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Аннотация. Изложены предварительные результаты анализа генетического 
полиморфизма региона ITS 1–2 ядерной рибосомальной ДНК Betula turkestanica 
Litv., B. tianschanica Rupr., B. procurva Litv., выполненного с целью прояснения 
таксономического статуса, филогенетических взаимоотношений и проис-
хождения этих видов берез. Ареалы B. procurva, B. turkestanica, B. tianschanica 
охватывают территорию Центральной Азии (Памиро-Алтай), при этом 
B. procurva встречается изолировано от основного ареала в горной части Урала 
(зона бореальных лесов и Зауральская лесостепь). Эти виды берез обладают 
морфологическими признаками B. microphylla Bunge и B. pendula Roth, но имеют 
и отличительные особенности морфологии. Показан уровень дифференциации 
и распределение генетического разнообразия между группами гаплотипов, 
а также приводится генетическая сеть, демонстрирующая взаимоотношения 
между исследованными образцами. Основываясь на результатах генетическо-
го анализа, высказано предположение о происхождении и филогенетических 
взаимоотношениях B. procurva, B. turkestanica, B. tianshanica. Полученная сеть 
гаплотипов подтверждает гипотезу о возможном общем предке B. procurva, 
B. pendula из секции Betula (белые березы) и B. nana из секции Apterocaryon (кар-
ликовые березы). Сделан вывод об информативности региона ITS 1–2 ядерной 
рибосомальной ДНК для дифференциации исследованных видов берез на тер-
ритории Кыргызстана. При этом наибольшее гаплотипическое разнообразие 
характерно для образцов B. procurva с дивергентным положением образцов 
Курганской группы, что свидетельствует о длительном существовании этой 
дизъюнкции. 
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Abstract. The article includes preliminary results of nuclear ribosomal DNA ITS 1–2 
region analysis of Betula turkestanica Litv., Betula tianschanica Rupr., Betula procurva 
Litv. implemented for clarification of taxonomic status, phylogenetic relationship and 
origin of these birch species. The range of B. procurva, B. turkestanica, B. tianschanica, is 
confined to the mountain system in southeast Central Asia (Pamir-Altai). B. procurva has 
a disjunctive range and is also found isolated from the main range in the mountainous 
part of the Urals (boreal forests zone and the Trans-Ural forest-steppe). These birch 
species have morphological features of B. microphylla Bunge and B. pendula Roth, 
however they also possess distinctive morphological traits. The paper shows the 
level of differentiation and the distribution of genetic variability between groups of 
haplotypes, and also provides a genetic network which demonstrates the relationships 
between the studied samples. Based on the results of genetic analysis, the origin and 
phylogenetic relationships of B. procurva, B. turkestanica, B. tianshanica are suggested. 
The resulting haplotype network confirms the hypothesis of a possible common ancestor 
of B. procurva, B. pendula from the section Betula (white birches) and B. nana from 
the section Apterocaryon (dwarf birches). A conclusion is made about the informativity 
of the ITS 1–2 region of nuclear ribosomal DNA for the differentiation of the studied 
birch species on the territory of Kyrgyzstan. At the same time, it is emphasized that the 
highest haplotype diversity is typical for B. procurva specimens with divergent position 
of the sample from the Kurgan region, which indicates the long-term existence of this 
disjunction.
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Введение

Березы  (Betula L.)  –  листопадные  деревья 

и  кустарники  Северного  полушария,  встреча

ющиеся  в  диапазоне  широт  от  субтропиков  до 

Арктики  и  обладающие  высокой  экологической 

пластичностью. Они участвуют в формировании 

экосистем болот, высокогорий, тундры и различ

ных типов бореальных лесов. Некоторые предста

вители рода Betula являются важнейшими лесоо

бразующими  видами.  Быстрорастущие  и  легко 

адаптирующиеся  к  изменению  климата  виды 

берез имеют большой потенциал использования 

в лесовосстановительных проектах [1].

Род Betula считается одним из самых таксоно

мически сложных родов среди покрытосеменных 

[2].  Виды,  относящиеся  к  этому  роду,  характе

ризуются  высокой  изменчивостью  морфологи

ческих  признаков,  обусловленной  интенсивной 

и  широко  распространённой  гибридизацией, 

что  затрудняет  филогенетические  исследования 

и  идентификацию  видов.  В  результате  этого  не 

существует  единого  мнения  о  видовом  составе 

берез. По оценке Ashburner and McAllister [3], р. 

Betula включает около 65 видов берез, по данным 

других  авторов  их  значительно  больше  –  около 

120 [4, 5]. 

