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Приводится обзор данных об изменчивости нуклеотидных последовательностей целых митохон-
дриальных геномов в популяциях русских, поляков и сербов, представляющих соответственно
группы восточных, западных и южных славян, в сравнении с аналогичными данными для других ев-
ропейских народов. Показано, что результаты анализа изменчивости целых митогеномов позволя-
ют существенно детализировать представления о структуре и разнообразии митохондриальных гено-
фондов, полученные ранее с помощью других подходов, например анализа распределения гаплотипов
главной некодирующей области мтДНК или частот митохондриальных гаплогрупп. Продемонстри-
ровано, что байесовский анализ больших наборов данных об изменчивости целых митогеномов у сла-
вян позволяет выявлять в Европе межрегиональные различия динамики эффективной численности
популяций во времени. Применение филогеографического анализа современных и палеогеномных
данных об изменчивости целых митогеномов дает возможность выделять уникальные филогенети-
ческие кластеры мтДНК, специфичные для отдельных этнических групп и их общностей. На при-
мере трех этнических групп славян продемонстрирована общность их генетического происхожде-
ния, истоки которой уходят в эпохи бронзового и железного веков.
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ВВЕДЕНИЕ

Согласно археологическим и палеоантрополо-
гическим данным, расселение славян с террито-
рии прародины, располагавшейся предположи-
тельно в Центральной Европе, наиболее интен-
сивно происходило в эпоху раннего средневековья
(в VI–VII вв. н. э.) и сопровождалось генетическим
взаимодействием с народами, населявшими тер-
ритории миграционных путей славян (Алексеева,
1973; Седов, 1995, 2003). На западе они соприкаса-
лись с германскими племенами, на юге – с фра-
кийцами, кельтами и иллирийцами, на севере – с
балтами, на востоке – с иранцами и финно-уграми
(Алексеева, Алексеев, 1989). Формирование же
восточных славян (русских, украинцев и белору-
сов) происходило в лесной и лесостепной зоне
Восточной Европы и сопровождалось ассимиля-
цией древнейших народов этого региона. Поэто-
му вполне логичным является ожидание в гено-
фонде современных восточных славян генетиче-
ских компонентов, принадлежащих и собственно
славянам, и финно-угорским, и скифо-сармат-
ским, и летто-литовским народам.

Согласно молекулярно-генетическим дан-
ным, распространение славян в эпоху раннего
средневековья сопровождалось активной асси-
миляцией автохтонных популяций Европы, и по-
этому субстратные генетические компоненты
преобладают над компонентами, привнесенны-
ми собственно славянскими миграциями (Mal-
yarchuk, Derenko, 2001; Malyarchuk et al., 2004;
Balanovsky et al., 2008; Woźniak et al., 2010; Morozo-
va et al., 2012; Sarac et al., 2014; Kushniarevich et al.,
2015). Благодаря данным об изменчивости
микросателлитных локусов Y-хромосомы были
выявлены два основных генетических субстрата
славян: первый представлен у западных и восточ-
ных славян, а также в некоторых южнославян-
ских группах (у словенцев и западных хорватов), а
второй характерен для других южнославянских
этнических групп (Rebała et al., 2007). Аналогич-
но, по результатам анализа полиморфизма Y-хро-
мосомы и аутосомных локусов, были выявлены:
центрально-восточноевропейский генетический
субстрат в восточно- и западнославянских популя-
циях Восточной и Центральной Европы и южно-
восточноевропейский субстрат – у южных славян
Балканского полуострова (Kushniarevich et al., 2015).
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Результаты исследований изменчивости
мтДНК оказались менее информативными, что
обусловлено, по-видимому, невысокой инфор-
мативностью использованных в большинстве ис-
следований маркеров мтДНК. В качестве послед-
них главным образом выступали гипервариабель-
ный сегмент 1 (ГВС1) главной некодирующей
области и отдельные варианты полиморфизма ко-
дирующей области, определяющие гаплогруппы
мтДНК. Тем не менее, именно благодаря исследо-
ваниям изменчивости мтДНК получены некото-
рые важные выводы относительно генетической
истории славян. Так, при исследовании полимор-
физма современной и древней мтДНК обнаружена
(Juras et al., 2014) генетическая преемственность
популяций Польши, по меньшей мере, с эпохи
римского железного века до настоящего времени.
Эти результаты свидетельствуют в пользу гипоте-
зы о формировании первых славянских групп на
территории между рр. Одер и Висла (Лер-Спла-
винский, 1960; Седов, 1979).

Ранее по данным об изменчивости нуклеотид-
ных последовательностей ГВС1 мтДНК было по-
казано, что межэтнические взаимодействия (сме-
шение и ассимиляция) играли большую роль в
формировании различных групп славян (Маляр-
чук, 2001). Так, западные славяне, несмотря на их
центральное положение среди славян в целом,
проявляют выраженное сходство с германскими
народами, южные славяне генетически родствен-
ны неславянским народам Балкан, а русские – ге-
нетически сходны с финно-угорскими популяци-
ями Восточной Европы. На основании данных об
изменчивости мтДНК, Y-хромосомы и аутосомных
локусов было обнаружено также, что русские попу-
ляции центральной и южной частей Восточной Ев-
ропы отличаются генетически от русских север-
ной части Восточной Европы (Malyarchuk et al.,
2004; Balanovsky et al., 2008; Morozova et al., 2012;
Khrunin et al., 2013; Kushniarevich et al., 2015). Кро-
ме этого, оказалось, что русские популяции Севе-
ро-Запада европейской части России по распреде-
лению митохондриальных линий близки популя-
циям Северо-Восточной Польши и Прибалтики
(Grzybowski et al., 2007). Южнославянские популя-
ции также в большой степени гетерогенны в гене-
тическом отношении (Malyarchuk et al., 2003;
Tömöry et al., 2007; Karachanak et al., 2012; Sarac et al.,
2014; Davidović et al., 2015; Kushniarevich et al.,
2015). Это обусловлено сложной демографиче-
ской историей народов Балканского полуостро-
ва, поскольку в этот регион проникали многие
популяции из различных частей Евразии. Так, на
протяжении двух последних тысячелетий это бы-
ли, например, гунны, авары, мадьяры, булгары,
готы и, конечно, славяне. Влияние всех этих на-
родов сказалось на генетическом облике совре-
менного населения Балканского полуострова.

