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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ 

 

ВУР– Волго-Уральский регион 

ГВС – гипервариабельный сегмент  

ДНК – дезоксирибонуклеиновая кислота 

мтДНК– митохондриальная ДНК 

ПДРФ – полиморфизм длины рестрикционных фрагментов 

ПЦР – полимеразная цепная реакция 

РБ – Республика Башкортостан 

ISOGG – The International Society of Genetic Genealogy 

PCA– анализ главных компонент (Principal component analysis) 
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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность темы. Волго-Уральский регион (ВУР) является местом, 

где происходило взаимодействие различных народов, различающихся по 

этническим, лингвистическим и религиозным признакам. Этому 

способствовало особое географическое положение региона - на стыке двух 

континентов, Европы и Азии, разделенных природным барьером, 

Уральскими горами. Население Волго-Уральского региона принадлежит к 

двум основным языковым группам: к тюркской ветви алтайской языковой 

семьи (башкиры, татары, чуваши) и к финно-угорской ветви уральской 

языковой семьи (коми, бесермяне, удмурты, мордва и марийцы). По 

антропологическому составу эти народы относятся к европеоидной расе с 

различной долей монголоидного компонента (Кузеев, 1992).  Происхождение 

и характер взаимодействия народов, проживающих в регионе в то или иное 

время, всегда вызывали особый интерес историков, а в последнее время и 

генетиков. Имея на руках эффективные инструменты генетического 

исследования, такие как данные об изменчивости аутосомных локусов ДНК, 

а также об однородительских маркерах (митохондриальной ДНК и 

нерекомбинирующей области Y-хромосомы), популяционные генетики 

сделали значительный шаг вперед в отношении изучения генетической 

структуры и истории популяций.  

На сегодняшний день существует достаточно большое количество 

работ, связанных с изучением генетической структуры популяций Волго-

Уральского региона. Большая часть из них посвящена анализу 

биохимических, иммунологических и физиологических маркеров, а также 

ряда ДНК-локусов аутосомных генов (Шнейдер и др., 1989, 1990; Спицын и 

др., 1990, 1995, 2009; Спицына и др., 1990; Рафиков и др., 1993; Ельчинова и 

др., 1995; Кравчук и др., 1996, 1998; Хуснутдинова и др., 1999a, 1999б, 1999c, 

2003; Рычков и др., 2000; Викторова и др., 2002). Следует отметить, что 



7 

изучение отдельных аутосомных локусов ДНК имеет явный недостаток, 

обусловленный тем, что эволюционные изменения прослеживаются главным 

образом по вариабельности частот различных аллелей в популяциях и не 

дают представления о последовательности возникновения носителей 

различных гаплотипов в эволюционном ряду. Маркеры мтДНК и Y-

хромосомы в свою очередь позволяют проследить генетическую историю 

народов от этапов становления до настоящего времени.  

Ранее был проведен ряд работ, посвященных изучению 

митохондриального генофонда популяций Волго-Уральского региона (Finnila 

et al,, 2001; Бермишева и др., 2002; Викторова и др., 2002; Орехов и др., 2002; 

Ingman et al., 2006; Хуснутдинова и др., 2007; Лобов и др., 2009; Malyarchuk 

et al., 2010; Денисова и др., 2011; Степанов и др., 2011; Грошева и др., 2013, 

2014). Однако все эти исследования либо были проведены в отдельных 

популяциях, либо ограничивались изучением нуклеотидной 

последовательности ГВСI мтДНК с определением только основных 

гаплогрупп. Мы полагаем, что генетическую структуру популяций Волго-

Уральского региона необходимо рассмотреть более детально, с максимально 

возможным разрешением и с использованием метода полногеномного 

секвенирования мтДНК. Это позволит выявить генетические процессы, 

точнее отражающие этническую историю народов Волго-Уральского региона 

по женской линии. 

Y-хромосома, как объект изучения популяционных генетиков получила 

широкое распространение в последнее десятилетие в силу того, что она 

передается только по отцовской линии и характеризуется, в отличие от всех 

других ядерных хромосом, практически полным отсутствием рекомбинации, 

а также чувствительностью к дрейфу генов (Underhill et al., 2001, Jobling et 

al., 2003). В проведенных ранее исследованиях популяций Волго-Уральского 

региона проанализированы отдельные диаллельные локусы 

нерекомбинирующей области Y-хромосомы, такие как YAP (DYS287), Tat 

(RBF5) и LLY22 (Бермишева и др., 2001; Лимборская и др., 2002). Более 
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детальный анализ был проведен в субпопуляциях башкир, где были 

генотипированы десять микросателлитных и 24 диаллельных локуса Y-

хромосомы (Лобов, 2009). Также известны работы, в которых образцы 

отдельных популяций были задействованы в рамках изучения крупных 

монофилитических линий (Rootsi et al., 2007, Underhill et al., 2010, Myres et al., 

2011, Rootsi et al., 2012). Однако целостного исследования разнообразия Y-

хромосомы в популяциях Волго-Уральского региона, как такового, не 

проводилось 

Нам видится, что такой анализ позволит более детально 

охарактеризовать популяции Волго-Уральского региона по мужской линии, 

выявить филогенетические взаимоотношения и проследить эволюцию 

современных народов Волго-Уральского региона. 

В связи с вышеизложенным целью исследования является изучение 

генетической структуры и филогенетических взаимоотношений популяций 

Волго-Уральского региона по данным об изменчивости мтДНК и Y-

хромосомы. 

В соответствии с целью исследования были поставлены следующие 

задачи: 

1. Провести филогеографический анализ гаплогрупп мтДНК в 

популяциях Волго-Уральского региона. 

2. Провести полное секвенирование митохондриального генома для 

образцов, приналежащих к гаплогруппам H, A, A10, N9a3, Z1a. 

3. Провести филогеографический анализ гаплогрупп Y-хромосомы в 

популяциях Волго-Уральского региона. 

4. Оценить генетическое разнообразие и степень генетической 

дифференциации в популяциях Волго-Уральского региона по данным о 

полиморфизме мтДНК и Y-хромосомы. 

5. Охарактеризовать генетические взаимоотношения между популяциями 

Волго-Уральского региона. 
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Научная новизна. Впервые проведено комплексное исследование 

структуры восьми популяций Волго-Уральского региона (марийцы, мордва, 

коми, удмурты, бесермяне, чуваши, татары (из двух субпопуляций казанских 

татар и туатар из Туймазинского района Республики Башкортостан (РБ)), 

башкиры (из трех субпопуляций: из Бурзянского и Архангельского районов 

РБ, а также из Пермского края) на основе двух молекулярно-генетических 

систем – мтДНК и Y-хромосомы с высокой степенью филогенетического 

разрешения. Впервые на основании данных об изменчивости полных 

митохондриальных геномов выявлены новые, характерные для Волго-

Уральского региона, линии мтДНК (H, H55, H99, A10, A, N9a3, Z1a1), оценен 

их возраст. Изучена детальная филогеография линий Y-хромосомы. Впервые 

в отдельных популяциях региона нами обнаружены такие гаплогруппы, как 

R1a-Z2125, R1b-Z2105, R1b-M405. Показано, что наибольшее генетическое 

разнообразие в регионе наблюдается в субпопуляциях казанских и 

туймазинских татар как по данным мтДНК, так и Y-хромосомы, в то время 

как наименьшее – в популяции марийцев (по данным мтДНК) и удмуртов (по 

данным Y-хромосомы). Полученные данные о популяциях Волго-Уральского 

региона позволили определить генетическую структуру изученных народов и 

существенно дополнить имеющуюся картину генетических 

взаимоотношений данных этносов между собой. 

Научно-практическая значимость. Результаты исследования могут 

быть информативны для специалистов смежных отраслей знания: историков, 

этнографов, археологов, антропологов и лингвистов, занимающихся 

изучением народов Волго-Уральского региона. Также полученные нами 

данные могут быть использованы в научно-образовательном процессе, при 

разработке курсов для студентов биологических, исторических и 

медицинских специальностей. Кроме того, данные диссертационной работы 

могут служить основой для последующих исследований в области 

популяционной генетики, археологии и этнографии.  
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ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

 

1.1. Этническая характеристика народов Волго-Уральского 

региона 

 

1.1.1. Заселение Волго-Уральского региона по данным этнографии, 

археологии и антропологии 

 

Распад уральской общности, по мнению исследователей (Вереш, 1985, 

Кузеев, 1992) произошел в IV- III тысячелетии до н.э., когда, как полагает 

Р.Г. Кузеев, племена кельтиминарской культуры, пришедшие с юга, 

разделили ее надвое. Предки самодийцев отошли к Енисею, а западные 

группы остались на прежних местах проживания. В III тысячелетии 

последние отодвинулись к западу, и, смешавшись с пришельцами, 

образовали поздненеолитическую финно-угорскую общность на территории 

Волго-Камья, Урала и Зауралья (Халиков, 1969). В III – II тысячелетии до н.э. 

происходило переселение отдельных групп финно–угров к северу, до Белого 

моря. Географическое разделение племен привело к разделению единой 

финно-угорской общности на угорскую и финно-пермскую. Племена финно-

угров, проживавшие в районах Волго-Камья, Урала и Зауралья, входили в 

культурную общность, именуемую Камско-Уральской и Волго-Камско-

Уральской (Кузеев, 1992). Поздненеолитические племена Восточной Европы, 

сохранившие традиции Камско-Уральской области, являлись носителями 

волосовской культуры, именно ее представители во II тысячелетии до н.э. 

двинулись на запад, достигнув Прибалтики, и, по всей видимости, 

участвовали в этногенезе финнов. Оставшиеся в Поволжье племена этой 

культуры, разделившись, образовали поздняковскую и приказанскую 

культуры (Кузеев, 1992). На основе поздняковской культуры с участием 



12 

мигрантов с востока и юга сформировалась финно-угорская в этническом 

отношении городецкая и дьяковская культуры, преемниками которых, по 

мнению некоторых исследователей, являются современные финно-угорские 

народы - марийцы и мордва (Хайду, 1985, Кузеев, 1992). Приказанская же 

культура занимала районы среднего Поволжья и расширялась на юг до р. 

Белой, являясь основой для образования пермских народов коми и удмуртов 

(Кузеев, 1992). Также в середине II тысячелетия до н.э. фиксируются 

взаимодействия финно-угорского населения региона с ираноязычными 

представителями абашевской, раннесрубной и раннеандроновской культур. 

Некоторые лингвисты связывают иранские заимствования, которые 

наблюдаются в современных мордовском, марийском и отчасти в 

удмуртском языках с этими контактами (Гарипов, 1972). С конца I 

тысячелетия до н.э. увеличивается объем вливаний в регион угорского 

населения Западной Сибири и индоиранских племен с юга. Среди угорских 

племен можно отметить носителей ананьинской (VIII – VI вв. до н.э.), 

гафурийско-убаларской (IV – III вв. до н.э.), усть-полуйской ( II – III вв. до 

н.э.) культуры. На рубеже нашей эры на Южный Урал проникают саргатские 

племена, вступившие в контакт с гуннами и начавшие вместе с ними 

движение на Запад, в том числе и на Северный Кавказ (Артамонов, 1962). 

Считается установленным фактом, что лесостепная часть Западной Сибири 

была зоной формирования древнемадьярских племен (Кузеев, 1992). Есть 

мнение, что именно саргатские племена являются предками мадьярской 

группы угров (Могильников, 1983), историю которых связывают с историей 

венгров. Нельзя не отметить влияние скифо-сармато-сакских кочевников на 

формирование общности Волго-Уральского региона, причем, градиент 

влияния увеличивался с востока на запад. А. П. Смирнов считал, что 

скифское государство, втягивая окрестные племена в торговые связи, 

содействовало также развитию общественных отношений и культуры 

(Смирнов, 1966). Так, в поселениях на крайнем севере были обнаружены 

изделия, произведенные местными ремесленниками по античным образцам 
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(Смирнов, 1966). В области распространения ананьинской культуры, 

приписываемой предкам удмуртов, мари и коми, встречается много изделий 

из Ольвии и других мест Северного Причерноморья и раннеантичного и 

римского времени (Смирнов, 1966). Многие вещи, найденные под Пермью, 

повторяют скифские образцы (Смирнов, 1966). Здесь находят предметы из 

области, которую населяли савроматы, и с Кавказа (Смирнов, 1966). Отсюда 

на юг, в область передовых государств того времени, экспортировались 

ценные меха (Смирнов, 1966). Также заметно это влияние ираноязычных 

племен на представителей кара – абызской (IV в. до н.э. – III в. н.э.) 

культуры, которая вместе с пьяноборской ( III в. до н.э. - II в. н.э.) и 

гляденовской (III в. до н.э. – IV в. н.э.) сформировались на основе 

ананьинской культуры в IV – III в. до н.э., Таким образом, в первой половине 

I тысячелетия н.э. финно-угорские общности всего региона, образовавшиеся 

на правобережье Волги на поздняковской основе (городецкая и дьяковская 

культуры раннего железного века) в Прикамье и Приуралье на ананьинской 

основе (пьяноборская, гляденовская и кара-абызская культуры), явились 

реальной основой для консолидации финно-угорских народов и 

этнографических групп Волго-Камско-Уральской области: мордвы, 

марийцев, удмуртов и коми (Кузеев, 1992). 

Отдельного обсуждения требует проблема появления тюркских племен 

и их взаимодействие с обосновавшимися на территории региона финно-

угорскими народами, в том числе, вопрос о добулгарских вливаниях в 

генофонд края. По мнению некоторых исследователей, тюркская экспансия в 

Волго-Уральский регион имела место еще в I тысячелетии до н.э., в пользу 

чего свидетельствуют обнаруженные археологами так называемые «курганы 

с усами» и носители культуры убаларских памятников на Южном Урале. 

Однако данная точка зрения, как полагает Р.Г. Кузеев, является недостаточно 

обоснованной, поскольку, по его мнению, имеющиеся историко-

лингвистические факты не дают достаточных оснований для подтверждения 

гипотезы о массовой миграции тюркского населения в Среднее поволжье и 
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Южный Урал в первой половине I тысячелетии н.э., и тем более до н.э. 

(Кузеев, 1992). Спор по данному вопросу разгорелся и между А.П. 

Смирновым и А.Х. Халиковым. А.П. Смирнов настаивал на том, что 

маштабная тюркизация региона связана с булгарскими племенами и отвергал 

идею автохтонности тюркских народов Поволжья. А.Х. Халиков же, в свою 

очередь, защищал тезис о появлении тюрков в регионе в первой половине I 

тысячелетия н.э., связывая это, прежде всего, с памятниками  с плоскодонной  

керамикой в лесостепной зоне от р. Белой до р. Волги с «именьковской», 

«романовской» и, частично, «турбаслинской» археологическими культурами 

и переселением тюркоязычных племен из степей южного Урала и западной 

Сибири (Смирнов, 1974, Халиков, 1974). Подобные споры в очередной раз 

подчеркивают сложность вопросов, связанных с заселением Волго-

Уральского региона, прежде всего проблемы этногенеза проживающих здесь 

сегодня народов. 

Возникновение государства Волжской Булгарии связывают, в первую 

очередь, с событиями, развивающимися в Прикаспии и на Северном Кавказе 

в VI-VIII веках, а именно, с выделившимся из огурского союза племен 

народом булгаров, который впоследствии усиливался и образовал свое 

государство, Великую Булгарию, сохранявшую лидирующие позиции до того 

момента, как их войска были разбиты хазарами. Часть булгар была 

вынуждена переселиться на восток, образовав к началу X века государство на 

территории современных Татарстана, Чувашии, Ульяновской и Самарской 

областей, именуемое Волжской Булгарией. Известно, что Волжская Булгария 

была очень развита в отношении социальной и военной организации, но в то 

же время в хозяйственном, а особенно в культуре земледелия, уступала 

местному средневолжскому населению (Мокшин, 2000). Именно поэтому 

местное финно-угорское население сыграло большую роль в переходе булгар 

от кочевого скотоводства к оседлому земледелию (Мокшин, 2000). В начале 

XIII века половцы потерпели поражение от монголов и были вынуждены 

искать убежище в Волжской Булгарии (Белых, 2006). С этого, по-видимому, 
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началось проникновение на Среднюю Волгу кыпчакского этнического 

элемента, и было положено начало длительному процессу постепенной 

кыпчакизации населения Волжской Булгарии, а также некоторых 

сопредельных территорий Волго-Уралья, который завершился не ранее XV в. 

Языковыми потомками кипчаков в Урало-Поволжье являются современные 

татары и башкиры (Белых 2006). 

Этнические процессы в Волго-Уральском регионе в XIII – XV вв. в 

условиях кыпчакского наплыва представляли собой взаимодействие и 

сложный синтез двух или более этнических образований, когда утверждение 

языка этнического суперстрата (кыпчакского) сопровождалось различной 

степенью языкового и культурного влияния волжско-булгарского, огузо-

печенежского, огузо–кыпчакского субстрата на формирование новых этносов 

(Кузеев, 1992). Миграции конца XIV – первых десятилетий XV вв. 

существенным образом изменили характер расселения Волго-Уральского 

региона и, вероятно, этнодемографическую ситуацию. Основным 

результатом этих процессов была концентрация финно-угорского и 

тюркского населения в широтном направлении в лесной и лесостепной 

полосе от Ветлуги и Оки на западе до Урала на Востоке (Кузеев, 1992). 

 

1.1.2. Этногенез народов Волго-Уральского региона. 

 

1.1.2.1. Башкиры 

 

Башкиры – тюркоязычный этнос, проживающий на территории 

Южного Урала. По переписи населения 2010 года его численность 

составляет примерно 1 млн. 585 тыс. человек (Всероссийская перепись 

населения, 2010). Этноним «башкорт» до сих пор вызывает споры в научных 

кругах. Так, В.Н. Татищев считал, что оно означает «главный волк» - 

«башкурт», в честь волка, который привел миссионеров, проповедующих 
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ислам, в Уральские горы, чтобы обратить предков башкир, исповедующих 

язычество (Татищев, 1962). Кузеев поддерживал тюркское происхождение 

этнонима и также ассоциирует самоназвание башкир с волком («биш» - пять, 

«курт» - волк; либо «боз» - серый, «курт» - волк), принимая во внимание 

особое отношение башкир, и вообще тюркских народов, к волку. Так, в юго-

восточных регионах Башкирии распространена легенда, что башкиры 

пришли на Урал из низовья Сырдарьи, с Алтая вслед за волком, который 

указывал им путь (Кузеев, 1974). Также есть точка зрения, которая 

предполагает, что самоназвание «башкурт» означает - хозяева пчел 

(Юрматов и др., 1847). В более поздних исследованиях слово «башкорт» 

делят уже на 3 части «баш» - голова, «кор» - круг, община и «т» - 

заимствованное из тюркских языков окончание означает множественность 

(Усманов, 1949). Временем сложения башкир как этноса считают период с 

VII по IX век (Янгузин и др., 2007), когда начинают появляться первые 

письменные упоминания о башкирах: именно в это время предки башкир 

проникают в степные и лесостепные районы, лежащие между Волгой и 

Южным Уралом. Здесь, на территории Бугульминской возвышенности (юго-

восток Татарстана и прилегающие районы Башкирии и Оренбургской 

области), ограниченной с северо-востока средним течением р. Белой, с запада 

– левыми притоками р.Волги, а с юга – степями, лежащими в бассейне 

р.Самары в IX-X вв., складывается группировка древнебашкирских племен 

(Белых, 2006). Процесс классовой дифференциации у башкир шел в то же 

время с IV по VII век, о чем свидетельствуют найденные археологами 

богатые и бедные погребальные могилы и с IX по XI, если опираться на 

данные, полученные в ходе анализа сказания «Бабсак и Кусяк» (Янгузин и 

др., 2007). 

P.З. Янгузин выделил три основных теории происхождения 

башкирского народа: тюркская, угорская и промежуточная (Янгузин и др., 

2007). 
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В пользу тюркской теории свидетельствует тот факт, что люди с 

самоназванием баджгард упоминаются в путешествиях Ибн Фадлана и 

других арабских авторов, где он определяет их, как тюркский народ (Validov, 

1939). Кроме того, некоторые исследователи связывают появление башкир на 

Урале с совместным с ногайцами переселении этих этносов с Алтая (Рычков 

и др., 1759; Янгузин и др., 2007). Также в пользу тюркского происхождения 

башкир высказывается В.М Флоринский, который в своих путевых записках 

излагает суждения о происхождении, стиле жизни и культуре башкир. В 

частности, он отмечает длинные башкирские одежды (куртки и рубахи), 

мясную пищу, войлочные юрты и соколиную охоту, что свойственно скорее 

тюркам нежели финно-уграм, кроме того, он отмечал, что башкиры ближе к 

татарам, чем к монголам (Флоринский, 1874). 

Н. М. Карамзин, объединяя сведения европейских путешественников, 

считал, что сейчас башкиры говорят на тюркском языке, поскольку переняли 

его от победившего их народа, и забыли собственный (угорский) из-за 

долгого соседства с татарами (Карамзин, 1989). Также сторонниками 

угорской теории были такие ученые как Д.А. Хвольсон, И.Н Березин, В.Ф 

Филоненко. Аргументация Д.А. Хвольсона строилась на схожести древнего 

общего для башкир и венгров этнонима «баджгард», который на востоке 

преобразовался в «башкир», а на западе в «мадьяр» (Янгузин и др., 2007). В 

свою очередь Т.М. Гарипов и Р.Г Кузеев считали, что как таковой башкиро-

мадьярской проблемы не существует, а значит и попытки породнить эти 

народы не имеют научного смысла (Гарипов и др., 1962). 

Промежуточная теория основывается на предположении, что в 

формировании башкирского этноса на разных этапах играли как угорские, 

так и тюркские племена (Янгузин и др., 2007).  