Согласно  последней  классификации  [3] 

р. Betula подразделяется на 8 секций (Acuminatae, 

Asperae, Lentae, Apterocaryon, Betula, Costatae, 

Dahuricae и Nipponobetula).  Наибольшим  разно

об разием  видов,  подвидов  и  форм  на  террито

рии  Российской  Федерации  обладает  секция 

Betula  (белые  березы),  прогрессивная  группа 

в  филогенетическом  отношении.  При  этом  так

сономический  статус,  филогенетические  взаи

моотношения и происхождение многих предста

вителей  данной  секции  (Betula turkestanica Litv., 

B. tianschanica  Rupr.,  B. procurva  Litv,  B. pendula 

var.  carelica  (Mercklin)  HӓmetAhti,  B. carpatica 

Waldst.  &  Kit.  ex  Willd.,  B. obscura  Kotula  ex  Fiek, 

B. litwinowii  Doluch.,  B. karagandensis V.N. Vassil., 

B. tortuosa Ledeb. и др.) не определены и требуют 

уточнения  с  помощью  современных  молекуляр

ногенетических  методов.  Уточнение  филогене

тических  взаимоотношений  различных  видов 

берез  может  быть  выполнено  с  использованием 

таких  генетических  маркеров,  как  межгенные 

спейсеры  хлоропластной  ДНК  (регионы  TrnLF, 

MatK12,  TrnSG  и  др.),  ядерной  рибосомальной 

ДНК  (регион  ITS  1–2),  а  также  микросателлит

ные последовательности ядерной ДНК [2, 6–11]. 

При  этом  следует  отметить,  что  на  территории 

Российской Федерации до сих пор не было прове

дено  комплексных  исследований  генетического 

полиморфизма  и  филогеографии  популяции 

берез  с  использованием  генетических  марке

ров.  Существующим  работам  по  генетическому 

разнообразию  берез  свойственна  узкая  регио

нальность  и  фрагментарность,  что  затрудняет 

сопоставимость  и  интерпретацию  результатов, 

не позволяя выявить и обобщить филогеографи

ческие  закономерности  в  пределах  всего  ареала 

видов.

Важным  вопросом  систематики  рода  Betula 

является таксономическое положение некоторых 

видов  берез,  принадлежащих  секции  Betula,  та

ких как B. procurva, B. turkestanica, B. tianschanica, 

ареалы  которых  охватывают  территорию 

Центральной  Азии  (ПамироАлтай);  при  этом 

B. procurva растет изолировано и в горной части 

Урала  (зона  бореальных  лесов  и  Зауральская 

лесостепь).  Эти  виды  берез  обладают  морфоло

гическими признаками B. microphylla Bunge и B. 

pendula Roth, но имеют и отличительные особен

ности  морфологии  (беловатая  или  желтокорич

невая шелушащаяся кора, средняя высота дерева, 

длина  и  форма  сережек,  морфология  плодов) 

[3, 12, 13].  В  монографии  Ashburner  и  McAllister 

[3] B. procurva и B. turkestanica считаются синони

мами B. tianschanica. Однако другие авторы пола

гают, что  эти виды самостоятельные [13, 14]. Для 

прояснения  таксономического  статуса  вышеука

занных видов берез мы начали работу по изуче

нию генетического разнообразия и генетической 

структуры популяций B. procurva, B. turkestanica, 

B. tianshanica  на  основе  анализа  нуклеотидных 

последовательностей  ядерной  рибосомальной 

ДНК (регион ITS 1–2). 

Цель  исследования  –  получение  предвари

тельных данных о филогенетическом положении 

и  происхождении  B. procurva, B. turkestanica, 
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B. tianschanica, а также оценка информативности 

региона ITS 1–2 ядерной рДНК в качестве молеку

лярного  маркера  для  определения  таксономиче

ского статуса изучаемых видов берез. 

Материалы и методы исследования

Сравнительный  анализ  полиморфизма 

межгенных  спейсеров  ядерной  рибосомальной 

ДНК  (регион  ITS 1–2)  проведен  на  материале, 

полученном  как  из  высушенных  (гербарных), 

так  и  из  свежих  листьев  берез.  Перечень,  коли

чество  и  географическое  положение  образцов, 

использованных в работе, представлены в табли

це.  Были  проанализированы  образцы  листьев 

берез  B. turkestanica, B. procurva, B. tianshanica, 

собранные  в  естественных  местообитаниях 

(Кыргызстан, близ реки Гульча), в Ботаническом 

саду  им. Е.З. Гареева  НАН  (Кыргызстан,  Биш

кек),  а  также  гербарные  образцы  Betula nana L. 