Таким образом, несмотря на генетическое
сходство между различными славянскими попу-
ляциями (они всегда кластеризуются вблизи друг
от друга по результатам анализа главных компо-
нент или многомерного шкалирования генетиче-
ских дистанций), между ними существуют и разли-
чия, что объясняется проявлением, как отмечалось
выше, двух основных субстратов, ассимилирован-
ных славянами: центрально-восточноевропейского
и южно-восточноевропейского (Kushniarevich et al.,
2015). Между тем, в генетическом отношении
структура собственно славянского компонента
остается загадкой. Очевидно, что для его идентифи-
кации нужны более глубокие исследования гено-
фондов (в масштабе изменчивости целых ядерных и
митохондриальных геномов) различных групп сла-
вян, а также соседних неславянских народов. О ре-
альности существования генетических маркеров
славян, по которым можно проследить славянские
миграции, свидетельствуют результаты исследова-
ний изменчивости целых молекул мтДНК (Маляр-
чук и др., 2017, 2019; Malyarchuk et al., 2008; Mielnik-
Sikorska et al., 2013; Davidović et al., 2015; Davi-
dovic et al., 2017). Так, в митохондриальном гено-
фонде русских присутствуют подгруппы мтДНК,
характерные для славян в целом (частота этого
компонента – 12.2%); эволюционный возраст
таких подгрупп мтДНК составил примерно
2.7–3.5 тыс. лет (Малярчук и др., 2019). Получен-
ные в этой работе результаты свидетельствуют о
том, что предки славян населяли территории Во-
сточной и Центральной Европы в конце бронзо-
вого века и, по-видимому, генетически могли
быть связаны с носителями культуры боевых то-
поров. По всей видимости, популяционно-спе-
цифичные маркеры могут быть обнаружены и на
Y-хромосоме в случае проведения более деталь-
ных популяционных исследований полиморфиз-
ма на уровне целых Y-хромосом. Что касается
аутосомных локусов, то результаты выполненных
к настоящему времени исследований свидетель-
ствуют о том, что сигналы славянской экспансии
в раннем средневековье проявляются довольно
отчетливо (Ralph, Coop, 2013; Hellenthal et al.,
2014; Busby et al., 2015). Однако результаты других
работ (Kushniarevich et al., 2015) позволили заре-
гистрировать лишь очень слабый сигнал в виде
общих сегментов ДНК (размером 2–3 сМ), при-
сутствующих как у восточных и западных, так и у
южных славян. Таким образом, поиск аутосом-
ных маркеров славян и славянских миграций еще
предстоит осуществить в будущих исследованиях.

Несмотря на большое количество митохондри-
альных геномов, опубликованных в настоящее вре-
мя (в базе данных MITOMAP (www.mitomap.org) на
1.01.2020 присутствуют 50 175 митогеномов), по-
пуляционных наборов данных достаточно боль-
шого размера (от 100 митогеномов и выше) до-
вольно мало. Да и сугубо популяционных иссле-
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дований полногеномной изменчивости мтДНК у
европейцев пока выполнено не очень много: сар-
динцы (Fraumene et al., 2006), поволжские татары
(Malyarchuk et al., 2010), русские (Malyarchuk et al.,
2017), поляки (Malyarchuk et al., 2017; Skoniec-
zna et al., 2018; Piotrowska-Nowak et al., 2019a,b),
сербы (Davidović et al., 2020), финны, итальянцы,
датчане (Raule et al., 2014), эстонцы (Stoljarova et al.,
2016), венгры (Malyarchuk et al., 2018). Лишь в от-
дельных случаях в европейских популяциях, на-
пример у датчан и сардинцев, определены нук-
леотидные последовательности более 1 000 мито-
геномов (Li et al., 2014; Olivieri et al., 2017).

Целью настоящей работы является, таким об-
разом, обзор данных об изменчивости нуклеотид-
ных последовательностей целых митохондриаль-
ных геномов в популяциях восточных, западных
и южных славян (на примере русских, поляков и
сербов соответственно) в сравнении с другими
европейскими народами. Приводятся основные
результаты использования данных об изменчиво-
сти современных и древних митохондриальных
геномов в исследовании истории формирования
славян.

РАЗНООБРАЗИЕ МИТОХОНДРИАЛЬНЫХ 
ГЕНОФОНДОВ СЛАВЯН

Как видно из данных (табл. 1), славянские по-
пуляции незначительно отличаются по парамет-

рам генетического разнообразия как друг от дру-
га, так и от других европейских популяций.

Во всех выборках обнаружен высокий уровень
генетического разнообразия, определенного как
по частотам гаплотипов мтДНК (H, HD), так и по
степени попарных нуклеотидных различий между
митогеномами (ND, K). Для сравнения в табл. 1
приводятся аналогичные сведения для регио-
нальных выборок населения Евразии – европей-
ской, западноазиатской и сибирской. Как видно,
сходные значения генетического разнообразия
наблюдаются как в этнических, так и в регио-
нальных выборках. Следует отметить, что, со-
гласно результатам полномитогеномных иссле-
дований, вероятность обнаружения двух одина-
ковых митогеномов среди неродственных по
материнской линии индивидов в популяциях
очень низка и составляет, например, для русских
0.28%, N = 376 (Malyarchuk et al., 2017), а для аме-
риканцев европейского происхождения – 0.39%,
N = 263 (Just et al., 2015). Величина этого показа-
теля зависит от размера исследованных популя-
ций: так, для выборки европейцев N = 1281 веро-
ятность составляет уже 0.098%.