Также следует сказать и о туранской (иранской) теории происхождении 

башкир, которая предполагает, что в основу башкирского этноса легли 

компоненты преимущественно дахо-массагетского, усуньского, скифо – 

сарматского и динлинского происхождения (Муратов, 2013). 
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Исходя из вышесказанного, единогласно поддерживаемой теории 

происхождения башкирского этноса у историков нет, поэтому этногеномика, 

на сегодняшний день обладающая весьма эффективными методами 

генетического анализа различных этнических групп, способна внести ясность 

в некоторые вопросы, до сих пор остающиеся без ответа.  

 

1.1.2.2. Татары 

 

Татары - второй по численности после русских народ России. Их 

численность по данным переписи населения 2010 года составляет примерно 

5млн. 364тыс. (Всероссийская перепись населения, 2010). Сюда входят 

крымские татары, нагайбаки, казанские татары, астраханские татары, 

кряшены, мишари, сибирские татары. В нашем исследовании был проведен 

анализ генетической структуры поволжских татар. 

Существует три основные теории этногенеза татар: булгаро-татарская, 

татаро-монгольская и тюрко-татарская. 

Булгаро-татарская теория предполагает, что этнической основой 

татарского народа стал булгарский этнос, который сложился в Волго-

Уральском регионе в VIII в. Эта концепция предполагает, что основные 

этнокультурные традиции и особенности татарского народа сформировались 

именно в период Волжской Булгарии, а в период Золодой орды они 

претерпевали только небольшие изменения. «Булгарские корни» татарского 

этноса в своих работах подчеркивал А.П. Смирнов, который считал, что 

знания по изготовлению посуды, применявшиеся  в XIII-XIV  вв.  при 

монголах, были известны гончарам и булгарской эпохи (Смирнов и др., 

1951). Изучение керамики XI-начала XV вв.  подтверждает преемственность 

булгарской и булгаро-татарской культур (Кокорина, 2002).  
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Татаро-монгольская теория. 

Теория татаро-монгольского происхождения основывается на факте 

переселения в Волго-Уральский регион центральноазиатских кочевых 

татаро-монгольских племен, которые, смешавшись с кыпчаками и приняв 

ислам в период Улуса Джучи, создали основу культуры современных татар. 

Значение Волжской Булгарии в этногенезе татар в рамках данной теории 

принижается, поскольку ее сторонники относят Волжскую Булгарию к 

слаборазвитым государствам (Исхаков и др., 2001). 

Тюрко-татарская теория  

Придерживающиеся этой теории ученые подчеркивают тюрко-

татарские истоки современных татар, а также предполагают, что в 

формировании татарского этноса важную роль играли этнополитические 

традиции Тюркского каганата, Великой Болгарии, хазарского каганата, 

Волжской Булгарии, кыпчакско-кимакских и татаро-монгольских этнических 

групп степей Евразии (Исхаков и др., 2001).  

Распад Золотой орды привел к образованию татарских государств: 

Казанского ханства (1438-1445), Крымского (1438), Касимовского (1450-е), 

Астраханского (1460), Шибанидского (на его основе тюменского, позже, в 

1420, Сибирского) ханств, Большой и Ногайской Орд (Аблязов и др., 2012.). 

Потомки жителей этих порой географически удаленных друг от друга ханств, 

за исключением ногайцев, именуют себя татарами. 

 

1.1.2.3. Чуваши 

 

Чуваши – один из этносов, проживающих на территории Поволжья. 

Первое упоминание этнонима «чуваши» в русских документах относится к 

1510г., в летописях - к 1521, но существует точка зрения, согласно которой 

упоминание этнонима было зафиксировано впервые в 1508 году в списках 

«Казанского летописца». По переписи населения 2010 их численность 



20 

составляет 1 млн. 436 тыс. человек (Всероссийская перепись населения, 

2010). Большая часть чувашей проживает в Чувашской республике (Иванов и 

др., 2000). Лингвистически чуваши, прежде всего, интересны тем, что 

являются единственным народом, говорящим на вымершем булгарском 

языке, так называемой булгарской ветви, включающей в себя хазарский и 

булгарский языки. По мнению многих исследователей (Белых, 2006) именно 

языковая принадлежность определяет основную гипотезу происхождения 

чувашского этноса, предполагающую, что предками чувашей являются 

волжские булгары (Иванов и др., 2000). Другую точку зрения на 

происхождение чувашей выражает А.П. Смирнов, по его мнению, чувашский 

этнос сложился на основе оседлых финно-угорских народов Волго-

Уральского региона, на которых повлияли, в силу своего положения в крае, 

пришлые булгары-сувары (Смирнов, 1951). 

 

1.1.2.4. Марийцы 

 

Марийцы – один из финно-угорских этносов Волго-Уральского 

региона, по переписи населения 2010 их общая численность составляет 548 

тыс. человек (Всероссийская перепись населения, 2010). Большая часть 

марийцев проживает в республике Мари-Эл, остальная в Башкортостане, 

Татарстане, Удмуртии, Нижегородской, Кировской, Свердловской, Пермской 

областях. Историки расходятся во мнении относительно происхождения 

марийцев. Некоторые из них отождествляют марийские племена с 

мерянскими (Спицын и др., 1893), некоторые считают, что формирование 

древнемарийского народа произошло в результате расселения городецких 

племен с правобережья Волги на левый берег бассейн Поветлужья (Смирнов, 

1952б). Гипотезу о происхождении марийцев на основе двух культур 

(городецкой и азелинской) высказал А.Х. Халиков: он считал, что основу 

древнемарийского этноса составили западные группы позднеананьинского 
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(азелинского) населения, имеющие в своей культуре городецко-дьяковские 

элементы (Халиков, 1991). По мнению лингвиста Б. А. Серебренникова 

прамарийский язык был одним из северных диалектов языка волжско-

финской общности, и его носители проживали юго-западнее современной 

территории вплоть до нижнего течения р. Оки (Серебренников, 1967). Таким 

образом, марийская общность по мнению археологов сформировалась, по 

всей видимости, в Ветлужско-Вятском междуречье, а по мнению лингвистов 

в юго-западных районах, на правом берегу Волги вплоть до нижнего течения 

Оки (Серебренников, 1967; Галкин, 1985) и впоследствии переселилась в 

современные место проживания (Никитина и др., 2000).  

Самоназвание марийцев – марий (мари, мары) - является 

заимствованием из древнего иранского языка и в современных марийских 

языках имеет значение ‗муж, мужчина‘ (Белых, 2006). Старое русское 

название марийцев – черемисы, по-видимому, было заимствовано русскими 

из языков поволжских тюрков – булгар, кипчаков и их потомков – чувашей и 

татар (чув. çармăс, тат. чирмеш) (Белых, 2006). Есть мнение, что этноним 

«марий» имеет тюркское происхождение, его связывают с древнетюркским 

корнем со значением ‗войско; воевать, сражаться‘, и считается, что первое 

упоминание о них встречается в письме хазарского  кагана  Иосифа (X  в). 

(Белых, 2006). С XI народ «черемисы» уже упоминаются в древнерусских 

летописях, где фиксируется место их проживания: на р. Оке по соседству с 

мордвой и Волжской Булгарией (Белых, 2006). 

 

1.1.2.5. Мордва 

 

Также, как и мари, мордва относится к финно-угорской языковой 

группе, которая, как считается, была образована в результате дробления 

единого «уральского» языка. Археологически истоки  формирования мордвы 

принято связывать с племенами городецкой археологической культуры VIII  
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в. до н.э. – I в. н.э., памятники которой распространены на правобережье 

Средней Волги и в бассейне средней Оки, в долинах р. Суры, Мокши, Цны, 

Теши, то есть практически на той же территории, где мордва  первые  

фиксируется по письменным источникам и живѐт до сих пор (Белых, 2006). 

Мордва делится на 2 основных этноструктурных подразделения: мокша и 

эрзя, причем эти названия чаще употребляются для обозначения 

принадлежности внутри этноса, а этноним мордва используется при общении 

с другими народами. Есть мнение, что самоназвание эрзя произошло от 

названия ассимилировавшегося сарматского племени аорса, с которыми 

мордва долгое время соседствовала (Мокшин, 2000). 

 

1.1.2.6. Удмурты 

 

Удмурты являются одним из коренных этносов Волго-Уральского 

региона. Их численность по переписи населения 2010 составляет 552 тыс. 

человек (Всероссийская перепись населения, 2010), большая часть из 

которых проживает в Удмуртии. Отдельные группы населяют соседние 

регионы России: Республики Татарстан, Башкирию, Марий Эл, Кировскую  и  

Свердловскую  области, а также Пермский  край. Происхождение этнонима 

«удмурт» обсуждается до сих пор. Одна из точек зрения предполагает, что 

основа «мурт», «морт» заимствована из индоиранских языков, где означает 

«муж, мужчина, человек», первая же часть «уд», по всей видимости, 

восходит к марийскому одо – «восходы на лугах, зеленые побеги», либо к 

названию центральной реки Удмуртии – Вятке (уд. Ватка). Изначально 

появившееся название ватмурт – «человек с Вятки», в дальнейшем 

преобразовалось в отмурт, а затем в утмурт и в удмурт (Владыкин и др., 

1997). По мнению С.К. Белых и В.В. Напольских самоназвание удмуртов 

представляет собой композит, целиком  заимствованный  из  какого-то  

иранского  языка (Белых и др., 1994). В языке-источнике данный композит 



23 

мог означать буквально «человек окраины, житель пограничья» (Белых и др., 

1994). Удмурты относятся к вятско-камскому сублапоноидному 

антропологическому типу, для которого свойственно преобладание 

европеоидных черт над также присутствующими монголоидными. Эта 

монголоидность восходит к североевропейскому – саамскому (лопарскому) 

антропологическому типу (Бунак, 1980). Кроме того, ранее было отмечено и 

впоследствии подтверждено антропологами, что, наряду с ирландцами, 

удмурты являются одним из самых рыжеволосых этносов не только в России, 

но и в мире (Дубов, 1987). По мнению Хайду язык пермских угров (удмуртов 

и коми) совпадает на 70% и грамматическая система имеет единую основу 

(Хайду, 1985), что свидетельствует в пользу развития этих народов на 

ограниченной территории, и постоянных контактов между ними. 

 

1.1.2.7. Коми 

 

Коми – народ, проживающий на территории республики Коми. По 

переписи населения 2010 года их численность составляет 329 тыс. человек, 

большую часть (228тыс.) составляют коми-зыряне (Всероссийская перепись 

населения, 2010). Как и удмурты, коми относятся к пермской ветви 

уральской языковой семьи. В современных языках коми и удмуртов 

примерно 80% составляет общая лексика, что указывает на их близкое 

родство (Федюнева, 2000). С другой стороны, между отдельными районами 

края существовала некая обособленность из-за определенной замкнутости 

общин и некоторой трудноступности удаленных регионов (Федюнева , 2000), 

из-за чего именно в  популяции коми лингвистическое разделение между 

коми-зырянами и коми-пермяками наиболее ощутимо. Так, Л.Н. Жеребцов 

считает, что, несмотря на единство происхождения, длительное проживание 

вместе и наличие большого числа общих черт в культуре, коми-пермяки и 

коми зыряне являются двумя самостоятельными народами (Жеребцов , 2002). 
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Считается, что непосредственно в этногенезе коми приняли участие 

представители ванвиздинской культуры, причем этническая принадлежность 

этой культуры является предметом спора. Согласно одной из точек зрения 

она восходит к гляденовской и ананьинской культурами (Королев, 1997). 

Согласно другой, она образовалась в результате ассимиляции племен 

позднегляденовской культуры угорскими племенами (Буров, 1967; 

Федюнева, 2000). Кроме того, на этногенез коми, а особенно коми-пермяков, 

оказали племена родановской культуры, возникшей на основе культуры 

ломоватовской (Федюнева, 2000). 

 

1.1.2.8. Бесермяне 

 

Бесермяне - малочисленный финно-угорский народ, проживающий на 

территории современной Республики Удмуртия в бассейне реки Чепца. 

Этногенез бесермян вызывает особый интерес историков, поскольку до сих 

пор остается невыясненной степень влияния на становление этноса 

тюркского и финно-угорского компонентов. Этноним «бесермин», по всей 

видимости, имеет тюркские корни «busurman», происходящее от персидского 

«musulman» (Напольских и др., 1997). Кроме того, близость к тюркским 

народам обнаруживается и в культурных особенностях, таких как 

традиционная одежда, которая указывает на связь бесермян с чувашами 

(Напольских и др., 1997). По мнению Р.Г. Кузеева бесермяне – это этнически 

смешанная этнографическая группа, которая является булгаро-чувашами по 

происхождению и по истокам своей культуры, но говорящая на удмуртском 

языке, или испытавшая то или иное влияние тюркских и русских этносов 

(Кузеев и др., 1992). 
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1.2. Преимущества использования в популяционных исследованиях 

маркеров мтДНК и Y-хромосомы 

 

Молекула мтДНК представляет собой кольцевую двухцепочечную 

структуру длиной 16569 пар нуклеотидов (Anderson et al., 1981). Следует 

отметить, что ее длина может варьировать в зависимости от наличия делеций 

и инсерций, соответственно укорачивающих или удлиняющих цепь. Каждая 

молекула мтДНК в норме  кодирует 13 белков, задействованных в процессах 

окислительного фосфорилирования, 2 рибосомных гена и 22 гена 

транспортных РНК (Anderson et al., 1981). Митохондриальная ДНК играет 

большую роль в клеточном дыхании и выработке энергии, причем гены 

самой мтДНК играют не последнюю роль, поскольку связаны с нормальным 

функционированием дыхательной цепи митохондрий, и это, в свою очередь, 

обеспечивает эволюционную консервативность структуры мтДНК. Это 

позволяет обнаруживать схожие паттерны мутаций в последовательности 

мтДНК, классифицировать их и использовать для реконструкции 

филогенетических взаимоотношений между популяциями. С другой стороны 

мтДНК отличается высокой, по сравнению с ядерными генами, скоростью 

накопления мутаций, что обуславливается, прежде всего, отсутствием 

гистоновой защиты, характерной для ядерной ДНК, и высокой вероятностью 

повреждения мтДНК образующимися в результате процессов 

окислительного фосфорилирования кислородными радикалами (Mason et al., 

2003). Кроме того скорость мутирования варьирует не только по сравнению с 

ядерными генами, но и внутри самой митохондриальной ДНК, поскольку 

последняя состоит из двух основных регионов: контрольного 

(гипервариабельный сегмент I, ГВС I и гипервариабельный сегмент II, ГВС 

II) и кодирующего регионов. Кодирующий регион, как видно из названия, 

содержит последовательности генов мтДНК и, следовательно, более 

консервативен, а значит скорость образования новых мутаций ниже.  
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На сегодняшний день митохондриальная ДНК (мтДНК) является одним 

из самых распространенных объектов для изучения при реконструкции 

истории человечества. Использование  мтДНК в качестве молекулярного 

маркера было предложено в конце 1970-х гг. (Avise et al., 1979; Brown et al., 

1979). Методы изучения мтДНК с тех пор ушли далеко вперед: от ПДРФ 

анализа отдельных локусов до комбинированного анализа, включающего в 

себя как ПДРФ-анализ, так и секвенирование кодирующего и контрольного 

регионов. В настоящее  время весьма распространено полное секвенирование 

митохондриального генома, позволяющее изучать филогению мтДНК на 

максимальном уровне разрешения. Отличительными характеристиками 

мтДНК в качестве маркера является отсутствие рекомбинации и 

наследование по материнской линии. В течение последних двух десятилетий 

результаты некоторых исследований ставят под сомнение предположение об 

отсутствии рекомбинации мтДНК на основе анализа тканей человека 

(Kraytsberg et al., 2004; Zsurka et al., 2007), культуры клеток тканей (D'Aurelio 

et al., 2004; Fan et al., 2012) и тканей животных (Guo et al., 2006). Но стоит 

отметить, что явным недостатком этих работ было то, что они, в основном, 

опирались на изменения в соматических клетках или были основаны на 

анализе трансформированных клеточных линий и, следовательно, 

практически не имели отношения к наследованию мтДНК животных и 

человека in vivo (Hagstrom et al., 2014). В то же время отсутствие 

рекомбинации было подтверждено рядом исследователей, в том числе при 

изучении наследования гомоплазмии мтДНК в ряду из 50 поколений мышей 

(Hagstrom et al., 2014). Результаты этого исследования показывают, что 

вероятность рекомбинации ничтожно мала как в соматических клетках, так и 

в зародышевых линиях, а значит, рекомбинация не имеет большого значения 

при изучении генетической изменчивости и распределения вариантов мтДНК 

в большинстве популяций животных. (Hagstrom et al., 2014).  

 Клетки млекопитающих содержат тысячи копий митохондриального 

генома. До недавнего времени было принято считать, что у подавляющего 
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большинства людей все молекулы мтДНК являются идентичными от 

рождения (Parsons et al., 1997; Taylor et al., 2005). Однако недавние 

исследования показали, что наследование гетероплазмии наблюдается 

примерно у 25% здоровых людей, причем различая между измененными 

последовательностями, в основном, сконцентрированы в области D-петли (Li 

et al., 2010), в то время как в кодирующем регионе полиморфный вариант 

присутствует в менее чем одном из 200 случаев (Elliott et al., 2008). Тем не 

менее при изучении полных последовательностей мтДНК исследователи 

отмечают практически отсутствие гетероплазмии в исследованных образцах 

(Behar et al., 2012a; Bekada et al., 2013), что может говорить либо об ошибке 

секвенирования, либо о том, что процент гетероплазмии крайне мал и 

тканеспецифичен вследствие неравного деления митохондрий между 

клетками на ранних этапах эмбриогенеза. Это может быть также связано с 

механизмом перехода мтДНК из состояния гетероплазмии в состояние 

гомоплазмии, потенциально обусловленым эффектом «бутылочного 

горлышка» во время оогенеза, в результате чего в клетках сохраняется лишь 

малая часть молекул мтДНК (Деренко и др., 2009). Учитывая, что мтДНК 

наследуется по материнской линии, за исключением крайне редких случаев 

указанных выше, все изменения, которые она претерпевает, являются 

следствием соматических мутаций, либо одиночных мутаций мтДНК в 

ооцитах, которые имеют наибольшее эволюционное значение. Гомоплазмия 

мтДНК играет ключевую роль в филогенетических исследованиях по всему 

миру (Torroni et al., 2006) и в идентификации принадлежности биологических 

образцов в области судебной медицины (Just et al., 2009).  

Y-хромосома – одна из двух, совместно с Х-хромосомой, половых 

хромосом в геноме мужчины. Она гораздо больше по размеру, чем мтДНК - 

ее длина составляет 60 тыс. п.н., а значит, имеет большее число возможных 

полиморфных сайтов. Низкий уровень гомологии с Х-хромосомой 

обусловлен низким числом псевдоаутосомных теломерных регионов, общее 

число которых не превышает 5%, и наличием оригинальной 
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нерекомбинирующей области (NRY), составляющей 95% от общей длины. 

Именно NRY в силу того, что этот регион является одной группой сцепления 

и наследуется как единый локус, а также тому, что он, как и мтДНК, является 

однородительским маркером, поскольку передается от отца к сыну, наиболее 

популярен у популяционных генетиков, которые используют его в 

филогенетических исследованиях. Y-хромосома, как объект исследования 

эволюционных генетиков, очень перспективна, в виду грядущей эры полного 

секвенирования геномов человека, а, следовательно, и обнаружения новых 

маркеров внутри гаплогрупп. На географическое распределение Y-

хромосомы влияют не только генетические факторы, но также социальные и 

демографические, в связи с чем следует отметить еще одно преимущество Y-

хромосомных маркеров – патрилокальность: в 70% современных сообществ 

женщина переезжает в место проживания мужа (Jobling et al., 2003). Это 

является важным фактором, повышающим генетическую подразделенность 

популяций по данным Y-хромосомы. Но, стоит отметить, что глобальные 

перемещения характерны, в основном для мужчин. Это связано, прежде 

всего, с захватническими войнами, например, в Южной Америке (Bedoya et 

al., 2006), обусловленными, по всей видимости, повышенным уровнем 

агрессии у мужчин (Strous et al., 2003) и характерным  для мужчин поиском 

новых мест для оседания.  

 

1.3. Номенклатура маркеров мтДНК 

 

Основы современной номенклатуры мтДНК были заложены в работе 

Торрони с соавт. (Torroni et al., 1993b), где изучался митохондриальный 

генофонд коренных народов Америки. Именно в этом исследовании впервые 

было предложено использовать буквенное обозначение групп гаплотипов, 

или гаплогрупп, для построения филогенетических деревьев. Позднее спектр 

гаплогрупп был определен для других континентов (Torroni et al., 1994a, 
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Torroni et al., 1994b), а также введены правила иерархического обозначения 

гаплогрупп и  субгаплогрупп (Richards et al., 1998). На сегодняшний день в 

результате выявления большого числа ветвей  мтДНК используются все 

буквы латинского алфавита. При этом с увеличением разрешающей 

способности проводимых анализов, от ПДРФ анализа до полного 

секвенирования молекулы митохондриальной ДНК, стало появляться все 

больше линий, которые необходимо было классифицировать, что привело к 

увеличению числа базальных ветвей гаплогрупп. Изначально номенклатура 

не была строго единой, поэтому в некоторых работах давалось разное 

название одних и тех же гаплогрупп. Так в работах Achilli с соавт. (2008) 

(Achilli et al., 2008), Kong с соавт. (2006) (Kong et al., 2006) одна из 

гаплогрупп обозначена С4, а в работах Стариковской с соавт. (Starikovskaya 

et al., 2005) и Володько с соавт. (2008) (Volodko et al., 2008) - С2. В 2009г. 

Маннис ван Овен и Mанфред Кайзер (van Oven et al., 2009) создали единую 

классификацию на основе полных последовательностей молекул мтДНК, где 

объединили имеющиеся к тому моменту знания по митохондриальной 

геномике популяций мира в единое филогенетическое древо. Данная 

классификация постоянно обновляется, что позволяет рассматривать 

различия между популяциями с высокой  степенью филогенетического 

разрешения (van Oven et al., 2009) (рис. 1). 

