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Палеогеномные исследования последних лет показали, что на формирование генетического облика совре-
менных европейцев большое влияние оказали миграции населения Понто-Каспийских степей эпохи брон-
зового века с востока на запад Европы. Результаты исследований изменчивости митохондриальных геномов 
у современного русского населения Восточной Европы также позволили выявить рост эффективной чис-
ленности популяций в эпоху бронзового века, что, по всей видимости, могло быть связано с миграцион-
ными процессами этого времени. В настоящей работе проанализированы данные об изменчивости целых 
митохондриальных геномов у современного русского населения в сравнении с распределением гаплогрупп 
мтДНК у древнего населения Европы и Кавказа эпохи неолита и бронзового века. Установлено, что формиро-
вание современной структуры митохондриального генофонда русских началось примерно 4 тыс. лет до н. э. 
в связи с притоком на восток Европы гаплотипов мтДНК, характерных для населения Центральной и Запад-
ной Европы. Предполагается, что миграции древнего населения Понто-Каспийских степей в западном на-
правлении привели к формированию в Центральной Европе смешанных популяций, характеризующихся 
свойственными для западных и центральных европейцев митохондриальными гаплогруппами H, J, T, K, W. 
Дальнейшая экспансия этих популяций на восток Европы и далее в Азию объясняет появление у восточных 
европейцев новых черт митохондриального генофонда. Приведены результаты филогеографического ана-
лиза, показывающего, что особенности географического распределения подгрупп митохондриальной га-
плогруппы R1a в Европе – это отражение «кавказского» компонента, появившегося в генофондах различных 
групп европейцев в ходе миграций бронзового века. О миграциях древних восточных европейцев в Азию 
(юг Сибири и Индийский субконтинент) свидетельствуют результаты филогеографического анализа мито-
хондриальных гаплогрупп U2e2a1d, U4d2, N1a1a1a1, H2b, H8b1. 
Ключевые слова: митохондриальный геном; популяции человека; Восточная Европа; палеогеномика; форми-
рование генофонда.
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Paleogenomic studies of recent years have shown that the Bronze Age migrations of populations of the Ponto-
Caspian steppes from the east to the west of Europe had a great influence on the formation of the genetic makeup 
of modern Europeans. The results of studies of the variability of mitochondrial genomes in the modern Russian 
populations of Eastern Europe also made it possible to identify an increase in the effective population size during 
the Bronze Age, which, apparently, could be related to the migration processes of this time. This paper presents the 
results of analysis of data on the variability of entire mitochondrial genomes in the modern Russian populations in 
comparison with the distribution of mtDNA haplogroups in the ancient populations of Europe and the Caucasus of 
the Neolithic and Bronze Age. It was shown that the formation of the modern appearance of the Russian mitochon-
drial gene pool began approximately 4 thousand years B.C. due to the influx of mtDNA haplotypes characteristic of 
the population of Central and Western Europe to the east of Europe. It is assumed that the migrations of the ancient 
populations of the Ponto-Caspian steppes in the western direction led to the formation of mixed populations in 
Central Europe, bearing mitochondrial haplogroups H, J, T, K, W characteristic of Western and Central Europeans. 
Further expansion of these populations to the east of Europe and further to Asia explains the emergence of new 
features of the mitochondrial gene pool in Eastern Europeans. The results of a phylogeographic analysis are also 
presented, showing that the features of the geographical distribution of the subgroups of the mitochondrial hap-
logroup R1a in Europe are a reflection of the “Caucasian” component that appeared in the gene pools of various 
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groups of Europeans during the migration of the Bronze Age. The results of phylogeographic analysis of mitochon-
drial haplogroups U2e2a1d, U4d2, N1a1a1a1, H2b, and H8b1 testify to the migrations of ancient Eastern Europeans 
to Asia – the south of Siberia and the Indian subcontinent.
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Введение
Палеогеномные исследования нескольких последних лет 
показали, насколько велика роль населения степной части 
Восточной Европы эпохи бронзового века в формирова-
нии генетического облика современных европейцев (Al-
lentoft et al., 2015; Haak et al., 2015; Mathieson et al., 2015). 
Анализ полиморфизма аутосомных локусов у древнего 
населения Европы продемонстрировал, что так называе-
мый степной генетический компонент распространялся в 
позднем неолите/раннем бронзовом веке (4–3.2 тыс. лет 
до н. э.) из одного источника – понто-каспийской степной 
зоны – в различных направлениях: на запад – в Европу, на 
восток – в Центральную Азию и юг Сибири и на юг – в 
Индию. Предполагается, что эти события были связаны 
с миграциями носителей курганной культуры (Allentoft 
et al., 2015; Haak et al., 2015). 