Тестирование с помощью теста Таджимы ха-
рактера изменчивости мтДНК для всех исследо-
ванных популяций, кроме небольшой сардин-
ской выборки, показало наличие значимо отри-
цательных значений D-статистики (p < 0.01), что
обусловлено избытком низкочастотных вариан-

Таблица 1. Генетическое разнообразие и результаты тестирования на нейтральность изменчивости мтДНК в по-
пуляциях человека

Примечание: N – размер выборки; H – количество выявленных гаплотипов; S – число полиморфных сайтов; HD – гаплоти-
пическое разнообразие и стандартное отклонение (без учета делеционно-инсерционного полиморфизма); ND – нуклеотид-
ное разнообразие и стандартное отклонение (без учета делеционно-инсерционного полиморфизма); K – среднее число по-
парных нуклеотидных различий; Tajima’s D – результат теста на нейтральность Таджимы и статистическая значимость (p).
По данным следующих работ: 1 – Malyarchuk et al., 2017; 2 – Skonieczna et al., 2018; Piotrowska-Nowak et al., 2019b; 3 – Davidović
et al., 2020; 4 – Malyarchuk et al., 2018; 5 – Stoljarova et al., 2016; 6 – Malyarchuk et al., 2010; 7 – Fraumene et al., 2006; 8 – проект
1000 Genomes Project (http://www.internationalgenome.org); 9 – Derenko et al., 2018; 10 – Derenko et al., 2019.

Популяция N H S HD (%) ND (%) K Tajima’s D (p)

Русские1 376 361 1097 100 ± 0.0 0.18 ± 0.01 29.02 –2.57 (<0.001)

Поляки1, 2 300 287 1053 100 ± 0.0 0.19 ± 0.00 30.91 –2.56 (<0.001)

Сербы3 226 207 790 99.9 ± 0.0 0.17 ± 0.08 27.82 –2.51 (<0.001)

Венгры4 80 78 475 99.9 ± 0.2 0.18 ± 0.09 30.33 –2.35 (<0.001)

Эстонцы5 114 108 493 99.9 ± 0.1 0.17 ± 0.08 28.39 –2.32 (<0.001)

Татары поволжские6 73 68 509 99.8 ± 0.3 0.21 ± 0.10 35.18 –2.32 (<0.001)

Сардинцы7 63 50 234 99.2 ± 0.4 0.15 ± 0.01 24.31 –1.78 (<0.05)

Тосканцы8 118 117 730 99.9 ± 0.1 0.19 ± 0.09 30.83 –2.59 (<0.001)

Испанцы8 101 97 541 99.9 ± 0.1 0.18 ± 0.09 29.96 –2.42 (<0.001)

Европа9 816 755 1749 100 ± 0.0 0.18 ± 0.00 29.32 –2.62 (<0.001)

Западная Азия9 439 391 1411 99.9 ± 0.0 0.18 ± 0.00 29.92 –2.65 (<0.001)

Сибирь10 697 395 915 99.7 ± 0.0 0.19 ± 0.00 31.48 –2.26 (<0.001)
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тов полиморфизма в популяциях (табл. 1). В рам-
ках существующих моделей (Tajima, 1989, 1993)
это свидетельствует о недавней популяционной
экспансии, случившейся после эпизода редукции
численности (бутылочного горлышка), и/или о
воздействии на популяционные генофонды отри-
цательного (очищающего) отбора. Кроме того,
установлено, что величина D-статистики зависит
также и от характера мутационного процесса: чем
ниже гетерогенность мутационных скоростей в
нуклеотидных сайтах, тем ниже величина D (Aris-

Brosou, Excoffier, 1996). Таким образом, целый ряд
факторов, включая факторы популяционной ди-
намики, может объяснить значимо отрицательные
значения D-статистики, наблюдаемые в европей-
ских популяциях, по данным об изменчивости це-
лых митогеномов.

Анализ распределения попарных нуклеотидных
различий между последовательностями мтДНК
также используется для исследования демографи-
ческой истории популяций. Согласно результатам
моделирования, в состоянии популяционного
равновесия наблюдается мультимодальный ха-
рактер распределения попарных нуклеотидных
различий, однако для популяций, прошедших че-
рез этапы быстрого роста численности или через
экспансию с высокой скоростью миграции между
соседними группами особей, характерно унимо-
дальное распределение этого параметра (Rogers,
Harpending, 1992; Ray et al., 2003). Проведенный
нами анализ показал, что распределение попарных
нуклеотидных различий между целыми митогено-
мами в различных группах населения Европы – у
русских, поляков, сербов или европейцев в целом
(N = 1281) – имеет строго бимодальный характер
(рис. 1). Первый пик на графике функции распре-
деления находится в районе 12–13 нуклеотидных
различий, а второй пик – в районе 32–33 нуклео-
тидных различий.

В более раннем исследовании изменчивости
мтДНК у населения США (Just et al., 2015) также
было выявлено бимодальное распределение по-
парных нуклеотидных различий для митогеномов
европейского и америндского происхождения и
мультимодальное распределение – для митогено-
мов африканского происхождения. Авторы пред-
положили, что такого рода распределения возни-
кают вследствие главной особенности организа-
ции митохондриальных генофондов популяций,
а именно существования митохондриальных ге-
нофондов в виде гаплогрупп мтДНК, то есть
групп филогенетически родственных гаплотипов.
Поэтому при попарном сравнении гаплотипов
мтДНК должны выявляться, как минимум, две
группы попарных нуклеотидных различий: одна
из них соответствует различиям между недавно
дивергировавшими гаплотипами в пределах гап-
логрупп мтДНК, а другая – различиям между гап-
логруппами (Just et al., 2015). Мультимодальное
распределение попарных нуклеотидных разли-
чий мтДНК, наблюдаемое у африканцев, отража-
ет, по мнению авторов (Just et al., 2015), много-
компонентность структуры их митохондриаль-
ных генофондов и больший эволюционный
возраст африканских генетических линий. Меж-
ду тем результаты проведенного нами анализа
нуклеотидных последовательностей митогено-
мов населения Евразии показывают строго уни-
модальный характер распределения попарных
нуклеотидных различий у населения Западной