Референтные (эталонные) последовательности мтДНК также 

претерпевали изменения. В 1981 году Андерсоном с соавт. (Anderson et al., 

1981) впервые  была опубликована последовательность митохондриального 

генома человека, так называемая кембриджская референтная 

последовательность (CRS), которая в 1999 году была обновлена и получила 

название rCRS (Andrews et al., 1999). В большинстве проведенных на 

сегодняшний день популяционно-генетических исследований в качестве 

референтной последовательности использовалась rCRS. 
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Рисунок 1. Филогенетическое дерево мтДНК человека (van Oven et al., 2009). 

 

В 2012 году Бехаром c coавт. (Behar et al., 2012b) была опубликована 

работа, где предлагалось определять наличие или отсутствие, а также 

характер мутаций митохондриального генома, опираясь не на 

последовательности современного человека, как было в случае с CRS или  

rCRS, а на последовательность так называемой «митохондриальной Евы», 

которая была получена путем учета мутаций как в современных 

гаплогруппах, так и в последовательностях митохондриальной ДНК 

неандертальцев. Использование этой референтной последовательности 

позволяет избегать ошибочного представления о наличии большего, чем 

предполагалось ранее, числа мутаций в гаплогруппе L и отсутствии мутаций 

в образцах с гаплогруппой H2a2a1, ранее определявшейся как rCRS. Смена 

точки отсчета с современной последовательности мтДНК на теоретическую 

предковую была названа авторами «коперниковской переоценкой». Подобная 

смена референтной последовательности важна для медико-генетических 

исследований, поскольку ложная направленность накопления мутаций 

существенно влияет на интерпретацию данных. Кроме того, в статье авторы 
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предложили определенную (единую) номенклатуру мутаций, которая не 

была представлена в классификации и филогенетическом древе 2009 года 

(van Oven et al., 2009). Так, для обозначения транзиций рекомендуется 

использовать заглавные буквы (G73A), а для трансверсий строчные буквы 

(A73t). Для делеций - латинскую строчную букву "d" после удаленного 

нуклеотида (например, T15944d). При описании вставки используется номер 

позиции нуклеотида, за которым следует точка мутации и буквенный индекс 

добавленного нуклеотида (5899.1C для вставки одного цитозина (C) за 

позицией 5899, 5899.2C для вставки двух цитозинов, а также 5899.1CC, когда 

изменения произошли в пределах одной филогенетической ветви). В случае, 

когда размер вставки не ясен, предлагается обозначение 573.XC. Если в 

результате делеции была удалена вставка, произошедшая в предковой 

материнской линии, было предложено использовать обозначение 5899.1Cd. 

Гетероплазмию рекомендуется обозначать с помощью заглавных букв, 

причем сама гетероплазмия всегда обозначается заглавной R (G73R). 

Восклицательный знак (!) в конце помеченной позиции означает возврат к 

предковой линии. Количество восклицательных знаков означает количество 

последовательных реверсий в данном положении от RSRS (например, C152T, 

T152C!, И C152T!!). Позиции 523 и 524 в RSRS обозначены как «NN», 

поскольку не удалось выяснить, какие нуклеотиды были в этой позиции 

изначально. Также было предложено исключить из филогении мутации в 

гипервариабельной позиции 16519 и инсерции одного или двух C в 

положениях 309, 315 и 16193, А-С трансверсий в позициях 16182 и 16183, а 

также любые изменения в позициях 515-522. Кроме того, с точки зрения 

филогении RSRS - это предковая линия, поэтому ее корректнее использовать 

при построении филогенетических деревьев. 

 

 

 



32 

1.4. Характеристика основных гаплогрупп мтДНК 

 

Как уже отмечалось выше, филогенетическое древо мтДНК настолько 

велико, что гаплогруппы, представленные в нем, зашифрованы всеми 

имеющимися буквами латинского алфавита (van Oven et al., 2009). 

Филогенетическое митохондриальное дерево представлено 2 основными 

ветвями: L0 и L1‘2‘3‘4‘5‘6 (L1‘5). Наиболее крупной является гаплогруппа 

L1‘5, в которую входит L3, включающая крупные ветви M, N и R, которые, 

за редким исключением, представляют всю изменчивость мтДНК вне 

Африки. Сразу отметим, что в тексте мутации будут указаны относительно 

RSRS. 

Гаплогруппа M является одной из самых крупных гаплогрупп и по 

последним данным (van Oven et al., 2009) включает в себя ветви М1-М91. В 

ее состав входят гаплогруппы С, Z, G, E, Q, D. Она характерна для всей 

Восточной Евразии, в то время как в Европе субклады этой гаплогруппы 

встречаются редко. Ее частота в Индии превышает 50%, где она 

представлена подгруппами M3, M4, M4‘30, M5, M6, M12, M18, M30, M33, 

M36, M37, M39, M40 (Sun et al., 2006). Также высока частота М и в Юго-

Восточной Азии, Сибири, Центральной Азии. В Бирме эта гаплогруппа 

совместно со своими базальными ветвями, включающими гаплогруппы С, D, 

G, Z, встречается в среднем у 44% жителей (Summerer et al., 2014). 

Исключение составляет гаплогруппа M1, обнаруженная в Северной Африке 

(Olivieri et al., 2006). 

Гаплогруппа С распространена по всей территории Азии, причем в 

Северной Азии (Starikovskaya et al., 1998; Derenko et al., 2003; Starikovskaya et 

al., 2005; Derenko et al., 2007b) и Америке (Tamm et al., 2007) является одной 

из доминирующих. Также встречается в Волго-Уральском регионе, с 

наибольшей частотой у башкир - 11,8%, с наименьшей – 0,7% в популяции 

мари, а у коми-зырян она отсутствовала вовсе (Бермишева et al., 2002). На 
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Кавказе частота гаплогруппы C также варьировала от 1,1 у чеченцев до 

13,9% у караногайцев, причем, что интересно, данная линия отсутствовала в 

популяции кубанских ногайцев (Кутуев et al., 2011; Yunusbayev et al., 2012). 

В Европе эта гаплогруппа встречается с низкими частотами. Так, например, в 

популяции Северной Греции ее доля составляет всего 0,3% (Irwin et al., 

2008). 

Гаплогруппа Z присутствует в генофондах народов Азии, Волго-

Уральского региона и Северо-восточной Европы (Derenko et al., 1999; Schurr 

et al., 1999; Derbeneva et al., 2002; Derenko et al., 2007b; Ingman et al., 2007a; 

Gubina et al., 2013; Summerer et al., 2014). Гаплогруппа Z1 наблюдается в 

популяциях Сибири, а именно юкагир, тобалар, тофалар, якутов, бурятов, 

ильментов, коряков, кетов и с наибольшей частотой в популяции эвенов – 

20% (Derenko et al., 2007b). Также эта гаплогруппа характерна для популяций 

восточной Азии (Kong et al., 2006) и, что интересно, Северной Европы, в 

частности, саамов (Tambets et al., 2004). Предполагается, что данная 

гаплогруппа проникла в Европу через Южный Урал (Ingman et al., 2007a), 

точнее через Волго-Уральский регион, где она в большей степени 

распространена у финно-угорских популяций (Бермишева и др., 2002). 

Линии гаплогруппы D распространены в Центральной и Северной 

Азии, с меньшими частотами встречаются в Юго-восточной Азии и на 

Кавказе. В Европе эта гаплогруппа встречается очень редко. С максимальной 

частотой гаплогруппа D обнаружена в популяции ороков – 68,9% 

(Бермишева и др., 2005) с чуть меньшей у сойотов 46,7%, долган – 38,9% 

бурят – 34,6%  и баргутов – 35,5% и северных якутов – 32,9% (Derenko et al., 

2007b; Fedorova et al., 2013). Интересно, что существует разница между 

данными различных исследовательских групп по нивхам, у которых частота 

гаплогруппы D варьирует от 28,1% (Torroni et al., 1993b) до 3,6% (Бермишева 

и др., 2005). На Кавказе с максимальной частотой она обнаружена в 

популяции караногайцев (10%) и северных осетин 7,97% (Кутуев et al., 2011; 

Yunusbayev et al., 2012). В Китае ее частота составляет 20% (Yao et al., 
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2002b). В Юго-восточной Азии гаплогруппа D встречается по всей 

территории: в Лаосе (3,7%) (Bodner et al., 2011), Тайланде (6%) (Hill et al., 

2007), и Бирме (4%) (Summerer et al., 2014), в том числе и на островах на 

Сулавеси до 10,9% (Hill et al., 2006). Отдельные линии гаплогруппы D 

являются характерными для Америки:  D1, D2 и D4h3 (Tamm et al., 2007, 

Achilli et al., 2008). 

Гаплогруппа G характеризуется заменами G709A, A4833G, T5108C, 

T16362C (Behar et al., 2012b)  и присутствует в генофондах Северной, 

Восточной и Центральной Азии (Derenko et al., 2007b). С максимальными 

частотами встречается в популяциях коряков (48%) и ительменов (68%) 

(Schurr et al., 1999). Объединена вместе с гаплогруппой М12 транзицией 

G14569A в общий клад М12'G.  

Гаплогруппа N распространена повсеместно, за исключением Африки, 

точнее, той ее части, что располагается южнее Сахары. Она включает в себя 

линии А, I, O, S, W, X, Y, R. Такое повсеместное распространение и 

преобладание этой макрогруппы с высокими частотами на всей территории 

свидетельствует в пользу Южного пути расселения, который предполагает 

выход человека из Африки примерно 65 тыс. лет назад через Сомали и 

Эфиопию на юг Аравийского полуострова и далее в Индию, Юго-Восточную 

Азию и Австралию (Metspalu et al., 2004). 

Самая крупная из линий макрогруппы N – R, ее подгруппы также 

широко распространены, и их можно разделить на восточноевразийские (B, F 

R P) и западноевразийские (H, J, T, U, HV, K, V, Y), но такое подразделение 

весьма условно, поскольку такие линии как U2a, U2b и U2c являются 

типичными индийскими вариантами и в сумме составляют до 70% всего 

разнообразия U в регионе, в то время как U2e и U2d встречаются в западной 

Европе, причем U2e в Индии отсутствует (Metspalu et al., 2004; Palanichamy et 

al., 2004).  

В свою очередь гаплогруппа R делится на собственно R, R0 и U. 

Поскольку R0а распространена, в основном, на Ближнем Востоке (Cerny et 
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al., 2011), возможно, именно отсюда ее носители двинулись в Европу. В их 

числе были и носители самой распространенной в Западной Евразии 

гаплогруппы Н. Эта гаплогруппа составляет 40% - 50% всех линий мтДНК в 

большинстве стран Европы и примерно 20% -30% на Ближнем Востоке и на 

Кавказе (Richards et al., 2000a; Achilli et al., 2004; Loogvali et al., 2004; 

Roostalu et al., 2007). Она также была обнаружена в Северной Африке. При 

этом максимальные значения частоты H наблюдаются в арабоязычных 

популяциях берберов и марокканцев (37% и 34% соответственно) (Rando et 

al., 1998), в то время как минимальные - в популяции египтян (14%) 

(Stevanovitch et al., 2004). Среди гаплогрупп мтДНК Европы гаплогруппа H 

демонстрирует две уникальные особенности: чрезвычайно широкое 

географическое распределение и очень высокую частоту в большинстве 

районов своего распространения. На сегодняшний день она является 

наиболее распространенной гаплогруппой во всех европейских популяциях, 

кроме саамов (Achilli et al., 2004; Tambets, 2004; Ingman, 2006; Behar et al., 

2012a). 

 Определяющими гаплогруппу H мутациями по отношению к RSRS 

являются замены G2706A и T7028C (Behar et al., 2012b). В последнем 

обновлении классификации на Phylotree.org (van Oven et al., 2009) 

насчитывается 90 ветвей этой гаплогруппы (Н1-Н100, исключая Н85, Н91-

Н99). Кроме того, большинство ветвей представлены одной базальной 

линией, поэтому дерево гаплогруппы H по праву считается самым 

обширным. 

Стоит отметить и то, что само филогенетическое дерево гаплогруппы Н 

можно разделить на две части: линии, мутации в которых были известны 

достаточно давно и активно изучались в популяциях на уровне 

секвенирования контрольного региона и анализа рестрикционных сайтов 

кодирующей области (H1-H14) и линии, которые в силу низкой частоты 

встречаемости в европейских популяциях (Н15-Н100), были обнаружены 
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сравнительно недавно благодаря усовершенствованию технологий и 

распространению метода полного секвенирования мтДНК.  

Гаплогруппа V является типично европейской гаплогруппой, причем, 

ее распространение связывают с расселением из Франко-Контабрийского 

убежища на северо-восток Европы, где она достигает максимальной частоты 

(42%) у саамов (Tambets et al., 2004). 

Одной  из самых древних европейских гаплогрупп считается 

гаплогруппа U. Ископаемые образцы, принадлежащие этой линии, а именно, 

подгруппам U4 и U5, были обнаружены в неолитическом слое в южной 

Скандинавии,  причем результаты проведенного анализа свидетельствуют в 

пользу того, что, по крайней мере в Дании, замены популяций охотников-

собирателей с преобладающей гаплогруппой U другими неолитическими 

культурами не происходило (Melchior et al., 2010). Хотя в исследовании 

древней ДНК из захоронения времен линейно-ленточной керамики в 

Германии гаплогруппа U не была обнаружена (Haak et al., 2010). Гаплогруппа 

U широко распространена от Южной Азии до Европы, причем, ее подгруппы 

часто связаны с географией. К таким подгруппам относятся упомянутые 

выше U2a, U2b и U2c, гаплогруппа U6, преобладающая на территории 

Северной Африки, а также U7, с высокими частотами присутствующая в 

популяциях Афганистана, Индии, Пакистана, Ирана (Metspalu et al., 2004).  

Гаплогруппа X подразделяется на две основные ветви, представленные 

гаплогруппами X1, X2, Х3 и X4. Одна ветвь – это гаплогруппы Х1 и Х3, 

присутствующие в генофондах населения Северной и Восточной Африки, а 

также Ближнего Востока. Ко второй ветви относится X2, которая охватывает 

все варианты гаплогруппы X в Европе, Западной и Центральной Азии, 

Сибири, подавляющее большинство линий гаплогруппы X на Ближнем 

Востоке, а также некоторые североафриканские образцы (Reidla et al., 2003). 

X4 была также обнаружена на Ближнем Востоке (Fernandes et al., 2012). 

Стоит отметить, что одна ветвь гаплогруппы X (X2a) была обнаружена и в 

популяции коренных американцев (Reidla et al., 2003).  
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Гаплогруппа А характеризуется заменами A235G, A663G, A1736G, 

T4248C. A4824G, C8794T, C16290T, G16319A и присутствует в генофондах 

жителей Восточной Евразии и коренных народов Америки (Derenko et al., 

2007b; Tamm et al., 2007). Максимальных частот она достигает в популяциях 

канадских американцев и практически полностью характеризует 

митохондриальный генофонд в популяции канадских индейцев догриб (до 

100%), а также с высокой частотой встречается у колумбийских ихка (89%),  

эскимосов (80%), чукчей (68%) (Starikovskaya et al., 1998; Derenko et al., 

2007b; Tamm et al., 2007).  

Гаплогруппы J и T, объединенные в единый кластер JT, по всей 

видимости, имеют переднеазиатское происхождение и их распространение 

связано с переселением неолитических фермеров в Европу (Richards et al., 

2000a). Индивиды с этими гаплогруппами встречаются в Центральной Азии, 

Европе, и даже Сибири (Derenko et al., 2007b; Coudray et al., 2009). 

Гаплогруппа F распространена  в Восточной Азии и Южной Сибири. С 

высокими частотами она встречается у шорцев (40%) и у хакасов (20%) 

(Derenko et al., 2007b). В Китае, в зависимости от провинции, частота 

колеблется от 4,9% в Синцзань (Yao et al., 2002b) до 25,9% в Гуанчжоу 

(Kivisild et al., 2002). На Кавказе F практически отсутствует, за исключением 

караногайцев (3,85%) и кубанских ногайцев (1,54%), а также кабардинцев, 

даргинцев и абхазов, где ее частоты не превышают 1% (Кутуев et al., 2011; 

Yunusbayev et al., 2012) В Юго-Восточной Азии F является одной из 

доминирующих гаплогрупп. Так, в Бирме она встречается с частотой 27% 

(Summerer et al., 2014) 

1.5. Номенклатура маркеров Y- хромосомы 

 

Основа современной, единой номенклатуры была заложена в 2002 году 

Консорциумом по Y-хромосоме (YCC, 2002). Там же было предложено 

использовать одну из двух систем обозначения гаплогрупп. Первая 
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предполагает иерархическое обозначение, где заглавные буквы используются 

для идентификации основных гаплогрупп, а последующее чередование цифр 

и строчных букв определяет более мелкие подгруппы. Также было введено 

понятие парагруппа, под которым понимаются возможные, не определенные 

известным полиморфизмом, подгруппы, обозначаемые в филогенетическом 

древе звездочкой («*»). Вторая система наименования гаплогрупп 

предполагает обозначать основные гаплогруппы заглавными буквами, а 

подгруппы именуются в зависимости от полиморфизма, которым они 

обусловлены, например «R-M198». По нашему мнению второй тип 

обозначения точнее обозначает позицию того или иного образца в общей 

филогении, поскольку изменения в названиях гаплогрупп в зависимости от 

версии филогенетического древа Y-хромосомы встречаются очень часто. В 

2003 году было опубликовано обновление предложенной Консорциумом 

версии (Jobling et al., 2003),  а позже, в 2008 году, публикуется второе 

глобальное обновление (Karafet et al., 2008). Так, например, гаплогруппа J2 

была разделена на 2 ветви: J2a, определяемую мутацией M410 и содержащую 

17 гаплогрупп, и J2b, определяемую маркерами M12, M102, M221, M314 и 

содержащую семь гаплогрупп (Karafet et al., 2008) Стоит также отметить, что 

в 2005 году было создано «Всемирное общество генетической генеалогии», 

или ISOGG (The International Society of Genetic Genealogy), которое, начиная 

с 2006 и по настоящее время, ежегодно публикует новые маркеры Y-

хромосомы. 

 

1.6. Характеристика основных гаплогрупп Y хромосомы 

 

Наиболее древними гаплогруппами Y-хромосомы являются линии А и 

В. Гаплогруппа А редко встречается в Северной, Западной и Центральной 

Африке, в то время как в восточных и южных частях континента 

наблюдается значительно чаще. Редко встречающаяся в Северной и Западной 
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Африке гаплогруппа B в остальной части континента представлена двумя 

основными линиями: B2a и B2b. B2а, как ранее было показано, связанная с 

общинами собирателей и контактирующими с ними группами населения, 

(Beleza et al., 2005; Berniell-Lee et al., 2009; Gomes et al., 2010), присутствует с 

низкими частотами во всех областях к югу от Сахары. В противоположность 

этому, В2b, в основном, присутствует в общинах собирателей и в Восточной 

и Центральной Африке, распространена с небольшими частотами на Востоке 

Африки и в регионах Южнее Сахары (Batini et al., 2011). За пределами 

Африки гаплогруппы А и В встречались спорадически в Европе и Америке, 

оказавшись там, вероятно, в результате недавних миграций (Semino et al., 

2000a; Luis et al., 2004; Capelli et al., 2006; Hammer et al., 2006a; King et al., 

2007). 

Гаплогруппа DE определяется полиморфным вариантом YAP (или М1) 

и разветвляется на три субгаплогруппы: DE*, D и Е. Субгаплогруппа DE * 

была обнаружена у африканцев из Нигерии (Weale et al., 2003), подтверждая 

гипотезу о расселении современного человека по сценарию "Out of Africa". 

Субгаплогруппа E (E-M40) также предположительно возникла в Африке 

(Underhill et al., 2000; Underhill et al., 2001; Semino et al., 2004; Cruciani et al., 

2007), а затем распространилась по Ближнему Востоку и Европе около 20000 

лет назад (Semino et al., 2004; Cruciani et al., 2007). Ее распространение также 

связывают с экспансией бантуязычных племен Западной Африки 3 тыс. лет 

назад (Underhill et al., 2001; Batini et al., 2011). Субгаплогруппа D 

определяется маркером M174 (D-M174) и распространена в Восточной Азии, 

причем с максимальными частотами в Тибете и Японии (30-40%). 

Значительно реже она встречается в большинстве других популяций 

Восточной Азии и регионах, граничащих с ней (Центральная Азия, Северная 

Азия и Ближний Восток) (обычно менее 5%) (Su et al., 2000; Underhill et al., 

2001). 
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В отличие от описанных выше гаплогрупп, гаплогруппа С не 

встречается в Африке. Основным ареалом ее распространения являются 

Восточная Азия, Океания и Австралия, при этом она практически не 

встречается в юго-западной Азии и в Европе. Предполагается, что местом 

происхождения гаплогруппы С считается является Индия, где были 

обнаружены наиболее древние варианты С* (Underhill et al., 2001; Sengupta et 

al., 2006). С высокими частотами гаплогруппа С встречается в Северной Азии 

и Восточной Европе. Самые высокие ее частоты (более 50%) были выявлены 

у монголоязычных бурят (68,2%), монголов (65,2%), калмыков (62,6%) и 

хамниган (54,9%), а также тюркоязычных алтайских казахов (58,3%), сойотов 

(53,6%) и тунгусо-язычных эвенов (54,0%) (Malyarchuk et al., 2010b). В 

других сибирских популяциях гаплогруппа С была найдена с низкими или 

умеренными частотами. В популяции русских эта гаплогруппа была 

обнаружена с частотой 0,7% (Malyarchuk et al., 2010b). 

Гаплогруппа F является наиболее крупной и включает в себя такие 

крупные линии как G, H, I, J, K, L, T. Ранее парагруппа F* была обнаружена 

на территории Индии, что свидетельствует в пользу быстрого проникновения 

носителей этой гаплогруппы в Южную Азию (Kivisild et al., 2003; Sengupta et 

al., 2006), а также подтверждает гипотезу«Out of Africa». 