Между тем результаты исследований полиморфизма 
Y-хромосомы у древнего и современного населения Ев-
ропы противоречат этой гипотезе, поскольку восточные и 
западные европейцы как в эпоху бронзового века, так и в 
настоящее время характеризуются разными подгруппами 
одной из самых распространенных среди западных евро-
пейцев гаплогруппы – R1b-L23 (Poznik et al., 2016). Это 
ставит под сомнение возможность происхождения запад-
ноевропейских R1b-L23-хромосом от вариантов, харак-
терных для представителей ямной культуры, населявших 
восточноевропейские степи (Balanovsky et al., 2017). В то 
же время демографический анализ, основанный на дан-
ных об изменчивости протяженных участков Y-хромосом 
в различных европейских популяциях, показывает от-
четливый сигнал популяционной экспансии в интервале 
2.1–4.2 тыс. лет назад, что связано, по мнению авторов, с 
миграционными процессами в Европе в эпоху бронзового 
века (Batini et al., 2015). Подобный анализ целых мито-
хондриальных геномов (~20 митогеномов на популяцион-
ную выборку), однако, выявил только постепенный рост 
численности с послеледникового времени (Batini et al., 
2017). Авторы сделали вывод о том, что миграции насе-
ления с востока Европы на запад в эпоху бронзового века 
нашли свое отражение только в Y-хромосоме, а митохон-
дриальная ДНК (мтДНК) в этом отношении неинформа- 
тивна.

Тем не менее изучение больших выборок митогеномов 
(более 250 человек на выборку) позволило, подобно ис-
следованиям Y-хромосомы, установить рост эффективной 
численности населения Восточной Европы в эпоху брон-
зового века (Malyarchuk et al., 2017; Översti et al., 2017). 
Байесовский анализ изменчивости целых митогеномов 
376 русских индивидуумов показал, что в Восточной Ев-
ропе имел место резкий рост эффективной численности 
популяций ~4.3 тыс. лет тому назад (95 % доверительный 

интервал 2.9–5.8 тыс. лет) (Malyarchuk et al., 2017). Это 
свидетельствует, что экспансия населения Восточной Ев-
ропы, ставшего основой для русских популяций, началась 
в бронзовом веке. Результаты молекулярного датирования 
возраста подгрупп мтДНК, специфичных для русских и 
славян в целом, демонстрируют, что формирование таких 
подгрупп мтДНК произошло ~2.7–3.5 тыс. лет назад (Ма-
лярчук и др., 2019). Полученные результаты указывают, 
таким образом, на эпоху бронзового века как на период 
диверсификации митохондриального генофонда предков 
славян и русских в частности. 

Митохондриальный генофонд русского населения Вос-
точной Европы, как и других европейских популяций, 
очень разнообразен, однако изучение древней ДНК по-
казывает, что так было не всегда. В верхнем палеолите у 
европейцев зарегистрированы гаплогруппы U2, U5 и U8, в 
мезолите – главным образом гаплогруппы U2e, U4, U5a и 
U5b (Bramanti et al., 2009; Malmström et al., 2009; Brandt et 
al., 2013; Richards et al., 2016). Между тем в раннем неоли-
те спектр гаплогрупп мтДНК у европейцев значительно 
расширяется за счет митохондриальных линий мигран-
тов-земледельцев из Ближнего Востока (H, HV, K1, J, T, 
N1a1a, W, X) (Haak et al., 2010; Brandt et al., 2015; Pereira 
et al., 2017). Сравнительный анализ митогеномов эпохи 
бронзового века позволил A. Juras с коллегами (2018) 
сделать вывод о том, что генофонды населения западной 
(современная Германия) и восточной (современные Че-
хия и Польша) частей ареала культуры боевых топоров 
различаются, поскольку на востоке сильнее выражен 
вклад восточноевропейских гаплогрупп, характерных 
для населения ямной культуры (U2e, U4, U5a, W3a1). По 
мнению авторов, эти различия обусловлены миграциями 
населения ямной культуры с востока на запад Европы.