Рис. 1. Графики распределений попарных нуклеотид-
ных различий для митохондриальных геномов насе-
ления Европы, Западной Азии и Восточной Азии.
Для построения использован пакет программ DnaSP
5.10 (Librado, Rozas, 2009). На оси X указаны попар-
ные нуклеотидные различия, на оси Y – их частота.
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Азии (персов, кашкайцев, ливанцев, армян, азер-
байджанцев, грузин, N = 1085) и Восточной Азии
(китайцев, японцев, уйгуров, сибирских этниче-
ских групп, N = 2045) (рис. 1). Таким образом, ес-
ли следовать этой логике (Just et al., 2015), то мож-
но констатировать, что в азиатских популяциях, в
отличие от европейских, распределение попар-
ных нуклеотидных различий в пределах гапло-
групп мтДНК соответствует таковому между гап-
логруппами. В европейских же популяциях, по
всей видимости, баланс в распределении нуклео-
тидного разнообразия внутри гаплогрупп мтДНК
и между ними оказался нарушенным под дей-
ствием климатических или иных факторов, спо-
собствовавших дрейфу генов во время демогра-
фических кризисов в истории европейцев.

ДЕМОГРАФИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ 
ИЗМЕНЧИВОСТИ мтДНК 
В ПОПУЛЯЦИЯХ СЛАВЯН

В последние десятилетия большую популяр-
ность приобрел байесовский анализ динамики
эффективной численности популяций (Ne), поз-
воляющий реконструировать изменения популя-
ционных размеров в прошлом, основываясь на
данных об изменчивости ДНК в современных по-
пуляциях (Drummond et al., 2002, 2005). Исполь-
зование этого подхода в анализе изменчивости
мтДНК русских показало (рис. 2), что относи-
тельное снижение эффективной численности на-
селения, предкового по отношению к русским,
началось примерно 50 тыс. лет назад (95%-ный
доверительный интервал (95% ДИ): 46–61 тыс. лет

назад) и продолжалось вплоть до примерно
24.5 тыс. лет назад (95% ДИ: 21.7–26.1 тыс. лет на-
зад) (Malyarchuk et al., 2017). Этому периоду соот-
ветствует фаза максимального похолодания в Ев-
ропе во время поздневалдайского оледенения.
Последующие изменения численности населе-
ния Восточной Европы связаны с ростом Ne, пер-
вый максимум которого наблюдается во время
потепления примерно 13–11 тыс. лет назад (рис. 2).
Последний резкий рост численности (десяти-
кратный) произошел примерно 4.3 тыс. лет назад
(95% ДИ: 2.9–5.8 тыс. лет назад) в эпоху бронзо-
вого века. Данные археологии и палеогеномики
свидетельствуют, что самая значительная экспан-
сия этого времени связана с распространением
носителей курганной культуры из Понто-Кас-
пийской степной зоны в соседние регионы Евро-
пы и Азии (Gimbutas, 1956; Allentoft et al., 2015;
Haak et al., 2015). Таким образом, результаты бай-
есовского анализа динамики Ne свидетельствуют
о том, что экспансия населения Восточной Евро-
пы, ставшего основой для русских популяций,
началась в бронзовом веке и, возможно, была
обусловлена интенсификацией миграционных
процессов в Европе того времени.

Байесовский анализ изменчивости мтДНК у
поляков, N = 300, показал, что локальный мини-
мум эффективной численности предкового по
отношению к полякам населения наблюдался
примерно 28 тыс. лет назад (95% ДИ: 26.3–
28.9 тыс. лет назад), а затем выявляется только
рост численности, который еще более усилился
примерно 7.6–8.5 тыс. лет назад (рис. 3). Этому
мог способствовать климатический оптимум го-

Рис. 2. Байесовский график динамики эффективной численности популяций во времени по данным изменчивости
целых митохондриальных геномов русского населения, N = 376 (Malyarchuk et al., 2017). Сплошная черная линия – ме-
диана, сплошные серые линии – 95% ДИ. График показывает изменение параметра Ne × μ (ось Y) во времени (ось X,
в тыс. лет; 0 – настоящее время). В анализе использовано значение скорости накопления мутаций в митохондриаль-
ном геноме человека (μ), равное 1.665 × 10–8 замен на нуклеотидную позицию в год (Soares et al., 2009). Использован
пакет программ BEAST 1.10.2 (Drummond et al., 2005).
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лоцена, а также произошедшие в то время изме-
нения хозяйственного уклада европейского насе-
ления, связанные с переходом от охоты и собира-
тельства к сельскому хозяйству. Предполагается,
что этому переходу могли поспособствовать про-
изошедшие примерно 8 тыс. лет назад миграции в
Европу переселенцев из Анатолии (анатолийских
фермеров), где находился один из центров возник-
новения сельского хозяйства (Hofmanová et al.,
2016; Lipson et al., 2017).