Гаплогруппы I и J после очередного крупного пересмотра 

классификации и филогенетически информативных маркеров были 

объединены в одну крупную ветвь IJ (Karafet et al., 2008). Стоит отметить, 

что обладатели недифференцированной парагруппы IJ не были обнаружены, 

и вопрос о ее происхождении остается открытым. Гаплогруппа J 

распространена в передней Азии, на Кавказе, в Северной Африке и в Европе 

(Balanovsky et al., 2011; Yunusbayev et al., 2012). Гаплогруппа I - европейская 

гаплогруппа, представленная практически во всех Европейских популяциях. 

С высокими частотами она встречается в популяциях Скандинавии, до 40,5% 

в Южной Швеции, в Боснии – 42 %, на Сардинии – 42,5%, с низкими 
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частотами - на Ближнем Востоке в популяциях турок, ливанцев и таджиков 

(Rootsi et al., 2004). 

Гаплогруппа H наиболее распространена среди индийских племен, 

особенно среди племен, говорящих на дравидийских языках и проживающих, 

в основном, в Южной Индии, а также на территории Пакистана (Cordaux et 

al., 2004). Этот факт вкупе с ее ограниченным присутствием в других местах 

на индийском субконтиненте позволил предположить, что ее происхождение 

непосредственно связано с этими племенами (Cordaux et al., 2004). Тем не 

менее, последующие исследования показали распространенность 

гаплогруппы Н, а также ее подгрупп H1a и Н2, у лингвистически и этнически 

разнообразных групп населения и в различных регионах Индии, за 

исключением Северо-Восточного региона (Sahoo et al., 2006; Sengupta et al., 

2006; Khurana et al., 2014). В пользу того, что гаплогруппа Н дивергировала 

на территории современной Индии свидетельствуют также данные о высоком 

микросателлитном разнообразии среди индийского населения (Sengupta et al., 

2006). Также эта гаплогруппа была обнаружена в Центральной Азии, 

Западной Азии и среди цыганского населения Европы (Regueiro et al., 2011). 

Тем не менее, ее низкая частота, но в то же время высокое разнообразие в 

Центральной и Западной Азии, может быть связано с недавней обратной в 

миграцией (Wells et al., 2001; Regueiro et al., 2006). С другой стороны, 

установленные индийские предки цыганской популяции, безусловно, 

объясняют наличие среди них высокой частоты гаплогруппы H (Rai et al., 

2012). Все эти исследования четко указывают на Индийское происхождение 

гаплогруппы H.  

В настоящее время гаплогруппа G является наиболее распространенной 

на Кавказе и была обнаружена с максимальными частотами у северных 

осетин (69%) и мегрелов (50%) (Кутуев et al., 2011; Yunusbayev et al., 2012). 

Ее частота снижается до 5-15% на Ближнем и Среднем Востоке и в Южной 

Европе (Rootsi et al., 2012). На сегодняшний день существуют убедительные 

доказательства, полученные при исследовании древней ДНК, которые 

http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%94%D1%80%D0%B0%D0%B2%D0%B8%D0%B4%D0%B8%D0%B9%D1%81%D0%BA%D0%B8%D0%B5_%D1%8F%D0%B7%D1%8B%D0%BA%D0%B8
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подтверждают существенную долю гаплогруппы G Y-хромосомы в 

неолитическом населении Центральной Европы. Так, она была выявлена в 

четырех из шести археологических памятников, расположенных в Испании, 

Франции, Италии и Германии, причем общая частота гаплогруппы G 

составила более 70% (Haak et al., 2008; Haak et al., 2010; Lacan et al., 2011a; 

Lacan et al., 2011b; Keller et al., 2012; Lee et al., 2012). Это, по всей видимости, 

указывает на то, что гаплогруппа G связана с распространением сельского 

хозяйства на европейском континенте (Semino et al., 2000a) 

Гаплогруппа К, в свою очередь, делится на подгруппы P (куда входят R 

и Q), NO, включающую линии N и О, а также М, Р, L, T и S. Происхождение 

гаплогруппы K связывают, прежде всего, с Южной Азией (Индией), где были 

обнаружены образцы с наиболее древними парафилетическими кладами (Su 

et al., 1999). 

Наиболее широко распространенная линия гаплогруппы К - 

гаплогруппа R - определяется маркером М207 и является одной из наиболее 

встречающихся линий в западной Евразии. Гаплогруппа R, в свою очередь, 

делится на ветви R1-M173 и R2–M124. Гаплогруппа R1-M173 

распространена достаточно широко в Европе, на Кавказе, а также 

Центральной Азии, Сибири, Индии (Wells et al., 2001; Cruciani et al., 2002; 

Cinnioglu et al., 2004; Derenko et al., 2006a; Derenko et al., 2006b; Regueiro et 

al., 2006; Sengupta et al., 2006; Underhill et al., 2014). В большинстве мест 

распространения представлена двумя основными подгруппами: R1a-M420 и 

R1b-M343. К гаплогруппе R1a-M420 относится более 10% мужчин в 

широком географическом пространстве от Южной Азии до Восточной и 

Центральной Европы и Южной Сибири (рис. 2) (Underhill et al., 2010).  
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Рисунок 2. Распространение гаплогруппы R1a- M17 (Underhill et al., 

2010) 

 

 Несмотря на то, что, как уже говорилось выше, гаплогруппа R1a 

присутствует в генофондах популяций носителей языков различных 

лингвистических групп (дравидской, индоиранской, финно-угорской, 

тюркской), было высказано предположение о связи гаплогруппы R1a с 

индоевропейской языковой семьей. В частности, обсуждалась возможность 

связи ее распространения с расселением носителей курганной культуры 

(Gimbutas et al., 1970; Quintana-Murci et al., 2001; Wells et al., 2001).  

Максимальное разнообразие линий и возраст ветвей гаплогруппы R1a 

приходятся на северную часть полуострова Индостан, что, по-видимому, 

свидетельствует в пользу того, что экспансия этой гаплогруппы началась 

отсюда и достигла Европы уже после последнего ледникового максимума 

(Underhill et al., 2010; Underhill et al., 2014).  

В свою очередь гаплогруппа R1b-M343, а именно ее наиболее 

распространенная подветвь R1b-M269, по данным последних исследований 

проникла в Европу в неолите через Ближний Восток и Анатолию, заместив, 

по всей видимости, палеолитический Y-хромосомный генофонд (Balaresque 

et al., 2010). Это противоречит данным Семино с соавт., которые 
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предполагали, что расширение R1b-M269 происходило из Франко-

Кантабрийского рефугиума после последнего ледникового максимума 

(Semino et al., 2000a). Стоит отметить, что R1b-M269 наиболее 

распространена в Западной Европе и с максимальными частотами 

встречается в популяции басков (Myres et al., 2011), в то время как в 

Восточной Европе встречается значительно реже (рис.3). Интересно также ее 

присутствие на Урале, а именно в популяции башкир, где ее частота 

достигает 81% в субпопуляции баймакских башкир (Лобов и др., 2009). 

 

 

Рисунок 3. Распространение гаплогруппы R1b-M269 (Myres et al., 2011) 

 

Гаплогруппа R2-М124 менее распространена, чем гаплогруппа R1-

M173, и, в основном, присутствует в генофондах популяций Индии, реже 

Ирана и Центральной Азии (Kivisild et al., 2003). Ближайшая к гаплогруппе R 

и входящая в состав гаплогруппы Р гаплогруппа Q распространена в 

некоторых сибирских популяциях, а также среди американских индейцев 

(Dulik et al., 2011). 

Замечено, что пространственное распределение гаплогрупп N и О 

значительно отличается друг от друга. Разделение ветвей N* и О датируется 

около 34,7 тыс. лет назад (Rootsi et al., 2007). Парагруппа N* встречается, 
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хотя и с низкими частотами, в Камбодже, Фиджи, Борнео, на юге Китая и 

Японии до Южной Сибири, в то время как в Индии она, по всей видимости, 

отсутствует (Sengupta et al., 2006; Rootsi et al., 2007). Распространенность 

парагрупп NO * и N * в Южной и Восточной Азии предполагает, что этот 

регион мог быть источником первоначального распространения гаплогруппы 

N. В этом случае высокая частота гаплогруппы N в северной Евразии связана 

с более поздней экспансией из Внутренней Азии или Южной Сибири на 

запад против часовой стрелки по северному маршруту (Rootsi et al., 2007). По 

всей видимости, это расселение происходило примерно 12-14 тыс. лет назад 

после заселения Америки, поскольку гаплогруппа N отсутствует в 

популяциях коренных американцев (Derenko et al., 2007a; Rootsi et al., 2007). 

На сегодняшний  день большинство линий гаплогруппы N представлено 

ветвями N-TAT и N-P43, которые распространены в  Северной Евразии 

(Finnila et al., 2001; Tambets et al., 2004; Derenko et al., 2007a; Rootsi et al., 

2007; Fedorova et al., 2013). Гаплогруппа О, в свою очередь, преобладает в 

Восточной и Юго-Восточной Азии (Rootsi et al., 2007). Многочисленные 

субклады этой гаплогруппы встречаются в Северном Китае, Маньчжурии и 

некоторых сибирских популяциях (Su et al., 1999; Karafet et al., 2002; Shi et 

al., 2005; Fedorova et al., 2013), а также Западной и Восточной частях Индии 

(Sengupta et al., 2006) и на востоке Океании. (Kayser et al., 2003; Hammer et al., 

2006b). 

 

1.7. Генетическое исследование популяций Волго-Уральского 

региона 

 

Особое положение и неоднородность по лингвистическим и 

антропологическим признакам популяций Волго-Уральского региона и 

прежде обращали на себя пристальное внимание историков, антропологов, 

лингвистов, а также генетиков. Популяционно-генетическое изучение 
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народов региона, является продолжением исследования проблемы этногенеза 

этих народов. С начала 70-х и до конца 90х в популяциях Волго-Уральского 

региона активно изучались биохимические, иммунологические и 

физиологические маркеры аутосомных генов (ABO, PI, GLO1, PGD, PGM1, 

PTC, Diego, Lewis, Kidd, ACP1, HP, TF, CB, Kell, Duffy, GC, SOD, Rh-Hr, MN, 

FUT, FY) (Рафиков и др., 1993; Ельчинова и др., 1995; Спицын и др., 1995; 

Кравчук и др., 1996; Кравчук и др., 1998; Рычков и др., 2000). Полученные 

данные указывали на определенную этногенетическую связь башкир с 

народами Сибири, к тому же анализ генетических расстояний выявил 

наибольшую близость башкир с другими тюркоязычными народами. 

Большой вклад в изучение популяций Волго-Уральского региона был 

внесен Хуснутдиновой Э.К. (Хуснутдинова и др., 1999; Хуснутдинова и др., 

1999a; Хуснутдинова и др., 1999b; Хуснутдинова и др., 1999c; Хуснутдинова 

и др., 2003). Так, кластерный анализ по данным полиморфизма 15 

аутосомных ДНК локусов (8 диаллельных и 7 мультиаллельных) позволил 

выявить наибольшее сходство генофонда башкир с татарами и наименьшее с 

генофондами мордвы и коми (Хуснутдинова и др., 1999; Лимборская и др., 

2002). Также было выявлено, что генетические расстояния между 

популяциями Волго-Уральского региона, рассчитанные по частотам 

встречаемости фрагментов гибридизации на фингерпринтах, и дендограмма, 

построенная на их основе, свидетельствуют в пользу того, что наиболее 

близкими друг к другу оказались популяции башкир и татар с одной стороны 

и удмуртов и мордвы с другой. Чуваши и марийцы обнаружили 

значительную близость к башкирам, а самой отдаленной из всех изученных 

групп оказалась популяция коми. (Лимборская и др., 2002). Стоит обратить 

внимание на тот факт, что при сравнении полученных дендрограмм 

генетических взаимоотношений между популяциями Волго-Уральского 

региона было показано, что данные популяции, составляющие один кластер, 

территориально расположены близко друг к другу, в то время как наиболее 

далеко отстоящими оказались популяции коми и мордвы, которые 
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характеризуются максимальной географической отдаленностью, 

территориально располагаясь на крайних участках исследуемого региона 

(Хуснутдинова и др., 1999; Лимборская и др., 2002). Также значительный 

вклад в исследование народов региона внесли работы Викторовой Т.В., где 

был проанализирован полиморфизм диаллельных и гипервариабельных 

аутосомных локусов генов фенилаланингидроксилазы (MspI(a), VNTR и 

STR) и трансмембранного регуляторного белка муковисцидоза (MET, 

D7S23,, IVS6AGATT), а также была установлена существенная 

межпопуляционная подразделенность для финно-угорских народов 

(χ=94,846; р=0,00002) и между тюркоязычными и финно-угорскими 

народами (χ=216,957; р<0,00000), тогда как для тюркоязычных этносов 

уровень межпопуляционной генетической гетерогенности оказался не 

достоверным (χ=63,353; р=0,068) (Викторова и др., 2002b). Кроме того был 

сделан вывод о том, что в генофонде народов Волго-Уральского региона 

преобладают специфичные для европейцев гаплогруппы как Y-хромосомы, 

так и мтДНК (Викторова и др., 2002b). Стоит также отметить работу 

Бермишевой М. А. (Бермишева и др., 2001a; Бермишева и др., 2002), где был 

проведен достаточно полный анализ гаплогрупп мтДНК, были 

просеквенированы ГВСI и основные замены кодирующего региона мтДНК. 

Стоит отметить, что ранее для популяций региона был проведен анализ только 

отдельных диаллельных локусов нерекомбинирующей области Y-

хромосомы, таких как YAP (DYS287), Tat (RBF5) и LLY22 (Бермишева и др., 

2001b; Лимборская и др., 2002) и панели пятнадцати локусов, используемых 

для ДНК-идентификации и в судебно-медицинской экспертизе (Степанов и 

др., 2011). Наиболее полный анализ по трем системам маркеров – Y-

хромосома, аутосомные локусы и мтДНК - был проведен только в 

субпопуляциях башкир, где были генотипированы 13 аутосомных Alu 

инсерционных локусов и 24 диаллельных локуса Y-хромосомы, а также 

просеквенирован ГВСI мтДНК (Лобов и др., 2009). На сегодняшний день уже 

проведен ряд исследований по изучению некоторых популяций региона по 
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данным об изменчивости молекул митохондриальной ДНК (Денисова и др., 

2011; Грошева и др., 2013; Грошева и др., 2014), в том числе и с максимальным 

разрешением, а именно полногеномное секвенирование отдельных молекул 

мтДНК (Finnila et al., 2001; Ingman et al., 2006; Malyarchuk et al., 2010a; 

Kushniarevich et al., 2013). 

 В целом, за последние десятилетия была проведена большая работа по 

описанию диаллельных локусов Y-хромосомы и изменчивости мтДНК с 

разным филогенетическим разрешением в популяциях мира, в том числе и в 

Волго-Уральском регионе. В то же время целостного исследования с высокой 

степенью филогенетического разрешения по диаллельным локусам Y-

хромосомы и маркерам мтДНК, включая полногеномное секвенирование 

молекул мтДНК, в Волго-Уральском регионе, как такового, не проводилось. 

*** 

Таким образом, на сегодняшний день анализ диаллельных локусов Y-

хромосомы и изменчивости мтДНК является мощным генетическим 

инструментом для исследования исторического прошлого человечества. 

Однако филогенетическое разрешение, которое увеличивается с появлением 

новых методов обнаружения маркеров, является неким сдерживающим 

фактором, который можно преодолеть только секвенированием полной 

последовательность мтДНК и Y-хромосомы. В связи с вышеизложенным 

одной из задач, которые мы поставили перед собой, является получение 

полных последовательностей молекул мтДНК для отдельных гаплогрупп, 

таких как H, Z, A, N, что поможет пролить свет на ряд спорных вопросов, 

касающихся взаимоотношения популяций  Волго-Уральского региона друг с 

другом, а также с популяциями Европы и Азии. Кроме того, использование 

новых маркеров Y-хромосомы позволит более детально охарактеризовать 

популяции Волго-Уральского региона по мужской линии, выявить 

филогенетические взаимоотношения современных народов Волго-

Уральского региона. Стоит также отметить, что только комплексный подход 
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с использованием двух гаплоидных систем диаллельных локусов Y-

хромосомы и изменчивости мтДНК позволит выявить ряд особенностей 

генофонда Волго-Уральского региона как по мужской, так и по женской 

линии.  
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ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

 

2.1 МАТЕРИАЛЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

 

Материалом для исследования служили образцы ДНК, выделенные из 

цельной крови неродственных индивидов. В исследовании были 

задействованы образцы из популяций удмуртов (г. Ижевск, населенные 

пункты Якшур-Бодьинского района, Удмуртия), бесермян (с. Юкаменское, с. 

Ежево, д. Шемордан, Удмуртия), коми (г. Сыктывкар), марийцев 

(Мишкинский район Республики Башкортостан), мордвы (г. Саранск), 

чувашей (г. Чебоксары), башкир (Бурзянский район РБ), башкир 

(Архангельский район РБ), башкир (Пермский край), а также из 

субпопуляций татар. К последним относятся казанские татары из различных 

районов Татарстана и татары, проживающие на территории Туймазинского 

района РБ. В виду того, что по разным системам маркеров было 

проанализировано различное число индивидов, размеры выборок указаны в 

разделе «Результаты и обсуждение» в соответствующих таблицах. Несмотря 

на то, что в настоящей работе обсуждаются туймазинские и казанские 

татары, данное разделение на субпопуляции условно, поскольку указывает 

только на географическое различие, причем казанские татары, как было 

отмечено выше, представляют собой дисперсную выборку. Этническая 

принадлежность, происхождение и родственные отношения уточнялись 

путем анкетирования. Все добровольцы дали информированное согласие на 

участие в исследовании. В исследовании были использованы только ДНК 

индивидов, относящих себя к определенному этносу, и чьи предки 

принадлежали к данном этносу до третьего поколения включительно. 
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2.2 МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

 

2.2.1 Выделение геномной ДНК 

 

ДНК выделяли из периферической крови методом фенольно-

хлороформной экстракции (Mathew et al., 1984). Кровь забирали в 

фирменные пробирки Vacutainer®, где в качестве консерванта был распылен 

0,5 М раствор ЭДТА, после чего пробирки вcтряхивали и хранили при 

температуре 4
0
С. Для получения фракции клеточных ядер к 8 мл крови 

добавляли 35 мл лизирующего буфера (320 мМ сахароза; 5 мМ MgCl2; 1% тритон 

Х 100; 10 мМ трис-HCl, pH=7,6) и центрифугировали 20 мин при температуре 4
0
С 

и 4000 об./мин. Супернатант сливали, после чего к осадку повторно 

приливали 15 мл лизирующего буфера и центрифугировали при тех же 

условиях в течение 10 мин. К полученному осадку добавляли 800 мкл буфера 

Soline ЭДТА (25 мМ ЭДТА, рН 8,0 и 75 мМ NaCl), 80 мкл 10% SDS, 30-40 

мкл протеиназы К (10мг/мл) и инкубировали при 37
0
С в течение 16 часов. Из 

полученного лизата выделяли ДНК. Экстракцию ДНК проводили в три этапа: 

забуференным фенолом (200 мкл меркаптоэтанола на 50 мл фенола - Трис-

HCI, pH 7,8), смесью фенол-хлороформа (1:1) и хлороформом (2 мл 

изоамилового спирта на 48 мл хлороформа) последовательно в равных 

объемах. Смешивая лизат и экстракторы до образования однородной 

эмульсии, после центрифугирования при 10000-12000 об./мин в течение 10 

мин, отбирали супернатант после каждого разделения фаз для дальнейшей 

очистки и экстрагирования. Осаждали ДНК двумя объемами 96% этанола. 

Осадок промывали 70% этанолом, подсушивали на воздухе, затем растворяли 

в дистиллированной воде и хранили при -20
0
С. 
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2.2.2. Полимеразная цепная реакция синтеза ДНК 

 

Амплификацию полиморфных локусов Y-хромосомы и мтДНК 

проводили с помощью метода полимеразной цепной реакции (ПЦР) (Mullis et 

al., 1986) синтеза ДНК на амплификаторах  «Терцик» производства компании 

«ДНК-технология» (Россия), «Mastercycler» компании «Eppendorf» 

(Германия) и T100 компании «Bio-Rad» (США). 

Для амплификации использовали реакционную смесь объѐмом 25 мкл, 

которая содержала 2,5 мкл 10хTaq-буфера (67 мМ трис-HCl (pH 8,8), 16,6 мМ 

(NH4)2 SO4, 2,5мМ MgCl2, 0,01% Тween-20), 0,1 мкг геномной ДНК, смесь 

dNTP (dATP, dGTP, dCTP, dTTP по 200 мкМ каждого), 1 ед. ДНК-

полимеразы Thermus aquaticus (Силекс, Россия) и 5-10 пМ 

локусспецифичных олигонуклеотидных праймеров. Режим амплификации 

был следующим: предварительная денатурация (94°С, 4 мин.), 27-30 циклов 

амплификации: денатурация – 94°С, 45 сек.; отжиг – t°С, 45 сек.; синтез – 

72°С, 45 сек., завершающий синтез (72°С, 7-10 мин.).  

 

2.2.3. Метод электрофореза 

 

Разделение фрагментов ДНК после амплификации и рестрикции 

проводили при помощи электрофореза в 7% полиакриламидном геле (ПААГ) 

(исходное соотношение акриламида и метиленбисакриламида 29:1). 