Поскольку анализ изменчивости митогеномов совре-
менного русского населения Восточной Европы позволил 
нам выявить эпизод резкого роста эффективной числен-
ности популяций ~4.3 тыс. лет назад, то появляется вопрос 
о том, чем это обусловлено. Кроме того, проведенное 
ранее исследование фракций митогеномов, специфич-
ных для русских или для славян в целом, также выявило 
рост численности ~4–5 тыс. лет назад (Малярчук и др., 
2019). Однако спектр митохондриальных гаплогрупп, 
представляющих эти фракции, не ограничивается восточ-
ноевропейскими гаплогруппами U2e, U4, U5a, U5b – он 
значительно шире и включает гаплогруппы H1, H2a, H5, 
H6, H11a, J1c, T1a, T2b, V1a, V3, V7, распространенные в 
позднем неолите в Центральной и Западной Европе. По-
этому для определения, откуда и когда могли появиться 
эти гаплогруппы мтДНК в генофонде предков русских, в 
настоящей работе проанализированы палеомитогеномные 
данные для населения Европы и Кавказа.
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Материалы и методы
Изучена изменчивость целых митохондриальных гено-
мов у современного русского населения Восточной Евро-
пы (Malyarchuk et al., 2017) в сравнении с распределением 
гаплогрупп мтДНК у древнего населения Европы и Кавка-
за эпохи неолита и бронзового века (Allentoft et al., 2015; 
Haak et al., 2015; Mathieson et al., 2018; Wang et al., 2019). 
Использованы также сведения из базы данных AmtDB 
(https://amtdb.org), в которой собраны древние нуклео-
тидные последовательности мтДНК с сопутствующими 
данными (идентификаторы образцов, археологических 
сайтов, культур, гаплогруппы мтДНК и т. д.) (Ehler et al., 
2019).

Для проведения филогенетического анализа нуклео-
тидных последовательностей митохондриальных гено мов 
применяли метод максимальной экономии, реализован-
ный в пакете компьютерных программ mtPhyl v4.015 
(http://eltsov.org). При построении филогенетиче ских де-
ревьев не учитывали полиморфизм длины в участках 
мтДНК 16180–16193, 309–315, 514–524, 573–576, а также 
транзицию в позиции 16519. Эволюционный  возраст мо-
нофилетических кластеров мтДНК (гаплогрупп и их под-
групп) оценивали с использованием двух  мутационных 
скоростей: 1) одна нуклеотидная замена в целом мито ге-
номе происходит за 3 624 года (Soares et al., 2009) и 2) одна 
нуклеотидная замена в кодирующей области мтДНК со-
вершается за 4 610 лет (Perego et al., 2009). 

Результаты
Анализ палеогеномных данных показывает, что наиболее 
отчетливые изменения митохондриального генофонда 
древнего населения Восточной Европы наблюдаются 
~4–3 тыс. лет до н. э. До этого времени древнее население 
характеризуется в основном митохондриальными гапло-
группами U2e, U4a, U4b, U4d, U5a1, U5a2, U5b2, а позже 
появляются гаплотипы, относящиеся к гаплогруппам H, 
HV, J, T, W3, W6 и др.:

менчивости мтДНК современного русского населения 
(Malyarchuk et al., 2017), наблюдается рост эффективной 
численности популяций.