Между тем, байесовский анализ изменчивости
мтДНК у сербов, представляющих балканское
население, показывает, что резкий рост числен-
ности начался примерно 23 тыс. лет тому назад
(95% ДИ: 22.3–24.6 тыс. лет назад) и достиг макси-
мума 7.1 тыс. лет назад (95% ДИ: 6.4–7.9 тыс. лет на-
зад) (рис. 4). Однако после этого момента време-
ни наблюдается снижение численности вплоть до
раннего средневековья – 1.6 тыс. лет назад (95%
ДИ: 0.8–2.4 тыс. лет назад), после чего вновь ре-
гистрируется рост численности. Такая динамика
Ne может объясняться тем, что в некоторых реги-
онах Европы, действительно, наблюдалась депо-
пуляция энеолитического населения примерно
5–6 тыс. лет назад (например в мегапоселениях
балкано-дунайского и соседних восточно-евро-
пейских регионов), еще до периода миграций но-
сителей курганной культуры из восточноевро-
пейских степей (Shennan et al., 2013; Müller et al.,
2016). Одной из возможных причин депопуляции
населения является излишний рост численности
и скученность населения, что привело к распро-
странению инфекций, в том числе чумы (Rasco-
van et al., 2019). Популяционный рост численно-

сти предкового по отношению к сербам населе-
ния, зарегистрированный примерно 1.6 тыс. лет
назад, совпадает с миграционным периодом IV–
VII вв., когда на Балканах осели и смешались с ав-
тохтонным иллирийским и фракийским населе-
нием многие пришлые племена, включая готов,
славян и аваров (Седов, 1995). Самые ранние ми-
грации славян на Балканский полуостров датиру-
ются первой половиной VI в. – согласно археоло-
гическим данным, они были направлены из По-
дунавья, Прикарпатья и Северного
Причерноморья (Седов, 2003).

Таким образом, проведенное с помощью ана-
лиза изменчивости целых митогеномов исследо-
вание динамики эффективной численности по-
пуляций славян из различных регионов Европы
приводит к различающимся результатам. Общей
чертой является рост численности в послеледни-
ковое время, что соответствует результатам про-
веденных ранее исследований динамики Ne в по-
пуляциях Европы и Западной Азии (Zheng et al.,
2012; Derenko et al., 2013; Li et al., 2014; Lippold et al.,
2014; Karmin et al., 2015; Batini et al., 2017). Однако
анализ больших выборок митогеномов из попу-
ляций восточных, западных и южных славян поз-
волил выявить региональные особенности дина-
мики Ne: на востоке Европы выявляется резкий
рост численности популяций в бронзовом веке, в
центре Европы – увеличение численности в энео-
лите, а на юге Европы – увеличение численности в
раннем средневековье, последовавшее после
снижения популяционного размера, которое на-
чалось еще в энеолите.

Рис. 3. Байесовский график динамики эффективной численности популяций во времени по данным изменчивости
целых митохондриальных геномов поляков, N = 300 (Malyarchuk et al., 2017; Skonieczna et al., 2018; Piotrowska-Nowak
et al., 2019b). Обозначения как на рис. 2.
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Необходимо отметить, что ранее региональ-
ные особенности динамики Ne в популяциях Ев-
ропы не были выявлены, что, скорее всего, связано
с небольшими размерами исследованных выборок
митогеномов. Так, в исследовании (Batini et al.,
2017) размеры выборок из 15 европейских популя-
ций не превышали 20 человек. Авторами этой ра-
боты был сделан вывод о том, что в митохондри-
альных генофондах европейцев нашла отражение
только послеледниковая экспансия населения
Европы, а сигналы, связанные с миграциями нео-
литических фермеров из Анатолии и носителей
курганной культуры эпохи бронзового века с во-
стока на запад Европы, были утрачены из-за воз-
действия на мтДНК дрейфа генов. Между тем, ре-
зультаты недавнего исследования динамики Ne в
финской популяции (размеры проанализирован-
ных выборок варьировали от 281 до 562 человек
для разных видов анализа) показали рост числен-
ности населения в последние 4–5 тыс. лет, что, по
мнению авторов, связано как с распространени-
ем сельского хозяйства, так и с миграциями носи-
телей культуры боевых топоров в эпоху бронзово-
го века (Översti et al., 2017). Результаты исследова-
ния динамики Ne для 2000 митогеномов датчан
также продемонстрировали периоды спада и ро-
ста популяционной численности в последние
3 тыс. лет (Li et al., 2014). Аналогично, анализ из-
менчивости митогеномов исторических образцов –
большой выборки викингов VIII–XI вв., N = 420,
также позволил выявить сложную динамику Ne,
показавшую рост численности населения, начи-
ная от 15 тыс. лет тому назад, затем резкое ее уве-
личение – 6–7 тыс. лет назад и спад – примерно
4 тыс. лет назад (Margaryan et al., 2019). Таким об-

разом, по всей видимости, только расширение
размеров выборок в исследованиях разнообразия
мтДНК позволит в перспективе получить наиболее
корректные выводы относительно динамики эф-
фективной численности европейских популяций.

ЭТНОСПЕЦИФИЧНЫЕ КОМПОНЕНТЫ 
МИТОХОНДРИАЛЬНОГО ГЕНОФОНДА 

СЛАВЯН
Еще в самых ранних популяционных исследова-

ниях полиморфизма мтДНК человека было уста-
новлено, что в связи с наследованием митохондри-
альных геномов по материнской линии и без ре-
комбинаций полиморфные варианты мтДНК
характеризуются этнорасовой специфичностью
распределения (Denaro et al., 1981; Johnson et al.,
1983). По мере достижения полномитогеномного
уровня исследований изменчивости мтДНК стали
выявляться генетические компоненты, специфич-
ные для этнотерриториальных групп или даже от-
дельных этнических групп. Например, при иссле-
довании полиморфизма мтДНК евреев-ашкенази
были обнаружены подгруппы мтДНК, специфич-
ные только для этого народа, и выявлены геогра-
фические источники происхождения большин-
ства гаплотипов мтДНК ашкенази, что позволило
существенно прояснить историю происхождения
этого народа (Costa et al., 2013). Очень информа-
тивным оказался анализ большого массива дан-
ных полномитогеномной изменчивости у населе-
ния Сардинии (около 3.5 тыс. митогеномов) (Ol-
ivieri et al., 2017). Это исследование показало, что
78.4% митогеномов островитян формируют под-
группы мтДНК, возникшие в разное время в Сар-

Рис. 4. Байесовский график динамики эффективной численности популяций во времени по данным изменчивости
целых митохондриальных геномов сербов, N = 226 (Davidović et al., 2020). Обозначения как на рис. 2.
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динии (начиная с мезолита) на основе различных
предковых линий мтДНК. Высокая информатив-
ность анализа в случае сардинцев связана с боль-
шим количеством митогеномов и относительной
изоляцией населения Сардинии. Между тем, по-
добного рода анализ 843 митохондриальных гено-
мов финнов, которые тоже характеризуются до-
вольно обособленной популяционной историей,
позволил установить, что почти 30% митогено-
мов финнов относятся к финно-специфичным
подгруппам мтДНК (Översti et al., 2017). Примерно
треть митогеномов пришлась на этноспецифичную
фракцию и у армян, у которых широко распростра-
нены эндогамные браки (Derenko et al., 2019).