Электрофорез проводили в 1хТБЕ буфере (0,089 М трис-HCl; 0,089 М борная 

кислота; 0,002 М ЭДТА, рН=8,0) при напряжении 300В. Перед нанесением на 

гель пробы смешивали в соотношении 5:1 с краской, содержащей 0,25% 

бромфенолового синего, 0,25% ксиленцианола и 15% фиколла. После 

окончания электрофореза гель окрашивали раствором бромистого этидия и 

визуализировали в проходящем ультрафиолетовом свете. Документирование 

результатов электрофореза проводили с использованием видеосистемы 

(Geldokulant, Франция). 
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2.2.4 Анализ полиморфизма Y-хромосомы 

 

Для определения гаплогрупп Y хромосомы было использовано 60 

маркеров нерекомбинирующей области Y хромосомы: M9, M89, YAP (M1), 

M174, M40, M35, M78, M130, 12f2, M267, M410, M67, M172, M12, M201, M285, 

P16, P303, U1, M485, M527, M286 , Page07, M170, M253, M438, P37, M223, M52, 

M231, Tat (M46), P43, M70, 92R7, M207,  M173, M124, M306, SRY1532, M17, 

M198, Z282, M458, M558, Z93, Z95, Z2125, M343, M73, M269, M412, M405, L23, 

Z2105, M168, M436, M175, M20, M242, M346. Данные полиморфизмы были 

проанализированы большей частью с использованием соответствующих 

рестриктаз. При их отсутствии анализ проводился методом секвенирования 

согласно опубликованным протоколам (Casanova et al., 1985; Mathias et al., 

1994; Hammer et al., 1995; Whitfield et al., 1995; Zerjal et al., 1997; Raitio et al., 

2001; Underhill et al., 2001, 2009, 2014; Cruciani et al., 2002; Karafet et al., 2002, 

2008; Cinnioglu et al., 2004; Regueiro et al., 2006). Для обозначения гаплогрупп 

Y-хромосомы использовалась номенклатура, предложенная Международным 

консорциумом по Y хромосоме (рис.4) (YCC, 2002)  с последующими 

исправлениями и дополнениями  (Jobling et al., 2003; Karafet et al., 2008; 

Underhill et al., 2009; Underhill et al., 2014). Исследование полиморфизма 60 

диаллельных локусов Y-хромосомы производилось с использованием ПЦР и 

последующего ПДРФ анализа. Последний проводился с помощью 

эндонуклеаз рестрикции «Fermentas» (Литва) и «СибЭнзим» (Россия). 

Полиморфизм локусов YAP и 12f2 анализировали без проведения 

рестрикции. 
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Рисунок 4. Дополненная классификация основных гаплогрупп Y 

хромосомы по YCC с учетом дополнений на 2008 год согласно Karafet et al., 

2008 

 

2.2.5 Анализ полиморфизма мтДНК 

 

Продукт полимеразной цепной реакции (ПЦР), содержащий 

гипервариабельный сегмент I (ГВСI) мтДНК, амплифицировали и очищали с 

применением набора ExoSAP-IT ‖Applied Biosystems‖. Нуклеотидные 
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последовательности ГВС1 (16024—16400 п.н.) и мтДНК секвенировали  с 

помощью BigDye
®
 Terminator v. 3.1 Cycle Sequencing Kit (Applied Biosystems, 

Forster Sity, USA) с последующим анализом на 96 капиллярном 

автоматическом секвенаторе Applied Biosystems 3730xl. Выравнивание и 

анализ нуклеотидных последовательностей проводили с использованием 

пакета прикладных программ Sequencher 5.0. Трансверсии между н.п. 16182 

и 16184, примыкающие к поли-С-последовательности, не учитывались как 

филогенетически не значимые. 

Принадлежность к определенным гаплогруппам устанавливали, 

сравнивая анализируемую нуклеотидную последовательность ГВС1 с 

предполагаемой последовательностью митохондриальной Евы (RSRS) (Behar 

et al., 2012b) и классифицировали согласно современной номенклатуре 

гаплогрупп мтДНК (van Oven et al., 2009). Принадлежность линий к 

определенным гаплогруппам подтверждали с помощью анализа 49 участков  

кодирующей области. Время коалесценции (ρ) и доверительный интервал 

вычисляли согласно Соаресу с соавт. (Soares et al., 2009). Полногеномное 

секвенирование проводили по методике описанной в статье Ридер с соавт. 

(Rieder et al., 1998) 

 

2.2.6. Полное секвенирование мтДНК 

 

Полное секвенирование мтДНК, проводили согласно протоколу, 

описанному в работе Ридер с соавт. (Rieder et al., 1998). Она включает в себя 

амплификацию исследуемой ДНК в виде двадцати четырех 

перекрывающихся фрагментов длиной  около 1000 п.н. (рис. 5) с 

использованием праймеров со сходной температурой отжига, что позволяет 

проводить одновременную амплификацию всех фрагментов. Полученный 

амплификат очищали с применением набора ExoSAP-IT (Applied Biosystems), 

для этого к амплификату добавляли 1мкл смеси ExoSAP-IT и инкубировали 
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при 37
o
C-20 минут, а затем при 80

 o
C-15 минут. Очищенную смесь 

использовали для секвенирующей ПЦР, которую проводили в следующем 

режиме 94
o
C-15сек. (94

 o
C-15сек.; 50-58

 o
C-10сек.; 60

o
C-1мин.)х 30 циклов. 

 

 

Рисунок 5. Праймеры для полного секвенирования мтДНК (Rieder et al., 

1998). 

 

Полученный продукт очищали этанолом и центрифугировали, затем 

супернатант отбирали. После очистки высушивали в термостате при 37
o
C и 

растворяли в формамиде. Полученные хроматограммы анализировали с 

использованием программного обеспечения Sequencher (v.5.0 GeneCode 

Corp). 
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2.2.7 Статистический анализ 

 

Статистический анализ основывался на частотах линий и гаплогрупп 

мтДНК и Y-хромосомы. Частоты гаплогрупп и линий мтДНК и Y хромосомы 

рассчитывались методом прямого расчета.  

Факторный анализ проводился с применением метода главных 

компонент, для чего использовалась программа PopSTR 

(http://harpending.humanevo.utah.edu/popstr/). Для расчета использовали 

данные о распределении частот гаплогрупп мтДНК, Y-хромосомы в 

популяциях Волго-Уралского региона. Время коалесценции  (ρ) и 

доверительный интервал вычисляли согласно Соаресу с соавт. (Soares et al., 

2009). Коэффициент корреляции между матрицами межпопуляционных 

показателей Fst был рассчитан с использованием теста Мантеля, 

проведенного с помощью программы GenAlEx 6.3 (Peakall et al., 2006) (число 

перестановок составило 9999).  

Показатель генетического разнообразия (H) (Nei, 1987), анализ 

молекулярной дисперсии (AMOVA), а также индексы тестов на 

нейтральность Таджимы (D) и Фу (FS).  рассчитывали в пакете программ  

ARLEQUIN, Ver 3.5 (Schneider et al., 2000; Excoffier et al., 2010). Оценка 

степени генетической дифференциации между популяциями проводилась с 

помощью показателей матрицы попарных дистанций Слаткина (Fst) (Slatkin, 

1995). Значимость Fst оценивали, используя 10000 перестановок.  

http://harpending.humanevo.utah.edu/popstr/
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ГЛАВА 3. РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

 

3.1. Генетическая структура популяций Волго-Уральского 

региона по данным митохондриального генома. 

 

3.1.1 Общая характеристика популяций Волго-Уральского региона 

по данным о изменчивости мтДНК 

 

В Волго-Уральском регионе с помощью анализа маркеров 

кодирующего региона, а также мутаций в ГВСI контрольного региона 

мтДНК, было выявлено 73 гаплогруппы мтДНК (табл. 1). Из них 

подавляющее большинство (82,7%) представлено западноевразийскими 

гаплогруппами (HV, H, V, J, T, U, R1, N1a, N1b, N1c, W, X). 

Восточноевразийский компонент представлен 10 гаплогруппами (A, B, C, D, 

F, G, Y, Z, M3a, R9, N11 и N9a). Следует отметить, что наибольший вклад в 

митохондриальный генофонд региона вносят линии гаплогрупп H (24,98%), 

U (20,7%) и T (11,5%), то есть в сумме они представляют почти половину 

всех гаплогрупп мтДНК в Волго-Уральском регионе.  

Таблицa 1. – Частоты (%) гаплогрупп мтДНК в различных популяциях  

Волго-Уральского региона. 
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N 57 44 69 55 58 65 56 50 88 98 48 

A10 1,8 

 

5,8 

 

3,5 

 

1,8 

    A* 5,3 

  

1,8 

   

2,0 4,6 4,0 2,1 

B4 

 

2,3 

    

1,8 2,0 

   B5 3,5 2,3 

     

2,0 

   C* 1,8 

          C4 15,8 13,6 

     

2,0 5,7 

 

4,2 
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Таблица 1 (Продолжение) 

D4 3,5 4,6 1,5 1,8 

  

5,4 8,0 9,1 2,0 14,6 

F 1,8 

          F1a 1,8 

      

2,0 

   F1b 1,8 

         

22,9 

G2a 3,5 

 

1,5 1,8 

   

4,0 

  

4,2 

G3 

 

4,6 

         H* 

   

1,8 

 

4,6 1,8 

 

4,6 10,1 2,1 

H1 7,0 2,3 4,4 5,5 6,9 12,3 5,4 10,0 5,7 9,1 4,2 

H2 

  

2,9 9,1 5,2 9,2 3,6 2,0 9,1 4,0 

 H3 

      

1,8 

   

4,2 

H4 

 

2,3 

   

1,5 

     H5 

 

2,3 5,8 10,9 

 

4,6 3,6 4,0 1,1 

  H6 

 

2,3 5,8 

 

5,2 6,2 1,8 

  

1,0 

 H7 

  

4,4 

 

5,2 10,8 

     H9 

  

1,5 

    

2,0 

   H11 

 

2,3 

 

7,3 

 

1,5 1,8 2,0 

   H13 

      

1,8 2,0 1,1 

  H14 

         

1,0 

 H28 

       

2,0 

   H55 

 

6,8 2,9 

 

8,6 

      H99 

        

4,6 

  HV0 

  

2,9 1,8 

       HV1 

       

2,0 

   HV2 

  

2,9 

        HV9 

 

2,3 

 

1,8 

  

1,8 2,0 

   I1a 

  

4,4 

  

4,6 1,8 

    I1c 1,8 

          I3 

 

6,8 

         J1 

      

1,8 2,0 

   J1b 

 

2,3 

     

2,0 

 

2,0 

 J1c 3,5 4,6 4,4 1,8 3,5 3,1 10,7 4,0 1,1 6,1 4,2 

J2a 

         

2,0 

 J2b 

    

5,2 6,2 

     K1 3,5 

 

4,4 1,8 1,7 

 

5,4 2,0 

   K2a 1,8 

 

1,5 1,8 1,7 1,5 

     M3 

      

1,8 

    N1a1 5,3 9,1 

 

1,8 

 

1,5 1,8 

  

1,0 

 N1b 

      

3,6 

    N1а3 

     

3,1 

   

2,0 

 N9a3 1,8 

          N11 

         

3,0 

 R1a1 

         

8,1 2,1 
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Таблица 1 (Продолжение) 

R2 

      

1,8 

 

2,3 

  R9 1,8 

          T1a 10,5 2,3 2,9 1,8 3,5 1,5 3,6 8,0 9,1 15,2 4,2 

T2 3,5 

  

1,8 

 

3,1 1,8 2,0 5,7 

  T2a 

   

7,3 

  

1,8 

 

1,1 2,0 

 T2b 3,5 

 

1,5 7,3 1,7 4,6 1,8 2,0 6,8 2,0 4,2 

T2e 

     

1,5 

     U1a 3,5 2,3 

         U1b 

      

1,8 

 

1,1 

  U2e 1,8 

    

3,1 1,8 

 

2,3 1,0 

 U3 1,8 

          U4 1,8 9,1 11,6 7,3 24,1 

 

1,8 10,0 3,4 

 

8,3 

U5a 3,5 2,3 11,6 1,8 17,2 7,7 5,4 4,0 5,7 14,1 8,3 

U5b 3,5 6,8 2,9 14,6 

 

1,5 3,6 2,0 1,1 1,0 

 U7 

          

2,1 

U8а 

  

1,5 

  

1,5 1,8 4,0 

   V 

 

4,6 1,5 

    

2,0 

   V1 

    

1,7 

      V7 

  

1,5 

   

1,8 2,0 

   V13 

  

7,3 

 

5,2 

 

3,6 

   

2,1 

W1 

     

1,5 1,8 2,0 

   W3 

   

1,8 

 

1,5 1,8 

 

6,8 5,1 2,1 

W6 

       

2,0 

   X2 

      

1,8 

    Y1 

 

2,3 

   

1,5 3,6 

   

4,2 

Z1a 

  

1,5 5,5 

    

8,0 3,0 

  

3.1.2 Филогеография гаплогруппы R0 мтДНК 

 

Гаплогруппа R0 определяется заменами G73A и A11719G в 

контрольном и кодирующем регионах и включает в себя две крупные 

подгруппы: R0a‘b и HV (Oven van et al., 2009). Необходимо отметить, что, 

несмотря на достаточно широкое распространение гаплогруппы R0a от 

Южной Азии до Западной Европы, в мире гаплогруппа R0 представлена 

преимущественно дочерними линиями гаплогруппы HV, в которой 

наибольшую степень встречаемости демонстрирует H (Бермишева и др., 
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2002; Loogvali et al., 2004; Abu-Amero et al., 2007; Achilli et al., 2007; 

Brandstatter et al., 2008; Cerny et al., 2011; Di Cristofaro et al., 2013) 

Гаплогруппа Н относится к числу самых распространенных. Она 

составляет 40% - 50% от всех гаплогрупп мтДНК в большинстве стран 

Европы, и  20% - 30% на Ближнем Востоке и на Кавказе (Richards et al., 

2000a; Achilli et al., 2004; Loogvali et al., 2004; Roostalu et al., 2007). 

Филогенетическое дерево гаплогруппы Н самое обширное - на 

сегодняшний день опубликовано уже свыше 99 субгаплогрупп. Стоит 

отметить, что субгаплогруппы внутри Н очень сложны в определении, 

поскольку зачастую не имеют характерного мотива ГВСI, а иногда в 

контрольном регионе и вовсе отсутствуют какие-либо изменения, 

позволяющие определить ветвь. Поэтому для точного определения 

принадлежности образца к той или иной субгаплогруппе H необходимо 

обязательно проверять большое количество маркеров кодирующего 

региона, хотя и такой скрининг не всегда бывает результативен. Более 

того, проверка всех известных на сегодняшний день 99 позиций в 

кодирующем регионе процесс довольно трудоемкий. В связи с 

вышесказанным наиболее эффективным методом при определении 

базальных ветвей филогенетического дерева является полногеномное 

секвенирование митохондриального генома. 

Гаплогруппа Н является доминирующей в изученном нами 

регионе, и присутствует во всех изученных популяциях. Наибольшая 

частота гаплогруппы H была обнаружена в популяции мордвы (51%), с 

более низкими частотами она встречается также в популяциях коми 

(35%), марийцев (31%), чувашей (27,7%), удмуртов (26%), бесермян 

(25%), туймазинских татар (24%) и казанских татар 22%. Меньшую 

встречаемость относительно других популяций региона линии 

гаплогруппы Н демонстрируют в субпопуляциях архангельских (18,3%), 

пермских (11%) и бурзянских башкир (7%) (табл. 2). Для уточнения 

филогении линий H в этих популяциях нами было просеквенировано 33 
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митохондриальных генома, принадлежащих к парагруппе Н*. По 

результатам полногеномного секвенирования в популяциях бесермян, 

коми и удмуртов нами было построено филогенетическое дерево (рис. 

6). Следует пояснить, что образцами с парагруппой Н* мы считали 

образцы, не относящиеся к линиям Н1-Н14, для которых мы отдельно 

проверяли определяющие позиции в кодирующем регионе.  

Нами было показано, что в пяти образцах (5,1%) из популяции 

бесермян отсутствуют какие-либо замены, помимо тех, которые определяют 

принадлежность к гаплогруппе H. Мы полагаем, что это может быть 

следствием нескольких обратных мутаций, которые на данном этапе 

невозможно обнаружить. Такую высокую частоту образцов, принадлежащих 

к корневой гаплогруппе H, также можно объяснить эффектом «бутылочного 

горлышка».  

T7278C

Бесермяне 50

Бесермяне 9

Бесермяне 4

Бесермяне 76

Бесермяне 13

Бесермяне 51

Бесермяне 69

T9230C

G2706A

T7028C

H

Бесермяне 73

Удмурт 17

Коми 3

T16311C!

 

Рисунок 6. Фрагмент филогенетического дерева галогруппы H. 
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По литературным данным такие линии были также обнаружены 

Бехаром с соавт. в Германии (Behar et al., 2012b). Замена T16311C! 

встречается очень часто по всему филогенетическому дереву мтДНК. Она 

относится к горячим точкам мутирования, поэтому изменение в этой позиции 

не может быть определяющим для новой гаплогруппы. Образцы с мутациями 

С7036G и T9230C также интересны, но пока мало информативны. По всей 

видимости, обнаруженные нами ветви являются достаточно новыми и 

встречающимися только в узком географическом регионе линиями. 

Одной из самых распространенных линий гаплогруппы H в мире 

является субгаплогруппа H1. Она имеет пик встречаемости в юго-западной 

части Европы и Марокко: имеет максимальную частоту среди басков в 

Испании (27,8%), а также демонстрирует высокие частоты по всей Иберии 

(17,7% - 24,3%), Марокко (19,2%), и Сардинии (17,9%) (Achilli et al., 2004; 

Behar et al., 2012a). При этом для H1 характерен градиент  с постепенным 

снижением частоты к северо- и юго-востоку (Garcıa et al., 2011). В Волго-

Уральском регионе она встречается во всех изученных популяциях и 

является самой распространенной линией гаплогруппы Н. С максимальными 

частотами обнаружена в популяциях мордвы (12,1%), туймазинских татар 

(10%) и бесермян (9,1%). В других популяциях частота немного снижается, 

но не опускается ниже 2% у архангельских башкир. 

Гаплогруппа H2 характерна для Восточной Европы и Азии (Loogvali et 

al., 2004; Roostalu et al., 2007). В Волго-Уральском регионе она представлена 

практически во всех популяциях, за исключением субпопуляций башкир. 

Наиболее часто встречается в финноязычных популяциях коми (9,1%) и 

удмуртов (9,1%). В тюркоязычных популяциях казанских (3,6%) и 

туймазинских (2%) татар, а также чувашей (2,9%), демонстрирует 

минимальные в регионе частоты. 

Субгаплогруппа H3, по сравнению с H1, встречается значительно реже. 

Однако ее высокие частоты были обнаружены среди басков в Испании 

(13,9%), в Галиции (8,3%), а так же в Сардинии (8,5%) (Achilli et al., 2004). 
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Стоит отметить, что снижение частоты гаплогрупп Н1 и Н3 с запада на 

восток нельзя назвать равномерным, поскольку наблюдаются локальные 

пики, которые возникли, возможно, из-за дрейфа генов. Так, для Н1 такие 

пики приходятся на Австрию и Эстонию (14,4% и 16,7% соответственно), в 

то время как для H3 локальный максимум наблюдается в Венгрии (6,2 %) 

(Achilli et al., 2004). Однако в некоторых случаях это может также указывать 

на прямую генетическую связь населения, проживающего в этих районах, с 

более далекими популяциями, а не с их ближайшими соседями (Achilli et al., 

2004). Кроме того, распределение гаплогрупп H1 и H3 свидетельствует в 

пользу того, что Франко-Кантабрийский рефугиум действительно был 

источником позднеледникового расселения охотников-собирателей, которые 

заселили большую часть Центральной и Северной Европы около 15 тыс. лет 

назад (Achilli et al., 2004). В Волго-Уральском регионе, что интересно, H3 

была обнаружена в субпопуляциях пермских башкир (4,2%) и казанских 

татар (1,8%). 

Гаплогруппа H4 характеризуется заменами C3992T, T5004C, G9123A 

(Behar 2012b). Среднее время коалесценции для нее оценивается в 10617.3 

±1471,3 (Behar et al., 2012b). Она распространена в Иберии, Тунисе, Алжире, 

Марокко, Египте, причем, в Египтском оазисе Эль-Хейз эта линия была 

единственной ветвью гаплогруппы Н (Ennafaa et al., 2009; Kujanova et al., 

2009; Bekada et al., 2013). В то же время линии H4 были обнаружены на 

Ближем Востоке среди друзов из деревень с севера Израиля (Shlush et al., 

2008), в Палестине и Турции (Behar et al., 2012b), а также на Кавказе, у лезгин 

(Roostalu et al., 2007). В Волго-Уральском регионе она встречается с низкими 

частотами только в популяциях архангельских башкир (2,3%) и мордвы 

(1,5%). 

Гаплогруппа Н5 в изученном регионе встречается значительно чаще и с 

максимальной частотой (10,9%) встречается в популяции коми, а с более 

низкими частотами - в популяциях чувашей (5,8%), мордвы (4,6%), 

туймазинских татар (4%), казанских татар (3,6%), архангельских башкир 
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(2,3%) и удмуртов (1,1%). Этот субклад достигает максимальной частоты в 

Южной Европе (4-6%), но практически отсутствует на Ближнем Востоке 

(Loogvali et al., 2004; Roostalu et al., 2007; Brandstatter et al., 2008; Alvarez-

Iglesias et al., 2009). В славянских популяциях H5 наблюдается с частотами от 

3,2% на Украине до 2,5% в Польше, России, Чехии и Словакии (Malyarchuk et 

al., 2003a; Malyarchuk et al., 2004; Zupanic Pajnic et al., 2004; Mielnik-Sikorska 

et al., 2013). В то же время гаплогруппа Н5 является наиболее часто 

встречающейся линией H (до 20 %) в популяциях Западного Кавказа 

(Roostalu et al., 2007). Существует точка зрения, согласно которой эта 

гаплогруппа распространилась из Южно-Европейского рефугиума после 

последнего ледникового максимума (Mielnik-Sikorska et al., 2013).  