из Челябинской обл. и B. procurva из Курганской 

обл. B. nana не входит в секцию Betula и являет

ся  представителем  карликовых  берез  (секция 

Apterocaryon).  Однако  образцы  B. nana  были 

использованы  в  нашем  исследовании  для  про

яснения  филогенетических  закономерностей, 

в  связи  с  предполагаемым  родством  этого  вида 

с B.  procurva [10,15]. Для построения генетической 

сети и филогенетического анализа дополнительно 

1  База данных NCBI. https://www.ncbi.nlm.nih.gov/ (по состоянию на 15 сентября 2021).

включены последовательности региона ITS 1–2 из 

Генбанка  для  березы  пушистой  (Betula pubescens 

Ehrh.)  и  березы  повислой  (B. pendula)  –  предпо

ложительных  родственных  видов  B.  turkestanica, 

B. procurva, B. tianshanica.  Образец  ольхи  серой 

(Alnus incana (L.)  Moench)  использовали  в  каче

стве внешней группы (см. таблицу)1. 

Тотальная  ДНК  была  выделена  с  использо

ванием  CTAВметода  [16].  Для  анализа  генети

ческого  разнообразия  использовали  межгенные 

спейсеры  ядерной  рибосомальной  ДНК  (регион 

ITS 1–2). Амплификацию регионов осуществляли 

с  использованием  универсальных  праймеров, 

реак ционных  условий  и  температурных  режи

мов,  рекомендованных  для  этих  участков  [17]. 

Последующее  секвенирование  проводили  по 

методу  Сэнгера  при  помощи  BrilliantDye  v. 3.1 

kit  (Gene  Analyzers  3130;  NimaGen,  Netherlands). 

Редактирование  и  выравнивание  полученных 

последовательностей  выполнялось  вручную 

в программах BioEdit7.0 [18] и Mega6 [19].

Для  проведения  статистического  анализа 

единичные  образцы  были  объединены  в  группы 

по географическому признаку (группа B. procurva 

из  Кыргызстана,  Курганская  группа B. procurva, 

группа B. tianschanica и  B. turkestanica).  Уровень 

дифференциации  и  распределение  генетическо

го  полиморфизма  между  группами  гаплотипов 

(анализ молекулярной дисперсии – AMOVA) опре

деляли  с  помощью  пакета  программ  DNASP 6.0 

	 Географическое положение и гаплотипы образцов

№ Вид Географическое положение образцов / Реф. № Генбанка
Кол-во 

образцов
Гаплотипы 

1 B. turkestanica Кыргызстан, с. Гульча 40°18′49″/73°26′39 1 Г3

2 B. procurva Кыргызстан, с. Гульча 40°18′49″/73°26′39 1 Г7

3 B. procurva Ботанический сад им. Е.З. Гареева НАН, Кыргызстан, Бишкек 1 Г6

4 B. procurva Российская Федерация, Курганская область 55°27′/65°20′ 2 Г5

5 B. nana Российская Федерация, Челябинская область 55°09′/61°24′ 2 Г4

6 B. tianschanica Кыргызстан, с. Гульча 40°18′49″/73°26′39 1 Г8

7 B. pubescens Генбанк реф. № AY761130, Черногория 1 Г2

8 B. pendula Генбанк реф. №AY761127, Финляндия 1 Г1

9 A. incana Генбанк реф. № AJ251665, Европа 1 Внешняя группа
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[20].  Значения  F
ST

  были  получены  для  оценки 

молекулярной  дивергенции  между  отдельными 

группами.  Филогенетические  отношения  между 

гаплотипами  реконструированы  с  помощью 

NETWORK  ver. 4.6.1.2  (метод  Reduced  Median, 

RM) [21]. 

Результаты и обсуждение 

В  результате  секвенирования  межгенного 

спейсера  (ITS 1–2)  ядерной  рДНК  различных 

образцов  берез  были  получены  последователь

ности  длиной  около  600 п.н.  После  выравнива

ния  их  с  последовательностями  B. pendula  и  B. 

pubescens,  загруженными  из  Генбанка,  были 

идентифицированы  9  гаплотипов,  включая 

внешнюю  группу  A. incana,  отношения  между 

которыми  были  визуализированы  в  виде  сети 

(рисунок).