В отношении русского населения Восточной
Европы также проводились подобного рода ис-
следования, и был выявлен ряд подгрупп мтДНК,
характерных как только для русских, так и для
славян в целом (Малярчук и др., 2017, 2019). Так,
анализ показал, что 9.7% митохондриальных гено-
мов, обнаруженных у русских, формируют под-
группы мтДНК, специфичные только для русских.
Между тем, понятие такого рода популяционной
специфичности является довольно условным, по-
скольку восточная часть Европы в отношении по-
лиморфизма целых молекул мтДНК изучена на-
много хуже, чем западная. Поэтому нельзя исклю-
чить, что по мере увеличения объема данных о
полномитогеномной изменчивости в популяциях
Восточной Европы часть вариантов мтДНК, ха-
рактерных на нынешнем этапе исследований для
русских, перейдет в разряд специфичных для
финно-угорских, тюркских или балтских популя-
ций Восточной Европы. У русского населения
выявлены также подгруппы мтДНК, характерные
для славян в целом (частота 12.2%), поскольку га-
плотипы, принадлежащие этим подгруппам, бы-
ли обнаружены в различных славянских популя-
циях (Малярчук и др., 2019). В Дополнительных
материалах (доступно только в электронной вер-
сии на сайте https://elibrary.ru) приводятся фило-
генетические деревья ряда подгрупп мтДНК, спе-
цифичных для славян. Таким образом, довольно
большая фракция гаплотипов мтДНК у русских
является частью общеславянского генетического
пула. Это, в свою очередь, свидетельствует о ре-
альности существования в прошлом славянской
общности, в которую входили и предки русских.

Результаты анализа изменчивости целых ми-
тогеномов у поляков из различных районов
Польши, N = 814 (Malyarchuk et al., 2017; Skoniec-
zna et al., 2018; Piotrowska-Nowak et al., 2019a,b),
показывают, что в польском генофонде 10.1% ми-
тохондриальных геномов относятся к подгруппам
мтДНК, распространенным только среди поляков.
У сербов, N = 226 (Davidović et al., 2020), частота
этноспецифичного компонента составила 15%.
Результаты молекулярного датирования показали,
что возраст подгрупп мтДНК, специфичных для

русских, составляет, в среднем, 2.7 ± 0.2 тыс. лет,
для поляков – 2.9 ± 0.2 тыс. лет и для сербов – 2.0 ±
± 0.4 тыс. лет.

Проведенные ранее исследования изменчивости
мтДНК у русских показали, что возраст обнаружен-
ных в русском генофонде славянских подгрупп
мтДНК оценивается примерно в 3.5 ± 0.3 тыс. лет,
возраст славяно-германских подгрупп мтДНК со-
ставляет 4.2 ± 0.4 тыс. лет, а возраст славяно-фин-
ских подгрупп мтДНК – примерно 2.8 ± 0.2 тыс. лет
(Малярчук и др., 2019). Таким образом, молеку-
лярные датировки возраста различных популяци-
онно-специфичных подгрупп мтДНК, выявлен-
ных в генофондах восточных, западных и южных
славян, соответствуют эпохе бронзового и желез-
ного веков.

ПАЛЕОГЕНОМНЫЕ ДАННЫЕ 
О ПРОИСХОЖДЕНИИ ПРЕДКОВ СЛАВЯН

Палеогеномные исследования последних лет
показали, что на формирование генетического
облика современных европейцев большое влия-
ние оказали миграции населения Понто-Каспий-
ских степей эпохи бронзового века с востока на
запад Европы (Allentoft et al., 2015; Haak et al.,
2015). Результаты исследований изменчивости
митохондриальных геномов у современного рус-
ского населения Восточной Европы также позво-
лили выявить рост эффективной численности
популяций в эпоху бронзового века, что, по всей
видимости, могло быть связано с миграционны-
ми процессами именно бронзового века (Mal-
yarchuk et al., 2017). Для исследования вопроса об
истоках митохондриального генофонда русских
целесообразно проведение анализа данных об из-
менчивости целых митохондриальных геномов у
современного русского населения в сравнении с
распределением гаплогрупп мтДНК у древнего на-
селения Европы и Кавказа эпохи неолита и брон-
зового века. Такого рода анализ показал, что ми-
грации древнего населения Понто-Каспийских
степей, произошедшие ранее 4–3 тыс. лет до н. э. в
западном направлении, могли привести к форми-
рованию в Центральной Европе смешанных попу-
ляций, характеризующихся восточноевропейски-
ми (понто-каспийскими) компонентами аутосом-
ного генофонда, но центрально-европейскими
гаплотипами мтДНК (гаплогруппы H, J, T, K, W и
др.); последние были унаследованы от анатолий-
ских фермеров еще в энеолите (табл. 2).

Дальнейшая экспансия этих популяций в об-
ратном направлении – на восток Европы и далее
в Азию – объясняет появление примерно 4–
3 тыс. лет до н. э. у восточных европейцев гапло-
типов, относящихся к анатолийскому набору гап-
логрупп мтДНК (Малярчук, 2019). Собственно, с
этого момента начинается формирование совре-
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менной структуры митохондриальных генофон-
дов русского населения.