Гаплогруппа H6 определяется заменами в позициях T239C, T16362C, 

A16482G (Behar et al., 2012b). H6 распространена в Европе и встречается с 

частотой 3% во Франции (Garcia et al., 2011), 1,6% в Иберии (Ennafaa et al., 

2009; Garcia et al., 2011), 8,2% в Чехии, 1,3% на Украине и 0,5% среди 

поляков из Кашубии (Mielnik-Sikorska et al., 2013). Кроме того H6 является 

наиболее частым вариантом гаплогруппы H в Центральной Азии (Loogvali et 

al., 2004; Roostalu et al., 2007). Ее ветвь H6b является, вместе с H2a1, одной из 

самых распространенных  внутри гаплогруппы Н в Саудовской Аравии (Abu-

Amero et al., 2008; Alshamali et al., 2008). В Волго-Уральском регионе 

встречается с частотами, превышающими 5% в популяциях чувашей (5,8%), 

марийцев (5,2%) и мордвы (6,2%). В остальных популяциях ее частота не 

превышала 2,3%. 

Возраст гаплогруппы Н7, характеризующейся заменой A4793G, 

оценивается в 8890±1685,1 лет (Behar et al., 2012b). В Северной Африке она 

встречается с частотой 5% у тунисских и 1,7% у марокканских берберов, 

1,6% у тунисцев и 1,6% у жителей Мавритании (Ennafaa et al., 2009). На 

аравийском полуострове Н7 встречается в Саудовской Аравии с частотой 

0,5%, а на Ближнем Востоке она была обнаружена в популяции Иордании с 

частотой 0,98% (Ennafaa et al., 2009). В Европе с низкими частотами 
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встречается у эстонцев, словаков, французов, жителей Балканского 

полуострова, а также в финно-угорских популяциях Волго-Уральского 

региона (Loogvali et al., 2004). В польских регионах Кашубия и Подгалье Н7 

встречается с частотой 1,5% и 4% соответственно. Она также была найдена у 

украинцев (2.6%) и у чехов (1,2%) (Mielnik-Sikorska et al., 2013). 

Присутствует эта гаплогруппа и в азиатских популяциях (6,3%) (Loogvali et 

al., 2004). В Волго-Уральском регионе Н7 была обнаружена только в трех из 

восьми изученных нами популяций, достигая максимальной частоты в 

популяции мордвы, где встречается с частотой 10,8%. В популяции марийцев 

и чувашей ее частота ниже и составляет 5,2% и 4,4% соответственно. 

Гаплогруппа H8 характеризуется наличием филогенетически значимых 

мутаций G709A, A13101c, T16288C, T16362C, а также отсутствием Т195С и 

Т146С. Стоит отметить, что мутация Т195С отсутствует также в нуклетодных 

последовательностях гаплогрупп Н11 и H12, а Т146С - гаплогруппы H31 

(Behar et al., 2012b; van Oven et. al., 2009). Однако отсутствие мутаций Т195С 

и Т146С характерно для большого числа ветвей всего филогенетического 

древа, что говорит о высокой вариабельности этих позиций и, следовательно, 

не может свидетельствовать в пользу близкого родства перечисленных 

гаплогрупп. По последним подсчетам возраст гаплогруппы H8 оценивается в 

8341±3187,8 год (Behar 2012b). В Европе встречается с низкими частотами и, 

предположительно, была занесена туда степными кочевниками из 

Центральной Азии (Loogvali et al., 2004). Что интересно, эта линия в Волго-

Уральском регионе не была обнаружена. 

Гаплогруппа Н9 определяется заменой T13020C, ее возраст 

оценивается в 6460,7±3125 лет (Behar 2012b). Впервые эта гаплогруппа была 

обнаружена в работе Херрнштадт с соавт. (Herrnstadt et al., 2002) на 

смешанной выборке образцов из США и Великобритании и позже 

Паланичами с соавт. (Palanichamy et al., 2004) в популяции чатурведи. В 

работе Лоогвяли с соавт. (Loogvali et al., 2004) гаплогруппа, обозначенная как 

Н9, согласно современной классификации является H6c. На сегодняшний 
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день полные последовательности с гаплогруппой Н9 были получены для 

образцов из популяций Италии, Германии, Франции, Англии и Северо-

Западного Кавказа, а также из популяциях турок и армян (Achilli et al., 2004; 

Roostalu et al., 2007; Behar et al., 2012a; Behar et al., 2012b). В Волго-

Уральском регионе Н9 с низкими частотами 2% и 1,5% встречается в 

популяциях туймазинских татар и чувашей соответственно. 

Гаплогруппа H11 определяется заменами T8448C, G13759A, T16311C 

(Behar et al., 2012b) и встречается в Европе, в том числе в славянских 

популяциях. Так, ранее она была обнаружена у поляков (2,5%), украинцев 

(1,9%) и чехов (4,7%) (Mielnik-Sikorska et al., 2013). В Волго-Уральском 

регионе встречается в популяциях коми (7,3%), архангельских башкир 

(2,3%), мордвы (1,5%), казанских татар (1,8%) и туймазинских татар (2%). 

Гаплогруппа Н13 характеризуется заменой С14872T, и ее средний 

возраст оценивается в 12475,9±867,7 лет (Behar et al., 2012b). Она является 

одной из самых древних субгаплогрупп Н (Behar et al., 2012b). С 

максимальными частотами встречается в популяциях Дагестана и у мегрелов 

(15% и 13,3% от всех Н соответственно), а также встречается в Европе (Coble 

et al., 2004). В популяциях Волго-Уральского региона присутствует в 

тюркоязычных популяциях казанских и туймазинских татар, а также в 

популяции удмуртов. 

Линия Н14 впервые была описана в статье Ачилли с соавт. 2004 (Achilli 

et al., 2004). Ее возраст оценивается в 11203 лет (Behar et al., 2012b). Была 

обнаружена в Италии, Германии, Турции, Армении и Иране (Achilli et al., 

2004; Roostalu et al., 2007; Behar et al., 2012b). В Волго-Уральском регионе 

H14 встречается только в популяции бесермян в единичном случае. 

Гаплогруппа Н55 была описана относительно недавно, а полная 

последовательность молекулы мтДНК, несущей эту гаплогруппу, была 

впервые опубликована в работе Бехара с соавт. (Behar et al., 2012b). Она 

определяется заменой G10646A, и ее средний возраст оценивается в 9385,7± 

3282,1лет (Behar et al., 2012b). Ранее H55 была обнаружена в единичных 
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случаях в популяциях Греции, Ирландии, Италии, России и Дании (Behar et 

al., 2012b). В Волго-Уральском регионе она встречается в трех популяциях: 

марийцев (8,6%), архангельских башкир (6,8%) и чувашей (2,9%). В рамках 

настоящего исследования мы определили нуклеотидные последовательности 

десяти митохондриальных геномов в выборке индивидуумов из изучаемых 

популяций. На рисунке 7 представлено филогенетическое дерево 

гаплогруппы Н55 с учетом уже известных последовательностей. 
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Рисунок 7. Филогенетическое дерево гаплогруппы Н55. 
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 При построении дерева мы столкнулись с рядом проблем: во-первых, с 

большим количеством обратных мутаций и, во-вторых, с мутациями, 

возникающими параллельно в разных ветвях филогенетического дерева. 

Возможно, при обнаружении новых образцов с гаплогруппой H55 общая 

филогения будет пересмотрена, но уже сейчас ясно, что в Волго-Уральском 

регионе эта гаплогруппа представлена одной линией, объединенной заменой 

C9449T, характерной для всех образцов. Это может свидетельствовать в 

пользу тесных межэтнических контактов, существовавших в регионе в силу 

географической близости проживающих в нем популяций.  

При исследовании линий гаплогруппы Н нами была обнаружена новая 

линия Н99 (под таким названием ей зарезервировано место на Phylotree.org 

(van Oven et al., 2009), ранее не описанная в популяциях мира и определяемая 

заменой цитозина на тимин в позиции 5898. О ней стоит сказать отдельно. 

Ранее C5898T не была обнаружена ни в одной из ветвей филогенетического 

дерева и является уникальной (Oven van et al., 2009). К гаплогруппе Н99 

относятся 13 образцов, которые все являются представителями популяции 

удмуртов. На рисунке 8 представлено филогенетическое дерево этой 

гаплогруппы. 

Необходимо уточнить, что не все образцы удмуртов из представленных 

в филогенетическом дереве относятся к нашей выборке - часть из них была 

отобрана в результате скрининга на мутацию С5898Т образцов из популяций, 

Волго-Уральского региона, а также образцов русских, эстонцев, 

азербайджанцев и армян предоставленных Генным банком Эстонского 

Биоцентра. Любопытно, что эта гаплогруппа в рамках нашего исследования 

была обнаружена только в популяции удмуртов с частотой 4,6%. Чтобы 

проверить ее присутствие в других популяциях мира, нами был проведен 

скрининг мутации C5898T в 16 дополнительных популяциях. 
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Рисунок 8. Филогенетическое дерево гаплогруппы Н99. Примечание 

г.б. – образцы взятые нами из генных банков. 

 

Всего было прогенотипировано 3202 образцов (табл. 2), но образцы с 

искомой мутацией не были обнаружены ни в одной популяции, кроме 
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удмуртов. Это свидетельствует в пользу возникновения гаплогруппы Н99 в 

Волго-Уральском регионе.  

Таблица 2. - Популяции, в которых был проведен скрининг мутации C5898Т  

Популяция N   C5898T  

 Архангельские башкиры 44 0 

 Бесермяне  98 0 

 Чуваши** 126 0 

 Эстонцы* 410 0 

 Коми** 297 0 

 Марийцы** 234 0 

 Мордва** 262 0 

 Русские (Пинега)* 134 0 

 Русские (Екатеринбург)** 159 0 

 Татары (Туймазы)  50 0 

 Удмурты 536 13 

 Бурзянские башкиры 57 0 

 Пермские башкиры 48 0 

 Казанские татары 53 0 

 Армяне* 400 0 

 Азербайджанцы (Иран) * 294 0 

 Всего 3202 13 

* - образцы предоставлены Генным банком Эстонского Биоцентра 

** - популяции частично дополнены образцами из генного банка 

лаборатории молекулярной генетики человека ИБГ УНЦ РАН 

 

Вопрос о том, можно ли говорить о прямой связи гаплогруппы Н99 с 

популяцией удмуртов остается открытым, поскольку средний возраст 

дивергенции этой линии от корня гаплогруппы Н составляет около 4000 лет 

при расчете по Соарес с соавт. (Soares et al., 2009) (рис. 8), а первое 

достоверное упоминание об удмуртах, как об этносе, появляется только в XV 

в. (Белых и др., 2006). По всей видимости эта гаплогруппа присутствовала 

ранее в различных финно-угорских племенах, но до наших дней сохранилась 

с достаточной частотой только в популяции удмуртов. 

Гаплогруппа V характерезуется заменой G4580A и вместе с Н входит в 

одну ветвь – HV (van Oven et al., 2009; Behar et al., 2012b). Является типичной 

европейской гаплогруппой, которая, по всей видимости, распространилась 
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после ледникового периода из Иберии (Torroni et al., 2001). С максимальной 

частотой встречается в популяциях саамов, что объясняется сильным 

эффектом основателя (Tambets et al., 2004). В Волго-Уральском регионе 

наиболее распространена ее подгруппа V13, встречающаяся в популяциях 

чувашей (7,3%), марийцев (5,2%), казанских татар (3,6%) и пермских башкир 

(2,1%). Что интересно, ранее эта линия была обнаружена только у одного 

индивида из Англии (Behar et al., 2012b) и у одного казанского татарина 

(Malyarchuk et al., 2010a). 

Гаплогруппа НV определяется заменой T14766C, для нее ранее было 

подсчитано среднее время коалесценции 21905,8±2832,7 лет (Behar et al., 

2012b). Наиболее изученными на сегодняшний день являются ветви HV1, 

HV2 и HV4. Гаплогруппа НV1 с максимальной степенью встречаемости была 

обнаружена в Северной Африке, на Ближнем Востоке, Кавказе и Иране, где 

ее частота варьирует от 1,3% до 10% (Al-Zahery et al., 2003; Quintana-Murci et 

al., 2004; Кутуев и др., 2010; Yunusbayev et al., 2012). В единичных случаях 

она встречается в Центральной Азии и Восточной Европе, а с низкими 

частотами она также была выявлена в популяциях персов, курдов, баргутов, 

хаминиган, бурят и якутов (Malyarchuk et al., 2002; Cvjetan et al., 2004; 

Quintana-Murci et al., 2004; Derenko et al., 2007b). В Волго-Уральском регионе 

она встречается только в одном образце из популяции татар Туймазинского 

района РБ. HV2 определяется заменами A73G!, T152C!, T195C!, T7193C, 

A9336G, T11935C, C12061T, T16217C. Наибольшая встречаемость для нее 

была показана  в популяциях Индии, Пакистана и Ирана. С меньшими 

частотами HV2 была обнаружена на Ближнем Востоке, Кавказе в Восточной 

Европе и Центральной Азии (Metspalu et al., 2004; Quintana-Murci et al., 2004; 

Derenko et al., 2007b; Yunusbayev et al., 2012). В Волго-Уральском регионе мы 

обнаружили гаплогруппу HV2 только в популяции чувашей с частотой 2,9%. 

Кроме того, обнаруженный нами образец принадлежит к гаплогруппе HV2a, 

к которой относятся 2 индивида из популяции словаков (Malyarchuk et al., 
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2008), что, по-видимому, говорит о восточноевропейском происхождении 

линии HV2a в Волго-Уральском регионе. 

Наиболее часто в изученном регионе встречается ветвь HV9, 

представленная в четырех из 11 популяций. Эта гаплогруппа характеризуется 

заменой G8994A (Behar et al., 2012b). В единичных случаях она была 

обнаружена в популяциях Европы и Южной Сибири (Malyarchuk et al., 2008; 

Behar et al., 2012b; Sukernik et al., 2012). В Волго-Уральском регионе HV9 

была обнаружена в популяциях архангельских башкир (2,3%), коми (1,8%), 

казанских (1,8%) и туймазинских (2%) татар. Стоит отметить, что почти все 

образцы, за исключением образца из популяции архангельских башкир, 

принадлежат к подгруппе HV9b, к которой также относится обнаруженный 

Сукерником с соавт. индивид из популяции тубалар (Sukernik et al., 2012).  

 

3.1.3. Филогения гаплогруппы U мтДНК 

 

Гаплогруппа U определяется заменами A11467G, A12308G, G12372A и 

ее средний возраст равен 46531±3289 лет (Behar et al., 2012b). Является одной 

из самых распространенных гаплогрупп в мире, ее представители были 

обнаружены в Западной Евразии от Европы и Северной Африки до 

Центральной Азии и Индии, причем частота данной гаплогруппы в этих 

регионах довольно высока (15-30%) (Richards et al., 2000a; Quintana-Murci et 

al., 2004; Achilli et al., 2005; Derenko et al., 2007b). Стоит отметить, что в 

самом древнем из проанализированных на сегодняшний день образцов 

ископаемой мтДНК, а именно, в образце современного человека из поселка 

Мальта в Южно-Центральной части Сибири, чей возраст оценивают в 24000 

лет, была обнаружена гаплогруппа U, которая также присутствовала с 

высокой частотой в популяциях европейских охотников-собирателей 

верхнего палеолита и мезолита (Raghavan et al., 2014). Это указывает на 

генетическую связь древнего населения Западной Европы и Сибири и 
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говорит о том, что 24000 лет назад народы, ассоциированные с 

современными западноевропейскими популяциями, были распространены на 

северо-восток гораздо глубже, чем предполагалось ранее. Хотя стоит 

отметить, что по данным полногеномного анализа ископаемый индивид 

демонстрирует сходство с коренными американцами (Raghavan et al., 2014). 

Подгруппа U1 характеризуется заменами в положениях C285T, 

T12879C, A13104G, A14070G, G15148A, A15954c, T16249C (Behar et al., 

2012b). Максимальные частоты ее распространения приходятся на Ближний 

и Средний Восток, а так же на Кавказ. Так, в популяции карачаевцев ее 

частота достигает 16%, а в популяции ираноязычных курдов - 12% (Derenko 

et al., 2007b; Yunusbayev et al., 2012). В Волго-Уральском регионе 

гаплогруппа U1 представлена двумя подгруппами: U1a и U1b. U1a 

встречается только в тюркоязычных субпопуляциях бурзянских (3,5%) и 

архангельских башкир (2,3%), в то время как U1b кроме казанских татар, где 

была обнаружена с низкой частотой – 1,8%, присутствует и у финноязычных 

удмуртов (1,1%). 

Гаплогруппа U2 определяется заменой A16051G в контрольном 

регионе, и ее средний возраст оценивают в 42801±4493 лет (Behar et al., 

2012b). Крайне интересен филогенез ее субгаплогрупп. Так, подгруппы U2a и 

U2b характерны для Индии (Palanichamy et al., 2004; Govindaraj et al., 2011), 

хотя и встречаются с очень низкими частотами в популяциях Центральной 

Азии, в частности, в популяции таджиков (Derenko et al., 2007b). В то же 

время ветви U2d и U2e наиболее распространены в Западной Евразии, при 

этом стоит отметить, что U2e в Индии не встречается вовсе. Так же с 

низкими частотами U2e присутствует в популяциях Южной и Западной 

Сибири: 5,5% у алтайцев и 2,8% у телеутов (Derenko et al., 2007b). В Волго-

Уральском регионе из перечисленных линий представлена только 

гаплогруппа U2e, которая была обнаружена в популяциях бурзянских 

башкир (1,8%), мордвы (3,1%), казанских татар (1,8%), удмуртов (2,3%) и 

бесермян (1%). 



75 

Гаплогруппа U3 характеризуется заменами C150T, A14139G, T15454C, 

A16343G, средний возраст ее коалесценции равен 32703± 5705 лет (Behar et 

al., 2012b). Наиболее часто она встречается на Кавказе и является там самым 

распространенным субкладом галогруппы U, встречаясь в 19 из 23 

популяций. При этом ее наибольшая встречаемость в регионе наблюдается у 

абазин – 11,4% (Кутуев et al., 2011). С высокими частотами U3 была 

обнаружена на Ближнем Востоке: в Иордании (10,7%) и на острове Родос 

(11,9%) (Achilli et al., 2007), а в единичных случаях и в популяциях Европы и 

Сибири, где с наибольшей частотой была зафиксирована в популяции 

тоджинцев – 6,3% (Derenko et al., 2007b, Malyarchuk et al., 2008, Behar et al., 

2012b). В Волго-Уральском регионе U3 ранее была обнаружена в популяции 

татар (Malyarchuk et al., 2010a), в то время как в нашем исследовании она 

присутствовала только в популяции бурзянских башкир с частотой 1,8%. 

Гаплогруппа U4 - самая распространенная линия гаплогруппы U в 

Волго-Уральском регионе. Ее частота  варьирует в разных популяциях от 

1,8% до 24,1%. Эта гаплогруппа определяется заменами T4646C, A6047G, 

C11332T, C14620T, T15693C, T16356C, а ее среднее время коалесценции 

составляет 17494±3069 лет (Behar et al., 2012b). В работе Холарда с 

соавторами были опубликованы данные по древней ДНК бронзового века, 

выделенной из найденных в Монгольском Алтае скелетов (Hollard et al., 

2014). Одной из обнаруженных в этих останках митохондриальных 

гаплогрупп была U4, что подтверждает присутствие этой линии в Южной 

Сибири с давних времен. Предполагается, что она имеет ближневосточное 

или анатолийское происхождение (Деренко и др., 2009), хотя с наибольшими 

частотами она распространена в Северо-Восточной Европе, где наибольшую 

встречаемость демонстрирует в популяциях финнов, карелов и эстонцев 

(Tambets et al., 2000; Tolk et al., 2000; Tambets et al., 2004). Также U4 была 

обнаружена в популяциях Северо-Западной Сибири: манси, кетов и нганасан 

(Дербенева, 2002; Малярчук, 2004) . В Волго-Уральском регионе связь 

распространения частот гаплогруппы U4 с финно-угорскими этносами не так 
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очевидна. Так, в одном из финно-угорских народов, марийцев, она 

наблюдается с максимальной для региона частотой (24,1%), в то время как 

вовсе отсутствует в популяциях мордвы и бесермян. При этом в популяциях 

коми и удмуртов эта гаплогруппа встречается с частотами 7,3% и 3,4% 

соответственно. U4 встречается во всех изученных нами тюркоязычных 

популяциях с частотой, не превышающей 12%: у чувашей (11,6%), 

туймазинских татар (10%), архангельских башкир (9,1%), пермских башкир 

(8,3%), казанских татар (1,8%) и бурзянских башкир (1,8%).  

Гаплогруппа U5 считается самой древней гаплогруппой в Европе, ее 

возраст оценивают в 30248±5330 лет (Behar et al., 2012b). Существует точка 

зрения, согласно которой она была привнесена в Европу первыми 

представителями Homo sapiens, по всей видимости, из Леванта (Richards et 

al., 2000b, Olivieri et al., 2006, Pala et al., 2009, Деренко, 2009, 2010). Так, 

около 65% европейских охотников-собирателей каменного века являлись 

носителями гаплогруппы U5 (Bramanti et al., 2009). Филогеографический 

анализ показывает, что разделение гаплогруппы U5 на подгруппы началось 

скорее в Центральной и Южной, чем в Восточной Европе. Стоит отметить, 

что во время последнего ледникового максимума Центральная Европа, по-

видимому, представляла собой зону смешения различных миграционных 

потоков, двинувшихся из рефугиумов на Балканах, на побережье 

Средиземного моря и в Пиренеи (Malyarchuk et al., 2010d). Заселение же 

Восточной Европы, вероятно, произошло позднее, после того, как природные 

условия в стали более пригодны для жизни (Malyarchuk et al., 2010d). 

Гаплогруппа U5 представлена двумя подгруппами: U5a и U5b.  

Гаплогруппа U5a характеризуется заменами A14793G и C16256T, а ее 

средний возраст оценивают в 22441±4927 лет (Behar et al., 2012b). 