Для выяснения источников митохондриальных гапло-
групп, появившихся в генофонде восточных европей-
цев, нами проанализировано распределение гаплогрупп 
мтДНК у древнего населения энеолита, бронзового и же-
лезного веков соседних регионов Европы и Кавказа в срав-
нении со спектром гаплогрупп, наблюдаемых у современ-
ного русского населения. Выявлено, что местное восточ-
ноевропейское происхождение, кроме мно гочисленных 
вариантов гаплогрупп U2e, U4 и U5, могут иметь лишь 
некоторые гаплотипы, относящиеся к гаплогруппам H, 
H1, H2a1a, H5a, H6a1, T2, поскольку они присутствова-
ли в генофонде восточных европейцев еще 6–4 тыс. лет  
до н. э. (см. выше, Приложение 1)1. Приток гаплогрупп 
в генофонд восточных европейцев от населения Кавказа 
может быть обусловлен небольшим числом гаплогрупп 
(H2a1, I1, R1a, R1a1, T2a1b, U7b), а основной приток га-
плогрупп связан с населением Центральной и Западной 
Европы (см. Приложение 1). Это гаплогруппы H1c, H3, 
H5, H7, H13, H28, H44, HV0, J1c1, J1c2, J1c5, J2b1, K1a2, 
K1a3, K1b1, K1c, N1a1a1, T1b, T2f, U3a1, U5b1, U8a, V1a, 
W1, X2b, которые появились в генофонде центральных 
и западных европейцев еще 3 тыс. лет до н. э. и ранее в 
результате миграций аграриев ближневосточного проис-
хождения (анатолийских фермеров). 

Для некоторых восточноевропейских гаплогрупп 
мтДНК трудно определить географический источник, по-
скольку 3 тыс. лет до н. э. и ранее они присутствовали как 
в Центральной Европе, так и на Кавказе (гаплогруппы 
J2a1, T1a2, T2e). В отношении происхождения гаплогрупп 
H2a1, T2c1, U2e1 и U4a2 также нет ясности – 3 тыс. лет 
до н. э. и ранее они были как на востоке Европы, так и на 
Кавказе (см. Приложение 1). Тем не менее полученные 
данные демонстрируют, что формирование современно-
го облика митохондриального генофонда восточных ев-
ропейцев произошло в эпоху бронзового века за счет при-
тока митохондриальных гаплотипов с запада Европы. 
Между тем результаты анализа аутосомных локусов сви-  
детельствуют о направлении миграций с востока на за-
пад Европы, а данные по Y-хромосоме указывают на от-
сутствие такого вектора движения. Вполне вероятно, что 
регистрируемые по аутосомным данным миграции на-
се ления с востока Европы привели к формированию на 
территориях Центральной Европы смешанных попу ля-
ций, представленных восточным аутосомным и западным 
(т. е. обогащенным гаплогруппами H, J, T, K, W) ми-
тохондриальным компонентами. Эти популяции затем 
начали экспансию на восток Европы и далее в Азию, неся 
с собой генетические характеристики, отсутствующие 
у древнего населения собственно Восточной Европы. 
О возможности такого сценария свидетельствуют резуль-
таты недавних исследований древнего населения Кавказа 
и Юго-Восточной Европы, показавшие возможность 
притока «анатолийского» генетического компонента в 
генофонд населения ямной культуры от энеолитического 
населения Северного Причерноморья, представленного 
1 Приложения 1, 2 см. по адресу: 
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2019-23/appx10.pdf

U2e, U4, U5 H, J, T, W и др.
6–4 тыс. лет до н. э., население современных территорий  

России, Украины и Латвии 
U2e, U4a, U4b, U4d, U5a1, 
U5a2, U5b2

H1*, H2a1, T2

4–3 тыс. лет до н. э., население современных территорий  
России, Украины и Латвии

U2e, U5a1, U5a2 H*, H1b, H2b, H5a, H6a1, 
H13a1a1, H15b, HV, R0a1, 
J2b1, T1a1, T2b, T2c, U8b1, 
W3a1, W6c 

3–2 тыс. лет до н. э., население современных территорий  
России, Украины, Эстонии и Литвы

U2e, U4*, U4a, U4c, U5a1, 
U5a2, U5b2 

H2a1, H5a1, H6a2, H13a1, J1c, 
J1c1, J1c2, J1c3, J2a, J2b1, 
T2a1, T2b, T2c, W3a1, I3a, 
N1a1a, K1b, U2d, X4

Таким образом, согласно палеогеномным данным, со-
временные черты ми тохондриальный генофонд восточ-
ных европейцев при обрел 4–5 тысячелетий назад. В это 
же время, как пока зали предыдущие исследования из-
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трипольской культурой (Mathieson et al., 2018; Wang et 
al., 2019). Очевидно, что для прояснения генетической 
истории европейцев и согласования данных, полученных 
для разных генетических систем, необходимы дальнейшие 
более детальные исследования.