Общим происхождением генетических компо-
нентов в эпоху бронзового века можно объяснить
и сходство митохондриальных генофондов насе-
ления западной и восточной частей Европы. Гомо-
генность европейского населения по распределе-
нию митохондриальных линий была обнаружена
еще в ранних исследованиях полиморфизма нук-
леотидных последовательностей ГВС1 мтДНК
(Comas et al., 1996). Аналогичные исследования
русских популяций также показали, что по рас-
пределению гаплотипов мтДНК русские мало от-
личаются от других европейских популяций (Ma-
lyarchuk, Derenko, 2001; Malyarchuk et al., 2004).
Это, по всей видимости, объясняется тем, что
сложившаяся в конце бронзового века генетиче-
ская структура европейского населения в после-
дующем уже мало изменялась, и поэтому все бо-
лее поздние миграционные процессы в Европе,
включая миграции славян в раннем средневеко-
вье, приводили лишь к небольшому перераспре-
делению одних и тех же гаплотипов мтДНК в раз-
личных популяциях.

Некоторое своеобразие сохраняют только те
европейские популяции, которые сформирова-
лись в средние века под воздействием генетически
отличающегося населения Сибири и Центральной
Азии (гунны, авары, булгары, татары и др.), кото-
рое несло с собой на запад Европы (вплоть до Пан-
нонии) восточноазиатские гаплотипы мтДНК. На-
пример, польско-литовские татары – потомки
выходцев из Золотой Орды, осевших в XIV в. на
землях Великого княжества Литовского, до сих
пор отличаются от соседних польских, литовских
и белорусских популяций наличием высокой ча-
стоты восточноазиатских линий мтДНК (более
30%) (Pankratov et al., 2016). Между тем, для со-
временного населения Венгрии характерны до-
вольно низкие частоты восточноазиатских вариан-

тов мтДНК (3–5%) (Egyed et al., 2007; Tömöry et al.,
2007; Malyarchuk et al., 2018). Однако палеогене-
тические исследования показали, что население
Венгрии эпохи раннего средневековья характери-
зовалось существенной долей восточноазиатского
компонента митохондриального генофонда (15–
23%) (Csősz et al., 2016; Neparáczki et al., 2017), кото-
рый явно преобладал у аварской элиты (до 70%)
(Csáky et al., 2020). Между тем, в последующее ты-
сячелетие у венгров произошло снижение часто-
ты восточноазиатских линий мтДНК вследствие
доминирования внутриевропейских брачных
связей (Tömöry et al., 2007).

Палеогеномных исследований, направленных
на изучение вопроса о происхождении славян, к
сожалению, пока мало. В одной из первых работ,
посвященной проблеме генетической преем-
ственности населения Польши на протяжении
последних двух тысячелетий, было выявлено
сходное распределение гаплогрупп мтДНК в по-
пуляциях римского железного века (2200–
1500 лет назад) и средневековья (1000–600 лет на-
зад), а также у современных поляков (Juras et al.,
2014). Авторы этого исследования заключили, что
западные славяне (поляки, чехи и словаки) сфор-
мировались на основе центрально- и восточноев-
ропейского населения эпохи железного века. В
другом исследовании населения Центральной
Европы эпохи средневековья было установлено,
что по распределению гаплогрупп мтДНК наибо-
лее близкими оказываются выборки средневеко-
вого населения нынешней Польши и Словакии
(IX–XII вв.); также они кластеризуются вместе с
выборкой населения X в. из Венгрии и венгерски-
ми лонгобардами (Csákyová et al., 2016). Последние
представляют собой древнегерманское племя, оби-
тавшее в VI–VIII вв. на территориях между рр. Эль-
ба и Дунай. Между тем, было установлено, что по
распределению гаплогрупп мтДНК средневеко-
вые словаки довольно далеки от современных сло-

Таблица 2. Спектры гаплогрупп мтДНК у населения Восточной Европы в нескольких временных интервалах

Гаплогруппы мтДНК (U2e, U4, U5) 
европейских охотников-собирателей Гаплогруппы мтДНК (H, J, T, W и др.) анатолийских фермеров

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
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ваков (Csákyová et al., 2016). В то же время, следует
отметить, что оба исследования (Juras et al., 2014;
Csákyová et al., 2016) основывались на результатах
анализа полиморфизма ГВС1 и скрининга марке-
ров гаплогрупп мтДНК, и поэтому полученные
результаты не могут рассматриваться в качестве
надежного источника информации о генетиче-
ском сходстве между древними и современными
популяциями. Тем не менее, это пока единствен-
ные данные о генетической структуре западных
славян эпохи средневековья, представляющих,
по всей видимости, так называемых венедов – се-
верную ветвь славян раннего средневековья (VI–
VIII вв.), проживавших к востоку от р. Висла – от
Балтийского побережья до Карпат и низовьев р.
Дунай.

Недавно получены первые сведения о генети-
ческой структуре антов, представляющих южную
ветвь ранних славян (Järve et al., 2019). Согласно
археологическим данным, предполагается, что

анты формировались на основе черняховской
культуры III–V вв. в процессе межэтнического
взаимодействия славян (восточных венедов), гер-
манцев (остготов) и потомков скифского населе-
ния Северного Причерноморья (Седов, 1995). Ре-
зультаты исследования (Järve et al., 2019) показали,
что три изученных представителя черняховской
культуры с территории современной Украины ха-
рактеризуются высокой долей (18–45%) цен-
трально-европейского генетического компонен-
та. В пространстве главных компонент аутосом-
ных вариантов полиморфизма черняховцы
располагаются вместе с различными представи-
телями современных народов Европы, однако ав-
торы (Järve et al., 2019) делают вывод о генетиче-
ском сходстве между черняховцами и древнегер-
манскими готами. Между тем, согласно данным
(Järve et al., 2019), один из черняховских образцов
располагается вблизи от современных боснийцев
и французов, другой – рядом со словаками и орк-
нейцами, а третий – рядом с поляками, русскими
и белорусами. Таким образом, каждый из черня-
ховских образцов проявляет некоторое сходство с
представителями современных славян, а не гер-
маноязычных народов, в связи с чем предложен-
ный вывод (Järve et al., 2019) о преимущественном
генетическом родстве черняховцев и готов, по
всей видимости, нельзя считать достаточно обос-
нованным.

