таксономия рода Betula потребует допол-
нительных широкомасштабных исследований, 
приуроченных ко всей территории ареала, а не 
только к отдельным регионам. Чтобы опреде-
лить таксономические взаимоотношения между 
видами берез, используются различные мето-
ды: классический анализ морфологии (Regel, 
1865; De  Jong, 1993; Скворцов, 2002; Kuneš et 
al., 2019) вместе с анализом числа хромосом 
(Ashburner, McAllister, 2013) и молекулярно-ге-
нетические методы (Järvinen et al., 2004; Li et al., 
2005; Nagamitsu et al., 2006; Schenk et al., 2008; 
Wang et al., 2016; Tsuda et al., 2017; Kuneš et al., 
2019). Анализ молекулярных филогений пока-
зывает, что одной группы методов оказывается 
недостаточно для четкого определения таксоно-
мии некоторых представителей рода Betula. На 
этом основании можно заключить, что подход 
к таксономии и филогении берез должен быть 
комплексным, с применением различных со-
временных методов, дополняющих друг друга. 
Филогенетические деревья, построенные на ос-
нове молекулярных маркеров, не всегда могут 
правильно выявить родственные связи между 
видами. Причины этого  – одновременное про-
текание полиплоидизации, экстенсивной гибри-
дизации и интрогрессии, которые дополняются 
конвергентной эволюцией и неполной сорти-
ровкой предкового полиморфизма. Необходимы 
исследования с использованием нескольких мо-
лекулярных маркеров для определения таксоно-
мического положения и филогенетических вза-
имоотношений отдельных видов берез (Järvinen 
et al., 2004; Li et al., 2005; Schenk et al., 2008; 
Wang et al., 2016).

Авторы выражают благодарность И. В. Бе­
ляевой, Royal Botanic Gardens, Kew за помощь 
в поиске материалов для рукописи.
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Birch (Betula L.) is a genus of approx. 60 species, subspecies or varieties with a wide distribution in the northern 
hemisphere. Understanding of systematics and evolution of this taxonomic group is of high practical importance, 
since most of the genus birch species are actively used in various industrial sectors and reforestation projects and 
are important forest tree species. The genus birch is considered to be one of the most complex among angiosperms. 
Taxonomy of birches has been revised several times, but systematic position of many representatives of the 
genus birch is being reconsidered today. Despite multiple comprehensive studies involving both morphological 
and molecular approaches a lot of unsolved issues remain in systematics and phylogeny of the genus birch. Main 
reasons for this include high variability of morphological characters, polyploidy, and intensive and widespread 
hybridization, which hampers identification of species. The purpose of the study is taxonomic analysis of the genus 
birch. Article discusses the features of birch introgressive hybridization, the origin of some species, summarizes 
the results of several molecular phylogenies based on various chloroplast and nuclear markers, and also lists birch 
representatives, whose taxonomic position is not confirmed by molecular genetic studies and requires additional 
study of natural populations using molecular markers. Various methods are used to determine the relationship 
between birch species: classical morphology analysis, chromosome number analysis and molecular genetic methods. 
One group of methods is not enough to clearly determine systematic position of some representatives of the genus 
birch. Therefore, the approach to the taxonomy and phylogeny of birches should be complex, using various modern 
methods complementing each other.
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