Общее  число  проанализированных  сайтов 

составило  570  (включая  гэпы),  количество 

вариабельных  сайтов  –  69  (включая  гэпы), 

разнооб разие гаплотипов – 0,949, общее количе

ство  мутаций  –  73.  Все  виды  характеризовались 

отдельными гаплотипами, при этом у B. procurva 

было выявлено 3 гаплотипа (см. таблицу). 

Нуклеотидные последовательности региона 

ITS 1–2 ядерной рДНК исследованных образцов 

оказались  достаточно  информативными  для 

изучения  филогенетических  отношений,  а  так

же  определения  филогенетического  положения 

B. procurva, B. tianschanica, B. turkestanica внутри 

секции Betula.  Все  изученные  образцы  имели 

уникальные  наборы  мутаций  в  последователь

ностях  ITS 1–2,  образуя  различные  гаплотипы 

(см. таблицу и рисунок). 

Значения  генетических  дистанций  (F
ST

) 

между  географическими  группами  образцов 

(группа B. procurva из  Кыргызстана,  Курган

ская  группа B.  procurva,  группа B. tianschanica 

и B.  turkestanica) варьировали от 0,067 до 0,600. 

Наибольший  показатель  генетической  диффе

ренциации  (F
ST

  –  0,600)  был  отмечен  между 

образцами B. tianschanica, B. turkestanica из Кыр

гызстана и B. procurva из Курганской обл. Анализ 

выявил  низкую  генетическую  дифференциацию 

между  образцами  B. procurva из  различных  гео

графических  локализаций,  что  свидетельствует 

об их гомогенности. Индекс фиксации F
ST

 между 

B. procurva  из  Курганской  обл.  и  B. procurva  из 

Кыргызстана  составил  0,206.  Низкие  значения 

генетической  дифференциации  (F
ST

  –  0,067) 

между  группой  B. procurva  из  Кыргызстана 

и  группой  B.   turkestanica,  B. tianschanica  могут 

свидетельствовать  об  относительно  недавней 

и  быстрой  дивергенции  этих  видов  от  общего 

предка,  а  также  о  высокой  степени  межвидовой 

гибридизации. 

Пространственная ориентация ITS 1–2 гапло

типов построена, принимая во внимание делеции 

как пятый тип нуклеотида. Полученная сеть гапло

типов подтверждает гипотезу о возможном общем 

предке  B. procurva, B. pendula и B. nana.  На  это 

указывает  отхождение  эволюционных  линий  га

плотипов B. procurva, B. nana, B. pendula от одного 

узла  (см.  рисунок).  Пространственное  распреде

ление  ITS 1–2  гаплотипов  B. procurva  согласуется 

с  ранее  выявленной  географической  структурой 

хлоропластных гаплотипов [22]. При этом в отли

чие от вышеуказанного исследования для региона 

ITS 1–2 не было выявлено общности гаплотипов. 

	 Генетическая сеть, демонстрирующая 
взаимоотношения между исследуемыми 
образцами видов рода Betula, которая построена 
на основе матрицы генетических дистанций Нея для 
секвенированных последовательностей ядерной 
рибосомальной ДНК (регион ITS 1–2)* 

* Длина отрезков сети соответствует количеству мутационных шагов.
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Полученная  генетическая  сеть  указывает  на  ран

нее расхождение и длительную изоляцию курган

ских и кыргызских образцов B.  procurva. 

Заключение

Проведенное  молекулярногенетическое  ис

сле до ва ние,  основанное  на  маркерах  ITS 1–2 

ядерной рДНК, позволило сделать вывод об общ

ности  происхождения  B. procurva,  B. turkestanica, 

B. tianshanica. Регион ITS 1–2 ядерной рибосомаль

ной ДНК оказался достаточно информативным для 

дифференциации  этих  близкородственных  видов 

берез  на  территории  Кыргызстана.  Наибольшее 

гаплотипическое  разнообразие  характерно  для 

образцов B. procurva с дивергентным положением 

образцов Курганской группы, что свидетельствует 

о  длительном  существовании  этой  дизъюнкции. 

Полученная  сеть  гаплотипов  подтверждает  ги

потезу  о  возможном  общем  предке  B. procurva, 

B. pendula из секции Betula (белые березы) и B. nana 

из секции Apterocaryon (карликовые березы). Для 

подтверждения  вышеизложенных  гипотез  необ

ходимо  провести  анализ  большего  количества 

образцов  с  использованием  дополнительных  мо

лекулярных маркеров для более полного изучения 

филогенетических взаимоотношений B. procurva, 

B. turkestanica и B. tianschanica. 
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