Предполагается, что эта подгруппа могла произойти на юге Европы, в одном 

из ледниковых рефугиумов (Деренко и др., 2010). В Волго-Уральском 

регионе U5a широко распространена и присутствует в митохондриальном 

генофонде всех изученных популяций. При этом с максимальными 
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частотами она встречается в популяциях марийцев (17,2%), бесермян (14,1%) 

и чувашей (11,6%). С частотой выше 5% гаплогруппа U5a встречается в 

популяциях мордвы (7,7%), удмуртов (5,7%) и казанских татар (5,4%). Стоит 

отметить, что в популяции марийцев гаплогруппа U в целом составляет 

41,4% и является самой распространенной гаплогруппой. 

Гаплогруппа U5b определяется заменами C150T, A7768G и T14182C, 

при этом ее средний возраст оценивают в 22794±3590 лет (Behar et al., 

2012b). По всей видимости, она распространилась так же, как и U5a - из 

одного из европейских рефугиумов. С наибольшей частотой она встречается 

в популяции норвежских саамов (56,8%), куда, вероятно, была привнесена из 

Пиренейского рефугиума, вместе с гаплогруппой V, которая также 

встречается у саамов с высокой частотой (до 68% у шведских саамов) 

(Tambets et al., 2004; Деренко и др., 2010). В Волго-Уральском регионе она 

присутствует с меньшей, по сравнению с U5a, частотой и отсутствует у 

марийцев и пермских башкир. Максимальную встречаемость для региона 

можно наблюдать в самой северной из изученных популяций – у коми 

(14,6%), в то время как во всех остальных популяциях она представлена с 

низкими частотами, не превышающими 5%, за исключением архангельских 

башкир, где ее частота составила 6,8%. 

Гаплогруппа U7 определяется заменами T152C!, T980C, C3741T, 

C5360T, C8137T, C8684T, C10142T, T13500C, G14569A, (A16309G) и 

A16318t. Время коалесценции ветвей ее филогенетического древа оценивают 

в 18052.2±3729.9 лет (Behar et al., 2012b). Линии этой гаплогруппы наиболее 

распространены в Северо-Восточной Индии (12,7%), Пакистане и Иране (до 

11%), а также в популяции курдов западного Ирана(20%) (Kivisild et al., 2003; 

Palanichamy et al., 2004; Quintana-Murci et al., 2004; Деренко и др., 2010). С 

частотой 5,1% U7 присутствует в популяции манси (Sukernik et al., 2012), а 

также с низкими частотами встречается в Европейских популяциях 

(Malyarchuk et al., 2006; Achilli et al., 2007). В Волго-Уральском регионе эта 
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гаплогруппа была обнаружена только в единичном случае в популяции 

пермских башкир (2,1%).  

Гаплогруппа U8 определяется заменой T9698C в кодирующем регионе, 

и ее средний возраст оценивают в 43034.1±3634.4. Она, как и U5, является 

одной из древнейших ветвей гаплогруппы U (van Oven et al., 2009; Behar et 

al., 2012b). U8 имеет две основных субгаплогруппы: U8a и U8b. По мнению 

Гонсалес с соавторами гаплогруппа U8a произошла в верхнем палеолите, 

причем, можно предположить, что первые носители гаплогруппы U8a в 

Европе проникли в Иберию, Центральную Европу и достигли Балтики. На 

пиренейский полуостров, вероятнее всего, они попали через Ближний Восток 

и Европу, а не через Северную Африку. Интересно, что на сегодняшний день 

U8a демонстрирует признаки наиболее древней филогении в популяции 

басков Иберии, и на Пиренейском полуострове, откуда она, по всей 

видимости, распространилась по всей Европе после последнего ледникового 

максимума (Gonzalez et al., 2006). Стоит отметить, что сейчас гаплогруппа 

U8a распространена в Европе с очень низкими частотами: от 1% в 

Центральном и Восточном Средиземноморье и на северо-западе Европы до 

2,8% в Юго-Западной Европе (Gonzalez et al., 2006). В Волго-Уральском 

регионе эта линия присутствует с наибольшей частотой в популяции 

туймазинских татар (4%), с более низкой - в популяциях казанских татар 

(1,8%) мордвы (1,5%) и чувашей (1,5%). 

Гаплогруппа U8b также имеет низкую частоту, и ее распространение 

частично перекрывается в Европе с U8а.Тем не менее, присутствие линии 

U8b на Кавказе (Кутуев et al., 2011), в Иране (Quintana-Murci et al., 2004), на 

Ближнем Востоке (Thomas et al., 2002) и в Северной Африке (Cherni et al., 

2005), где не было обнаружено U8a, указывает на ее большее географическое 

распространение. В Волго-Уральском регионе эта гаплогруппа в рамках 

нашего исследования обнаружена не была. Стоит отметить, что U8b 

включает в себя также крупную европейскую ветвь К, характеризующуюся 

заменами в позициях A10550G, T11299C, T14798C, T16224C и T16311C!. С 
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максимальными частотами она встречается в популяциях евреев – до 37,5% у 

польских ашкеназов (Feder et al., 2007). При этом, ареал распространения 

гаплогруппы К достаточно широк: от западной Европы до Анатолии, Ирана, 

Пакистана и Индии (Metspalu et al., 2004; Quintana-Murci et al., 2004). В 

Волго-Уральском регионе гаплогруппа К с наибольшей частотой 

представлена в тюркоязычных популяциях: у чувашей (5,8%), казанских 

татар (5,4%), бурзянских башкир(5,3%) и туймазинских татар (2%). В 

меньшей степени она характерна для финно-угорских популяций: коми 

(3,6%) и марийцев (3,4%). 

 

3.1.4.Филогения гаплогруппы JT мтДНК 

 

Предполагается, что гаплогруппа JT возникла около 58 тыс. лет назад 

на Ближнем Востоке, а ее основные подгруппы J и T выделились из общего 

корня 40 и 30 тыс. лет назад соответственно (Pala et al., 2012). Гаплогруппы J 

и T в настоящее время широко распространены не только в месте своего 

проихождения, но и в Европе, Северной Африке, Центральной Азии и в 

Индии. Кроме того они традиционно считаются маркерами неолитического 

расселения фермеров Ближнего Востока в Европу (Richards et al., 2000a; 

Coudray et al., 2009; Pala et al., 2012). 

Гаплогруппа J характеризуется заменами C295T, T489C, A10398G!, 

A12612G, G13708A и C16069T. Она определяет почти 9% 

митохондриального разнообразия в Европе и около 13% на Ближнем Востоке 

(Pala et al., 2012). В современном филогенетическом дереве представлена 

двумя подгруппами: J1 и J2. Гаплогруппа J1 возникла примерно 33 тыс. лет 

назад  и включает в себя около 80% всех линий гаплогруппы J. Представлена 

тремя субкладами: J1b, J1c и J1d (van Oven et. al., 2009), которые достаточно 

быстро выделились, по всей видимости, во время последнего ледникового 

максимума (Pala et al., 2012). Субклады J1b (возраст около 23 тыс. лет) и J1d 



80 

(возраст около 20 тыс. лет) преимущественно распространены на территории 

Ближнего Востока. Гаплогруппа J1b определяется заменами G8269A, 

G16145A, (C16222T) и C16261T (van Oven et. al., 2009). С максимальными 

частотами она встречается в Иране и на Аравийском полуострове, но ее 

субклад J1b1a был также обнаружен в Европе - до 7,4% в субпопуляции 

северных белорусов (Pala et al., 2012; Kushniarevich et al., 2013). В Волго-

Уральском регионе гаплогруппа J1b встречается в популяциях архангельских 

башкир (2,3%) и туймазинских татар (2%) и представлена линией J1b1a1. 

Помимо широкого распространения J1b1a1 в Европе, ее также ранее 

обнаружили среди индийских чатурведов и кочующих тюркских племенах 

кашкайцев (Palanichamy et al., 2004; Derenko et al., 2013). Ареал 

распространения гаплогруппы J1d шире, чем у гаплогруппы J1b,  и 

простирается от Ближнего Востока, Аравии и Восточной Африки до 

Северного Кавказа, Ирана и Центральной Азии, но в Волго-Уральском 

регионе она обнаружена не была.  

Гаплогруппа J1c определяется транзицией T14798C и, по всей 

видимости, произошла примерно 16 тыс. лет назад (Behar et al., 2012b). Эта 

гаплогруппа была найдена при исследовании неолитических останков, 

обнаруженных в северной Испании, Франции, Германии, Швеции, а также 

среди мезолитических образцов из Германии, (Haak et al., 2005; Sampietro et 

al., 2007; Bramanti et al., 2009; Malmstrom et al., 2009; Haak et al., 2010; Lacan 

et al., 2011a; Pala et al., 2012). J1c распространена, в основном, в европейских 

популяциях, особенно, в популяциях Центральной Европы, Балканского 

полуострова и у украинцев, где она представляет почти 80% всех линий 

гаплогруппы J1 (Pala et al., 2012). В Волго-Уральском регионе эта 

гаплогруппа также является самой распространенной линией гаплогруппы J1 

и встречается во всех изученных нами популяциях. С наибольшей частотой 

она была обнаружена в популяциях казанских татар (10,7%) и бесермян 

(6,1%), а во всех остальных не превышает 5%. 
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Гаплогруппа J2 старше гаплогруппы J1, ее предполагаемый возраст - 37 

тыс. лет (Pala et al., 2012). В нее входят две подгруппы: J2а и J2b, 

распространение которых в большей степени связано с Ближним Востоком, 

хотя для субкладов J2a1 и J2b1 были показаны наибольшие частоты в 

европейских популяциях (Pala et al., 2012). Гаплогруппа J2а1 обнаружена, в 

основном, в Центральной Европе, где представлена подгруппой J2a1a, в то 

время как J2a1b была найдена только в Греции и Италии (Pala et al., 2012). 

Стоит отметить, что в Волго-Уральском регионе J2a1 оказалась представлена 

только гаплогруппой J2a1a, причем, только в одном образце из популяции 

бесермян. Гаплогруппа J2b1 наиболее распространена в Средиземноморской, 

Центральной и Атлантической частях Европы и представлена, в основном, 

субгаплогруппой J2b1a, которая является наиболее европейской, и 

практически не встречается в других частях света, в то время как 

субгаплогруппа J2a2b распространена в северо-западной части Африки и 

Сибири, а J2a2d в Алжире и на Канарских островах (Pala et al., 2012). В 

Волго-Уральском регионе встречается только европейский вариант 

гаплогруппы J2b, подгруппа J2b1a, в двух исследованных нами популяциях: 

мордвы (6,2%) и марийцев (5,2%). Таким образом, практически все 

обнаруженные нами подгруппы гаплогруппы J наиболее распространены в 

Европе и, по всей видимости, были привнесены в изучаемый нами регион 

именно оттуда. 

Вторая крупная ветвь гаплогруппы JT - T, определяется заменами 

G709A, G1888A, A4917G, G8697A, T10463C, G13368A, G14905A, A15607G, 

G15928A, C16294Т и, по всей видимости, возникла на Ближнем Востоке 

примерно 21 тыс. лет назад (Pala et al., 2012). Гаплогруппа T составляет 

почти 10% всех митохондриальных гаплогрупп в Европе и около 8% на 

Ближнем Востоке (Pala et al., 2012). Гаплогруппа T1, в свою очередь, делится 

на две основных подгруппы: Т1а и T1b. Т1а является наиболее 

распространенной, и ее линии представляют 90% всех ветвей гаплогруппы 

T1 в мире. Ареал распространения гаплогруппы Т1а достаточно широк - она 
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встречается с частотой 5,4% у армян, 6% на северо-востоке Ирана, 8% в 

Тунисе, и почти 9% в Румынии (Кутуев et al., 2011; Pala et al., 2012). С 

низкими частотами (2,5% и 2,1%) встречается в субпопуляциях белорусов 

Восточного Полесья и Центральной области соответственно (Kushniarevich et 

al., 2013). В Волго-Уральском регионе Т1а является наиболее 

распространенной линией гаплогруппы Т, демонстрируя максимальные 

частоты в популяциях бесермян (15,2%), бурзянских башкир (10,5%), 

удмуртов (9,1%) и туймазинских татар (8%). Во всех других популяциях 

наблюдается заметное снижение частот и с минимальным значением Т1а 

встречается в популяции коми – 1,8%. 

T1b, в основном, ограничивается Ближним Востоком, где она достигает  

2% в Восточной Анатолии и на юге Ирака (Pala et al., 2012). В Волго-

Уральском регионе, в рамках нашего исследования, эта гаплогруппа 

обнаружена не была. 

Гаплогруппа Т2 определяется транзициями A11812G и A14233G. 

Средний возраст ее дивергенции от корня гаплогруппы Т - 21 тыс. лет (Pala et 

al., 2012). Гаплогруппа Т2 преобладает в Западной Европе, где достигает  

80% от общего числа линий гаплогруппы Т, но также распространена (до 

10%) в некоторых частях Леванта и Ирана (Pala et al., 2012). Наиболее 

распространенной подгруппой гаплогруппы Т2 является T2b, которая 

встречается, преимущественно, в Европе и возраст которой оценивается, 

предположительно, в 10 тыс. лет (Behar et al., 2012b). Предполагается, что 

предковые варианты T2b, возможно, присутствовали в Европе, во время 

последнего ледникового максимума и были широко распространены в этом 

регионе во время раннего неолита, о чем свидетельствуют данные, 

полученные по результатам анализа образцов древней ДНК из Италии, 

Испании, Франции, Германии и Швеции (Haak et al., 2005; Bramanti et al., 

2009; Malmstrom et al., 2009; Haak et al., 2010; Lacan et al., 2011a; Lacan et al., 

2011b).   
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Гаплогруппа Т2а предположительно возникла на Ближнем Востоке, 

около 17 тыс. лет назад и распространилась в Европу, по всей видимости, в 

результате нескольких волн миграции в эпоху неолита и позднеледниковый 

период (Behar et al., 2012b; Pala et al., 2012). В популяциях Волго-Уральского 

региона представлена ветвью T2a1b, которая дисперсно распространена в 

некоторых частях Северной и Восточной Европы, хотя с максимальными 

значениями частот она встречается в Средиземноморье. В популяциях Волго-

Уральского региона с наибольшей для региона частотой (7,3%) T2a1b 

встречается в популяции коми, а также была обнаружена у удмуртов (1,1%), 

бесермян (2%) и казанских татар (1,8%). 

Еще одна подгруппа гаплогруппы T2 - T2е наиболее часто встречается 

в популяциях Южной Европы и Средиземноморья, но присутствует также в 

Скандинавии и в Исландии. Идентичность мотивов мтДНК и высокую 

частоту этой гаплогруппы в этих регионах связывают прежде всего с 

эффектом основателя (Pala et al., 2012). В Волго-Уральском регионе в 

единичном случае T2e присутствует в популяции мордвы.  

 

3.1.5. Филогеография гаплогруппы N мтДНК 

 

N1a - одна из ветвей гаплогруппы N, встречающаяся в Волго-

Уральском регионе. Здесь она представлена в пяти популяциях, причем, 

наибольшую частоту демонстрирует в популяциях архангельских (9,1%) и 

бурзянских (5,3%) башкир. В популяциях мордвы, коми и бесермян ее 

частота не превышает 2% (табл. 1). Ранее было показано, что гаплогруппа 

N1a произошла на Ближнем Востоке и позже распространилась в Европу, 

Азию и Африку с неолитическими фермерами (Haak et al., 2005). Причем, по 

данным Хаака с соавт. ее частота в популяциях послеледниковой Европы 

могла составлять до 25%, о чем свидетельствуют данные, полученные по 

результатам анализа мтДНК, извлеченной из останков, обнаруженных в 
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могильниках первых неолитических фермеров (культура линейно-ленточной 

керамики) 7500-летней давности на территории Европы (Haak et al., 2005). В 

настоящее время гаплогруппа N1a присутствует в популяциях Европы с 

низкими частотами, основываясь на чем Хаак с соавторами сделал 

предположение, согласно которому это может быть связано с тем, что к 

моменту прихода фермеров с Ближнего Востока на территории Европы уже 

проживало палеолитическое население, которое позднее оказало 

значительное влияние на генофонд пришлых популяций (Haak et al., 2005). В 

Волго-Уральском регионе встречаются две ветви этой гаплогруппы: N1a1 и 

N1a3 (ранее обозначалась как N1c). Для гаплогруппы N1a3 было показано, 

что расселение носителей этой гаплогруппы на Ближнем и Среднем Востоке, 

а также на Кавказе и в Европе, по всей видимости, происходило в период 

плейстоцена и голоцена. Кроме того, для этих областей не были выявлены 

общие гаплотипы, что свидетельствует об отсутствии недавнего потока генов 

между этими регионами (Kushniarevich et al., 2013). В работе Кушнеревич с 

соавт. был полностью просеквенирован образец из нашей выборки, 

принадлежащий к популяции мордвы. Было показано, что филогенетически 

он располагается в наиболее крупном кластере, определяемом мутацией 

С16201T, к которому также относятся как Европейские образцы, так и 

образцы Ближнего и Среднего Востока. Стоит отметить, что 

последовательность мордовского и польского образцов очень близки и 

характеризуются только одиночными заменами в HVS-II (рис . 9) 
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Рисунок 9. Филогенетическое дерево гаплогруппы N1a3 (Kushniarevich 

et al., 2013) 
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Также в работе Малярчука с соавт. полностью была просеквенирована 

молекула мтДНК для образца с гаплогруппой N1a3 из популяции татар. Что 

интересно, она оказалась в одной подветви с образцами с Кипра и  из Италии. 

Стоит отметить, что имеющиеся полные последовательности гаплогруппы 

N1a3 из Волго-Уральского региона филогенетически наиболее близки к 

Европейским образцам. В нашей выборке гаплогруппа N1a3 присутствует 

только в двух популяциях: мордвы и бесермян с частотой 3% и 2% 

соответственно, причем, образцы, несущие эту гаплогруппу, демонстрируют 

сходство замен в HVS-II. Как и в популяции мордвы, у бесермян 

присутствуют замены в позициях 71.1G, а также G75A, которые определяют 

филогенетическое положение этих индивидов в общем древе N1a3 

(Kushniarevich et al., 2013) (рис. 9). Также у исследованных образцов с 

гаплогруппой N1a3 сходна последовательность HVS-I, за исключением того, 

что в образцах, принадлежащих к популяции бесермян, присутствует одна 

дополнительная замена – С16266Т.  

Гаплогруппа N1a1 имеет достаточно широкое распространение, и 

делится на две крупные линии: N1a1a (С16147g) и N1a1a1 (G16147A). Стоит 

отметить, что все образцы из популяций Волго-Уральского региона имеют 

замену G16147A и, таким образом, принадлежат к линии N1a1a1. Также все 

образцы имеют замену C16320T, и у большинства, за исключением одного 

образца из популяции мордвы, отсутствует замена T16189C!, что говорит, по 

всей видимости, об их принадлежности к гаплогруппе N1a1a1a1a, хотя 

однозначно утверждать это мы не можем, поскольку не были проверены 

позиции в кодирующем регионе. С максимальной частотой в Волго-

Уральском регионе гаплогруппа N1a1 встречается в субпопуляциях башкир – 

архангельских (9,1%) и бурзянских (5,3%), а также в единичных случаях в 

популяциях бесермян, коми и мордвы. Также у одного из представителей 

субпопуляции бурзянских башкир была обнаружена гаплогруппа N9a3, 

которая наиболее распространена в популяциях Восточной Азии, но также 

встречается в Южной Сибири и в Европе (Derenko et al., 2012) (рис. 10).  
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Рисунок 10. Филогенетическое дерево гаплогруппы N9a3. 
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Секвенирование генома мтДНК показало, что исследованный нами 

образец характеризуется заменами С7810Т и С16291Т (рис. 10) и образует 

общую ветвь с образцом неизвестного происхождения, данные по которому 

были опубликованы в работе Бехара с соавторами (Behar et al., 2012b). 

Крайне интересно, что просеквенированный нами индивид не имеет общих 

мутаций с изученными ранее в работе Деренко с соавт. (Derenko et al., 2012) 

образцами из популяций русских и чехов, а также из популяции бурят. Еще 

одной подгруппой гаплогруппы N, обнаруженной нами в Волго-Уральском 

регионе, является гаплогруппа N11a, выявленная ранее только в юго-

западных районах Китая (Yao et al., 2002a; Zhao et al., 2009; Kong et al., 2011). 

В исследованных нами популяциях она встречается в популяции бесермян с 

частотой 3%. Маршруты ее распространения, а, следовательно, и 

проникновения в Волго-Уральский регион остаются невыясненными, 

учитывая ее отсутствие в популяциях Северной и Центральной Азии. Конг с 

соавт. в своей работе предположил, что местом происхождения этой 

гаплогруппы является юго-западный Китай, где наблюдается наиболее 

высокий уровень ее генетического разнообразия (Kong et al., 2011). 

Гаплогруппа W, являющаяся еще одной подгруппой гаплогруппы N, 

точнее, ветвью гапогруппы N2, определяется заменами T195C!, T204C, 

G207A, T1243C, A3505G, G5460A, G8251A, G8994A, A11947G, G15884c и 

C16292T в контрольном и кодирующем регионах. Она имеет достаточно 

широкий ареал распространения от Передней Азии (Al-Zahery et al., 2003; 

Quintana-Murci et al., 2004; Derenko et al., 2013; Di Cristofaro et al., 2013) до 

Восточной Европы (Meinila et al., 2001; Malyarchuk et al., 2002; Malyarchuk et 

al., 2003b; Pliss et al., 2006; Kushniarevich et al., 2013). В Волго-Уральском 

регионе гаплогруппа W представлена тремя линиями: W1, W3, W6. В 

большей степени распространена в регионе подгруппа W3, которая с 

наиболее высокими для региона частотами встречается в популяциях 

удмуртов и бесермян (6.8% и 5,1% соответственно), а с более низкими - в 

популяциях пермских башкир (2,1%), коми (1,8%), казанских татар (1,8%) и 
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мордвы (1,5%). В свою очередь W1 и W6 в популяциях Волго-Уральского 

региона присутствуют единичных случаях. Так, гаплогруппа W1 была 

обнаружена нами в субпопуляциях казанских (1,8%) и туймазинских (2%) 

татар, а также в популяции мордвы (1,5%), в то время как W6 только в 

популяции туймазинских татар (2%). Такая картина распространения 

гаплогруппы W в Волго-Уральском регионе отражает типичый для 

восточной Европы генетический профиль распределения частот этой 

гаплогруппы. 