Митохондриальные геномы трех исследован-
ных (Järve et al., 2019) представителей черняхов-
ской культуры относятся к гаплогруппам H1c,
H1n6 и T2g1. Известно, что довольно редкая гап-
логруппа T2g1 обнаружена, в основном, на юге –
у армян, палестинцев и таджиков (Pereira et al.,
2017). Гаплогруппа H1c, наоборот, главным обра-
зом распространена в Европе, в том числе у русских,
поляков, сербов, чехов и словаков (Malyarchuk et al.,
2017). Аналоги черняховскому H1n6-варианту
мтДНК обнаружены у современного населения
Дании и Испании (Behar et al., 2012; Raule et al.,
2014) (рис. 5). Поэтому, по всей видимости, нель-
зя однозначно решить вопрос о происхождении
этого черняховского гаплотипа мтДНК и, тем бо-
лее, ассоциировать его только с готами. Таким
образом, на нынешнем этапе исследований оче-
видно, что представители черняховской культуры
были очень разнообразны в генетическом отно-
шении, а для выяснения происхождения черня-
ховцев необходимо существенно увеличить раз-
меры выборок.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обзор данных об изменчивости нуклеотидных

последовательностей целых митохондриальных
геномов в популяциях славян (русских, поляков и
сербов) свидетельствует о том, насколько более
детальными стали представления о структуре и

Рис. 5. Филогенетическое дерево гаплогруппы H1n6,
построенное с помощью программы mtPhyl 4.015. На
ветвях указаны позиции мтДНК, в которых произо-
шли транзиции; для трансверсии показан результат
нуклеотидной замены. Эволюционный возраст под-
группы мтДНК (в тыс. лет) приводится в соответ-
ствии со скоростью мутаций в целом митогеноме
(Soares et al., 2009). Для митохондриальных геномов
приводятся номера в GenBank и страна происхожде-
ния. Митогеном черняховского индивидуума MJ-19
реконструирован из геномных данных (Järve et al.,
2019).

2098

H1n

552A
11551
14221

H1n6

6.1 (1.6; 10.8) тыс. лет

16336

MJ-19

JQ704613

73
456

195
5029
8084
8888

Черняховская JX152889

культура,
Украина

Дания

Испания



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 140  № 4  2020

РАЗНООБРАЗИЕ И СТРУКТУРА МИТОХОНДРИАЛЬНЫХ ГЕНОФОНДОВ СЛАВЯН 343

разнообразии митохондриальных генофондов,
которые ранее базировались на результатах ана-
лиза лишь небольшого участка главной некоди-
рующей области мтДНК или распределения ча-
стот митохондриальных гаплогрупп. Намного
улучшились также и результаты демографическо-
го анализа, основанного на данных об изменчи-
вости мтДНК – особенно для байесовского анали-
за динамики эффективной численности популя-
ций во времени, позволившего в случае анализа
больших наборов генетических данных выявлять
межрегиональные различия динамики Ne у евро-
пейцев. Применение филогеографического ана-
лиза современных и палеогеномных данных об
изменчивости мтДНК дало возможность макси-
мально точно (благодаря использованию полно-
размерных митохондриальных геномов) выяв-
лять общие компоненты генофондов различных
популяций, а также уникальные филогенетиче-
ские кластеры мтДНК, специфичные для отдель-
ных этнических групп и их общностей. На приме-
ре трех этнических групп славян продемонстри-
рована общность их генетического происхождения,
истоки которой уходят в эпохи бронзового и желез-
ного веков. Вместе с тем, существующий дефицит
данных об изменчивости целых молекул мтДНК у
населения Европы, особенно ее восточной части,
препятствует на данном этапе формированию бо-
лее целостной картины межэтнических генетиче-
ских отношений и реконструкции генетической
истории славян в эпоху раннего средневековья.
Таким образом, дальнейшие исследования поли-
морфизма целых митохондриальных геномов у
современного и древнего населения Восточной
Европы представляются очень важными и пер-
спективными в историческом отношении.
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Diversity and Structure of Mitochondrial Gene Pools
of Slavs in the Ethnogenetic Aspect

B. A. Malyarchuka, * and M. V. Derenkoa, **
aInstitute of Biological Problems of the North, Far-Eastern Branch of Russian Academy of Sciences, Magadan, Russia

*e-mail: malyarchuk@ibpn.ru
**e-mail: mderenko@mail.ru

A review of data on the variability of the nucleotide sequences of whole mitochondrial genomes in popula-
tions of Russians, Poles, and Serbs representing, respectively, groups of Eastern, Western, and Southern
Slavs, in comparison with similar data for other European peoples, is presented. It was shown that the results
of the analysis of the variability of whole mitogenomes make it possible to substantially detail the ideas about
the structure and diversity of mitochondrial gene pools obtained earlier using other approaches – for exam-
ple, analysis of the distribution of haplotypes of mtDNA major non-coding region or the frequencies of mi-
tochondrial haplogroups. It has been demonstrated that Bayesian analysis of large data sets on the variability
of whole mitogenomes in the Slavs allowed us to identify in Europe between-regional differences in the dy-
namics of the effective population size over time. The use of a phylogeographic analysis of modern and pa-
leogenomic data on the variability of whole mitogenomes makes it possible to define unique phylogenetic
mtDNA clusters specific to certain ethnic groups and their communities. In the example of three ethnic
groups of Slavs, their common genetic origin, dating back to the Bronze and Iron Ages, is demonstrated.

Keywords: mitochondrial DNA, molecular phylogeography, gene pool of Slavs
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