Еще один из широко обсуждаемых вопросов в по-
следнее время – участие древнего населения Кавказа в 
формировании населения ямной культуры и тем самым 
населения Европы в целом. Результаты анализа аутосом-
ных локусов показали, что кавказский генетический ком-
понент присутствует в генофондах европейцев, в связи с 
чем вполне возможно участие кавказских популяций в 
миграциях эпохи бронзового века отдельно или совместно 
с популяциями ямной культуры (Wang et al., 2019). Выше 
было отмечено, что приток кавказских митохондриальных 
гаплогрупп в генофонд восточных европейцев ограничен 
несколькими гаплогруппами мтДНК и, по всей видимости, 
не был интенсивным. Среди них наиболее информативной 
является гаплогруппа R1a. Проведенный нами филогене-
тический анализ R1a-митогеномов выявил, что эволюци-
онный возраст этой гаплогруппы составляет 13–19 тыс. 
лет (Приложение 2). Наиболее древние R1a-гаплотипы 
найдены у населения Ирана и Кавказа, что указывает на 
возможное место происхождения этой гаплогруппы. Уста-
новлено, что гаплогруппа R1a представлена двумя ветвя-
ми – одной крупной R1a1 и небольшой новой подгруппой 
R1a2 (см. Приложение 2). Гаплогруппа R1a2 выявлена 
у населения Кавказа и Египта, а также к этой же гапло-
группе принадлежит гаплотип русского индивидуума из 
Псковской области. Гапло группа R1a1, представленная 
тремя подгруппами, R1a1a, R1a1b, R1a1c, распространена 
уже не только на Кавказе, но и в Европе. В R1a1a входят 
три подгруппы. Первая, R1a1a1, обнаружена в Восточной 
Европе среди русских и мордвы; вторая, R1a1a2, – в север-
но германских популяциях, у англичан и датчан, а третья 
новая подгруппа, R1a1a3, – на юге Европы, у болгар и 
итальянцев. Возраст всей R1a1a составляет 8.5–12.4 тыс. 
лет, а ее подгрупп, R1a1a1, R1a1a2 и R1a1a3, – 4.2–5.5, 
2.3–3.5 и 1.3–2.3 тыс. лет соответственно. Такая хроно-
логия указывает на возможное участие этих гаплогрупп 
мтДНК в миграционных событиях эпохи бронзового 
века. Филогеография R1a1a-гаплотипов свидетельствует 
о северо-западном направлении миграций, так как под-
группа R1a1a1 наблюдается среди новгородских русских и 
мордвы, а подгруппа R1a1a2 – среди северных германцев. 
Вместе с тем присутствие подгруппы R1a1a3 у болгар и 
итальянцев указывает также и на южноевропейское на-
правление миграций. 

Анализ палеогеномных данных демонстрирует, что 
наиболее древние R1a-гаплотипы обнаруживаются в 
энеолите Северного Кавказа (~4.5 тыс. лет до н. э.) у 
представителей майкопской (4–3.5 тыс. лет до н. э.) и ка-
такомбной (~3 тыс. лет до н. э.) культур (Wang et al., 2019). 
Примерно к этому же времени относятся R1a1-гаплоти-
пы представителей кура-араксской культуры (Армения) 
(Margaryan et al., 2017; Wang et al., 2019). Самые ранние 
случаи об наружения подгруппы R1a1a относятся ко вре-
мени формирования северокавказской (кубано-терской) 
культуры (2.9–2.6 тыс. лет до н. э.) (Wang et al., 2019). 
Немного позже R1a-гаплотипы были выявлены у пред-

ставителей культуры колоколовидных кубков (2.5–2 тыс. 
лет до н. э.) Чехии и Англии (Olalde et al., 2018). В наше 
время наиболее высокие частоты гаплогруппы R1a наблю-
даются на Северном Кавказе – вплоть до 5 % у адыгейцев, 
абхазов и карачаевцев (Джаубермезов и др., 2019). Таким 
образом, данные о распространенности древних и совре-
менных R1a-гаплотипов показывают, что эта гаплогруппа 
маркирует миграции населения с юга на север Европы в 
эпоху бронзового века и тем самым подтверждает участие 
кавказского генетического компонента в формировании 
генофонда европейцев. 

В проведенных ранее исследованиях отмечалось, что 
маркеры мтДНК вполне информативны для обнаруже-
ния следов миграций эпохи бронзового века в евразий-
ском масштабе. Так, филогенетическое родство между 
митохондриальными линиями гаплогруппы U2e2a1d 
(с возрастом ~5–7 тыс. лет) у населения Восточной Ев-
ропы (русские, белорусы, сербы) и Индии находит свое 
объяснение с помощью представлений об индоевропей-
ских миграциях населения Понто-Каспийских степей 
в различных направлениях, в том числе на Индийский 
субконтинент (см. Приложение 2) (Davidovic et al., 2017). 
Аналогичное объяснение (Silva et al., 2017) предложено 
и для гаплогруппы H2b, возраст которой составляет 
~6–6.5 тыс. лет и включает гаплотипы как европейцев, так 
и населения Индии, Пакистана, Таджикистана, а также 
Южной Сибири (алтайцы, алтайские казахи и буряты) 
(см. Приложение 2). В этом случае основным аргумен-
том в пользу восточноевропейского происхождения этой 
гаплогруппы являются находки H2b-гаплотипов у пред-
ставителей ямной и срубной археологических куль тур 
(Lazaridis et al., 2014; Haak et al., 2015; Mathieson et al., 
2015). Интересна также гаплогруппа U4d2, распростра-
ненная в популяциях Восточной Европы, а также среди 
коренного населения Сибири (Davidovic et al., 2017). 
Возраст ее составляет 6–7 тыс. лет, и поэтому вполне 
возможно, что носители этой гаплогруппы были участни-
ками трансъевразийских миграций эпохи бронзового века 
(см. Приложение 2). Гаплогруппа N1a1a1a1 (с возрастом 
~7 тыс. лет) распространена у населения Восточной Евро-
пы (у рус ских, татар, эстонцев, финнов), Южной Сибири, 
Казахстана и даже Индии (Palanichamy et al., 2010). Такой 
ареал гаплогруппы предполагает, что распространение 
N1a1a1a1-гаплотипов могло быть связано с миграциями 
населения ямной культуры. Этим же можно объяснить 
распространенность гаплогрупп H8b1 (возраст ~5–8 тыс. 
лет) в популяциях Восточной Европы, Центральной Азии 
и Сибири (см. Приложение 2) (Derenko et al., 2014). При-
веденные примеры свидетельствуют, что диверсификация 
гаплогрупп мтДНК произошла в начале бронзового века, 
что может быть связано с миграционными процессами в 
степном поясе Северной Евразии.

Заключение
Результаты исследований полиморфизма мтДНК у со-
временного русского населения и древнего населения 
Евро пы и Кавказа отмечают, что истоки митохондриально-
го генофонда русских нужно искать в эпоху бронзового 
века, когда имели место широкомасштабные перемещения 
европейских популяций. Полученные результаты свиде-
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тельствуют о том, что ~4–2 тыс. лет до н. э. разнообразие 
митохондриального генофонда восточных европейцев 
увеличилось за счет появления митохондриальных линий, 
характерных для населения Центральной и Западной 
Европы. Следует подчеркнуть, что ранее предложенный 
сценарий распространения гаплогрупп мтДНК в неолите 
и бронзовом веке предполагал миграции носителей неко-
торых гаплогрупп (U2, U4, U5, I, T1, R) с востока на запад 
Европы в эпоху ранней бронзы, однако обратного потока 
гаплогрупп этот сценарий не предусматривал (Brandt et al., 
2013), поэтому расширение спектра гаплогрупп мтДНК у 
восточных европейцев эпохи бронзового века объяснений 
не находило. 
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