Гаплогруппа A, определяемая заменами A235G, A663G, A1736G, 

T4248C, A4824G, C8794T, C16290T и G16319A в контрольном и 

кодирующем регионах, представляет собой один из основных компонентов 

генофондов этнических групп Восточной Евразии и Америки. С 

максимальными частотами линии гаплогруппы А встречаются в 

митохондриальном генофонде коренного населения Америки (18%-100%), 

сибирских эскимосов (80%) и чукчей (68%) (Torroni et al., 1993a; 

Starikovskaya et al., 1998; Derenko et al., 2007b; Tamm et al., 2007). С более 

низкими частотами присутствует в Восточной и Северной Азии (Yao et al., 

2002b; Tanaka et al., 2004; Starikovskaya et al., 2005; Derenko et al., 2007b). В 

Центральной Азии частота гаплогруппы А не превышает 5% (Quintana-Murci 

et al., 2004; Chaix et al., 2007; Di Cristofaro et al., 2013). Также линии мтДНК 

гаплогруппы A выявлены в ряде центрально- и восточно-европейских 

популяций с частотами, не превышающими 2%, и на Кавказе, где с 

наибольшей частотой встречается в популяциях кубанских ногайцев (4,6%) и 

караногайцев (5.4%) (Richards et al., 2000a; Maliarchuk et al., 2002; Cvjetan et 

al., 2004; Kasperaviciute et al., 2004; Malyarchuk et al., 2006; Egyed et al., 2007; 

Malyarchuk et al., 2008; Кутуев и др., 2011; Mielnik-Sikorska et al., 2013). 

Также ранее уже было показано, что гаплогруппа А присутствует в 

популяциях Волго-Уральского региона с примерно равными частотами, 

изменяющимися в диапазоне от 1,5% у марийцев до 3,9% у башкир 

(Бермишева и др., 2002; Орехов и др., 2002). В нашем исследовании мы 
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проанализировали линии гаплогруппы А в популяциях Волго-Уральского 

региона, а также провели полногеномное исследование митохондриальной 

ДНК представителей этой гаплогруппы.  

Для реконструкции филогении гаплогруппы A мтДНК и детальной 

характеристики ее линий, присутствующих в генофондах этнических групп 

Волго-Уральского региона, а также соседних территорий, нами определены 

нуклеотидные последовательности 13 митохондриальных геномов марийцев, 

удмуртов, бесермян, чувашей, башкир, татар, ногайцев, таджиков, ногайцев, 

нганасан и долган.  

Одной из определенных нами линий гаплогруппы А была А10, которая 

определяется заменами T5393C, C7468T, G9948A, C10094T, A16227c и 

T16311C!. Впервые полная последовательность этой гаплогруппы, 

обнаруженной в популяции казанских татар, была опубликована в работе 

Малярчука с соавт. в 2010 г (Malyarchuk et al., 2010a). Распространение этой 

гаплогруппы весьма дисперсное - так, по литературным данным, она 

встречается с низкими частотами в популяциях северных тюрков - долган и 

представителей самодийской ветви уральской язвыковой семьи – нганасан. 

Стоит отметить, что Гольцовой с соавт. было показано, что имел место 

процесс ассимиляции нганасан долганами во второй половине 20 века, 

который мог повлечь за собой заимствование линии А10 от долган и, 

несмотря на то, что ассимиляция пришлым населением шла 

преимущественно по мужской линии, женский генофонд популяции, по всей 

вероятности, также подвергся влиянию (Гольцова и др., 2005). Кроме того, 

все выявленные нами образцы с гаплогруппой А10 в популяциях долган и 

нганасан имели общую дополнительную мутацию С16256Т, которая не была 

обнаружена нами ни в одной другой популяции, что также свидетельствует в 

пользу единства происхождения этих линий. Для подкрепления этих данных 

нами было проведено полногеномное секвенирование мтДНК молекул с 

гаплогруппой А10 для популяций нганасан и долган, взятых нами из выборки 

опубликованной в работе Тамм с соавт. (Tamm et al., 2007) (рис.11). Впрочем, 
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данный анализ не выявил различий в нуклеотидных последовательностях 

исследованных молекул. В то же время все обнаруженные на сегодняшний 

день образцы гаплогруппы А10, за исключением 1 образца из Канады (Behar 

et al., 2012b), относятся к одной линии гаплогруппы А10, определяемой 

заменами С64Т, G2831A и G16230A!, в том числе и образцы из Волго-

Уральского региона (рис. 11). В Волго-Уральском регионе образцы с 

гаплогруппой А10 были обнаружены в популяциях чувашей, марийцев, 

бурзянских башкир и казанских татар. Все выявленные нами в регионе 

образцы с этой гаплогруппой имели идентичные мотивы ГВС1, за 

исключением одного индивида из популяции чувашей, который имел не 

обнаруженную ранее дополнительную замену А16175G (табл. 3)  

 

 Волго-Уральский регион

Северная Азия

Кавказ

Средняя Азия

Северная Америка

 GU122995

FamilyTreeDNA

11002 (1520; 21012)

A1746G

Ногаец 55

Таджик

C16290T 

A1736G  

T4248C  

A4824G  

C8794T  

 G16230A!

A

A10

A9524G

Татарин

T5393C

C7468T

G9948A

C10094T

C544T

Канадец

 HM569228

Malyarchuk 2010

A16175C

Чуваш 46 Нганасан 226

Долган 15

Мариец 32

 G16319A 

C16256TG8995A

A16227c   

T16311C!

G2831A

C64T

 

Рисунок 11. Филогенетическое дерево гаплогруппы A10. 
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Образцы просеквенированных нами ногайца (Бермишева и др., 2004) и 

таджика (Tamm et al., 2007) также формируют отдельные ветви 

филогенетического древа гаплогруппы А10, причем образцы из популяций 

татар (Malyarchuk et al., 2010a) и таджиков (Tamm et al., 2007) находятся 

внутри одной ветви (рис.20). Также нами был проведен скрининг по 

выявленным в ходе полногеномного секвенирования мутациям кодирующего 

региона (табл. 5). В результате было показано, что только у одного индивида 

чувашской этнической принадлежности имеются нуклеотидные замены, 

обнаруженные ранее в популяциях таджиков и казансках татар (рис.11) 

(Tamm et al., 2007; Fedorova et al., 2013). 

 

Таблица 3. - Образцы, принадлежащие к гаплогруппе A10, в которых 

был проведен скрининг мутаций A1746G, G8995A, A9524G.  

 

Популяция ГВСI Гаплогруппа 
 

A1746

G 

 

G8995

A 

  

A9524

G 

Мариец №27 

  A16129G, T16187C, C16189T, 

A16227C, T16278C, C16290T, 

G16319A, C16519T  

A10 A G A

Мариец №32 

  A16129G, T16187C, C16189T, 

A16227C, T16278C, C16290T, 

G16319A, C16519T  

A10 A G A

Бурзянский башкир 

№42 

  A16129G, T16187C, C16189T, 

A16227C, T16278C, C16290T, 

G16319A, C16519T  

A10 A G A

Казанский татарин №22 

  A16129G, T16187C, C16189T, 

A16227C, T16278C, C16290T, 

G16319A, C16519T  

A10 A G A

A A G

A16129G, A16175c, T16187C,

C16189T, A16227C, T16278C,

C16290T, G16319A, C16519T 

A10 A G A

  A16129G, T16187C, C16189T, 

A16227C, T16278C, C16290T, 

G16319A, C16519T  

A10 A G A

Чуваш №25 

Чуваш  №46 

Чуваш №51 

A16129G, T16187C, C16189T,

A16227C, T16278C, C16290T,

G16319A, C16519T  

A10

 



93 

Также в финно-пермских популяциях (коми, удмурты и бесермяне) 

были обнаружены линии, которые ранее были определены нами как А4b, но 

после последнего обновления Phylotree (mtDNA tree Build 16 (19 Feb 2014) 

гаплогруппа А4 перестала существовать. Поскольку наши образцы имеют 

общие с гаплогруппой A12 замены T16362C и T16189C!, мы рассматривали 

эти линии вместе, но в то же время позиция 16189 является горячей точкой 

мутирования, и обозначать ее как мутацию, определяющую гаплогруппу, 

нецелесообразно, поэтому нами было принято решение не рассматривать 

замену T16189C! как определяющую, и отнести наши образцы и образцы 

опубликованные ранее Деренко с соавт. (Derenko et al., 2007b), Стариковской 

с соавт. (Starikovskaya et al., 2005), Бехаром с соавт. (Behar et al., 2012b) к 

одной ветви гаплогруппы A, определяемой заменами T152C!, T16362C и 

T16189C!. Нами были полностью просеквенированы 3 образца из популяций 

бесермян и удмуртов, которые имели мотив ГВСI, сходный с таковым в 

гаплогруппе А12. По результатам секвенирования нами было построено 

филогенетическое дерево гаплогруппы А12 (рис. 12).  

Полученное нами филогенетическое дерево свидетельствует в пользу 

того, что даже если в какой-то момент времени эти линии дивергировали от 

общего корня, определяемого отсутствием замены Т16189С!, то это 

произошло достаточно давно, о чем свидетельствует большое количество 

замен в кодирующей области. Так, для бурята и эвенка это А12720G и 

T14290C, а для бесермян и удмуртов - A93G, C150T, T9167C, T15908C.  

Как мы уже обсуждали выше, существуют две гипотезы, объясняющие 

этногенез  бесермян. По данным полногеномного секвенирования восточно-

евразийской гаплогруппы A для бесермян и удмуртов была показана общая 

линия, которая не была обнаружена ранее, что свидетельствует в пользу их 

филогенетической близости. Стоит отметить, что полученные нами данные о 

количестве и частоте восточноевразийских гаплогрупп в генофонде бесермян 

не соответствуют данным, полученным в работе Грошевой с соавт., где 

мажорной гаплогруппой в популяции бесермян является гаплогруппа С, доля 

http://www.phylotree.org/tree/main.htm
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которой составляет 34,2% (Грошева и др., 2013), в то время как в нашем 

исследовании в популяции бесермян гаплогруппа С обнаружена не была 

вовсе. Такие различия в двух независимых исследованиях объяснить 

достаточно сложно, особенно, учитывая тот факт, что образцы были 

частично собраны в одном населенном пункте. Это, безусловно, указывает на 

необходимость более детального исследования с привлечением новой 

выборки. 

 

 Волго-Уральский регион

Северная Азия

11526 (927; 22785)

G16039A

T16356C

C8874a

Бесермянин 59

T16172C

C16188T

Неизвестно

 JQ702255

Behar 2012

Derenko 2007

Эвенк

 EF397560

C10718T

A12720G

  T14290C

A12

 T8496C

G1709A

 A9754G

Derenko 2007

 EF153771

A15712G

 G4812c

G8839A

G9804A

A12a

 T16362C!

Бурят

A93G

T16362C 

T16189C! 

G5460A

Удмурт95

C16290T 

 G16319A 

T152C! 

A

C150T

20242 (13994; 26675)

 A235G  

A663G  

A1736G  

T4248C  

A4824G  

C8794T  

 C3310T

C13758T

Манси

 AY519488

Starikovskaya 2005

T9167C

T15908C

Удмурт68

 

Рисунок 12. Филогенетическое дерево гаплогруппы A12. 
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Также гаплогруппа А была обнаружена в субпопуляциях туймазинских 

татар, бурзянских и пермских башкир с частотами 2%, 5,2% и 2,1% 

соответственно.  

Один образец из популяции башкир не был нами отнесен к какой-либо 

известной гаплогруппе, и представляет самостоятельную линию гаплогруппы 

А. Это достаточно интересное обстоятельство позволяет предположить 

раннее присутствие гаплогруппы А в генофонде башкир (рис.13). 

Еще одной встречающейся в Волго-Уральском регионе линией 

является гаплогруппа Х, которая имеет крайне интересное географическое 

распределение: ее линии были обнаружены в генофонде как коренных 

американцев, так и Европейских популяций. При этом она либо отсутствует, 

либо встречается с низкими частотами в популяциях Сибири и Азии (Reidla 

et al., 2003) В Волго-Уральском регионе она присутствует только в 

субпопуляции казанских татар с частотой 1,8% и представлена крайне 

интересным мотивом ГВС1 (относительно RSRS (Behar et al., 2012b)), не 

обнаруженным ранее - A16129G, A16183C, T16187C, C16311T. 

Гаплогруппа В определяется делецией 8281-8289d и присутствует в 

генофондах практически всех этнических групп Северной, Восточной  и 

Юго-Восточной Азии, за исключением восточных эвенков, чукчей, коряков и 

эвенов, с максимальными частотами встречаясь в популяциях корейцев 

(20,4%) и монголов (14,3%) (Tanaka et al., 2004; Derenko et al., 2007b; Hill et 

al., 2007; Summerer et al., 2014). В Передней Азии и на Кавказе была 

обнаружена в единичных случаях кроме популяций аварцев (4,9%) и 

караногайцев (3,9%) (Quintana-Murci et al., 2004; Кутуев et al., 2011; 

Yunusbayev et al., 2012; Di Cristofaro et al., 2013). Стоит отметить, что в 

Волго-Уральском регионе гаплогруппа B встречается только в 

тюркоязычных популяциях татар и башкир и представлена двумя основными 

субгаплогруппами: B4 и B5. 
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Рисунок 13. Филогенетическое дерево гаплогруппы A1 мтДНК. 
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Было отмечено, что в популяциях Северной Азии гаплогруппа В4 

преобладает практически во всех популяциях, за исключением популяции 

теленгитов, где в большей степени распространены линии гаплогруппы В5. В 

Волго-Уральском регионе  гаплогруппа В5 является единственной линией 

гаплогруппы В в субпопуляции бурзянских башкир, в то время как в 

субпопуляции казанских татар присутствуют только линии гаплогруппы  В4. 

В то же время у туймазинских татар гаплогруппы В4 и В5 присутствуют с 

одинаковой частотой – 2%.  

Еще одной гаплогруппой, представленной в генофонде только 

тюркоязычных этносов Волго-Уральского региона - татар и башкир (не 

встречаясь у чувашей) - является гаплогруппа F. Эта гаплогруппа широко 

распространена в Юго-Восточной и Восточной Азии (Tanaka et al., 2004; Hill 

et al., 2007; Summerer et al., 2014). С более низкими частотами встречается в 

Передней Азии и Волго-Уральском регионе (Бермишева et al., 2002; 

Quintana-Murci et al., 2004; Di Cristofaro et al., 2013). Стоит отметить, что в 

Волго-Уральском регионе присутствует два основных субклада гаплогруппы 

F: F1a и F1b. Причем, наибольшей частоты гаплогруппа F1b достигает в 

субпопуляции пермских башкир – 22,9%. Примечательно, что 10 из 11 

образцов, несущих эту гаплогруппу, представлены одним мотивом ГВСI, и 

только один образец имеет дополнительную мутацию в позиции 16126, что, 

по всей видимости, свидетельствует о сильном эффекте основателя в этой 

популяции. 

 

3.1.6 Филогеография гаплогруппы M мтДНК 

 

Гаплогруппа M определяется заменами T489C, C10400T, T14783C и 

G15043A и вместе с N является одной из двух крупнейших макрогрупп 

мтДНК. Линии гаплогруппы M имеют восточно-евразийское 

распространение, за исключением подгруппы M1, которая является 
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африканской, причиной чего, вероятно, является либо ее раннее 

палеолитическое выделение из основной ветви, либо обратная 

послеледниковая миграция (Forster, 2004; Olivieri et al., 2006). Гаплогруппа M 

включает в себя субклады M1-M91, при этом, некоторые из них включают в 

себя гаплогруппы с отдельными индексами. Так, M8 включает гаплогруппу 

СZ, М9 – гаплогруппу Е, М12 – гаплогруппу G, M29‘Q – гаплогруппу Q, 

внутренние линии зачастую имеют более широкое распространение, чем 

предковые варианты, что является вполне закономерным фактом. Линии 

гаплогруппы M распространены преимущественно в Южной, Восточной и 

Северной Азии (Taanman, 1999; Yao et al., 2002b; Tanaka et al., 2004; Derenko 

et al., 2007b; Kumar et al., 2008; Chandrasekar et al., 2009). Стоит отметить, что 

с наибольшими частотами автохтонные линии M* зарегистрированы именно 

в Индии (Metspalu et al., 2004). В Волго-Уральском регионе она представлена 

пятью линиями: M3a, C, D, G, и Z. 

Гаплогруппа M3а характерезуется заменами T482C, T16126C, G4580A 

и распространена преимущественно на северо-западе Индии и в центральных 

и юго-западных провинциях Ирана (Metspalu et al., 2004). Ее носители были 

также обнаружены в популяциях таджиков и персов (Derenko et al., 2007b). В 

Волго-Уральском регионе M3a встречается только с низкой частотой (1,8%) в 

популяции казанских татар. 

Гаплогруппа G наиболее распространена в популяциях Восточной и 

Северной Азии, где с максимальными частотами встречается в популяциях 

ительменов (68%) и коряков (48,6%) (Schurr et al., 1999; Derenko et al., 2007b). 

В Волго-Уральском регионе она представлена двумя подгруппами: G2a и G3. 

Стоит отметить, что гаплогруппа G преимущественно встречается в 

тюркоязычных популяциях изучаемого нами региона. Единственным 

финноязычным этносом, в генофонде которого была обнаружена линия 

гаплогруппы G – коми, что соотносится с данными, полученными в работе 

Бермишевой с соавт. (Бермишева и др., 2002). Подгруппа G2a более широко 

распространена в регионе и встречается в популяциях бурзянских башкир 
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(3,5%), чувашей (1,5%), коми (1,8%), туймазинских татар (4%) и пермских 

башкир (4,2%). В свою очередь подгруппа G3 была нами обнаружена только 

в субпопуляции архангельских башкир.  

Гаплогруппа С определяется заменами T3552a, A9545G, G11914A!, 

A13263G, T14318C, C16327T и является доминирующей гаплогруппой в 

Северной Азии и Америке (Derenko et al., 2007b; Tamm et al., 2007). С 

высокими  частотами она встречается в популяциях тофалар (62%), 

восточных эвенков (64,5%), тоджинцев (47,9%) и тувинцев (47,2%), а также в 

популяциях коренных жителей Америки – корегуахе (66,7%), тукуман 

(55,6%) и коги (43,8%) (Derenko et al., 2007b; Tamm et al., 2007). Ранее было 

показано, что предположительным местом дивергенции линий С и Z от 

общей предковой ветви М8а является Монголия/Манчжурия/Южная Сибирь 

(Derenko et al., 2003; Metspalu et al., 2004; Tanaka et al., 2004; Starikovskaya et 

al., 2005). На сегодняшний день гаплогруппа С представлена четырьмя 

основными линиями: С1, С4, С5 и С7 (Oven van et al., 2009).Гаплогруппа С1, 

в свою очередь, делится на четыре ветви (С1a, С1b, C1c, C1d), причем, три из 

них встречаются только среди коренного населения Америки (С1b, C1c, 

C1d), в то время как С1а распространена в Евразии, что может 

свидетельствовать в пользу обратной миграции из Америки носителей 

гаплогруппы С1а (Starikovskaya et al., 2005; Tamm et al., 2007). В нашем 

исследовании гаплогруппа С1 в популяцях Волго-Уральского региона 

обнаружена не была, в то время как ее сестринская ветвь С4, является 

доминирующей линией гаплогруппы С в регионе. С наибольшими частотами 

гаплогруппа С4 встречается в субпопуляциях бурзянских (15,8%), 

архангельских (13,6%) и пермских (4,2%) башкир. Единственной 

финноязычной популяцией, где нами была обнаружена эта гаплогруппа, 

является популяция удмуртов, где частота линии С4 составляет 5,7%. Кроме 

того эта ветвь была обнаружена нами в популяции туймазинских татар (2%) . 

Медианная сеть, построенная по данным ГВСI (рис. 14), демонстрирует 

значительное разнообразие мотивов ГВСI и, несмотря на наличие общих 
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компонентов, достаточно четкое отличие мотивов, присутствующих в 

генофонде народов Волго-Уральского региона. 

 

 

Рисунок 14. Медианная сеть гаплотипов С4 в популяциях Волго-

Уральского региона. 

 

Гаплогруппа D4 - одна из самых широко распространенных восточно-

евразийских гаплогрупп Волго-Уральского региона. Наиболее часто она 

встречается в популяциях Восточной, Центральной и Северной Азии, а также 

Америки и определяется заменами C5178a и T16362C. С максимальными 

частотами встречается в популяции ороков (68%). По данным современной 

классификации выделяют линии D1, D2, D3, D4, D5, D6. Из них наиболее 



101 

широко распространены ветви гаплогрупп D4 и D5, хотя в нашем 

исследовании были обнаружены только линии гаплогруппы D4. Стоит 

отметить, что гаплогруппа D4 присутствует во всех популяциях Волго-

Уральского региона, за исключением мордвы и марийцев. С наибольшей 

частотой она встречается в субпопуляции пермских башкир (14,6%). 

Интересно, что в двух других изученных субпопуляциях башкир ее частота 

значительно ниже и составляет 3,5% для бурзянских башкир и 4,6% для 

архангельских башкир. С высокой для региона частотой D4 встречается в 

популяции удмуртов (9,1%), в то время как в популяции бесермян ее доля 

значительно ниже (2%).  

Гаплогруппа Z распространена в Северной, Восточной и Южной Азии,  

а также в Северной части Восточной Европы, с низкими частотами 

встречаясь в Центральной и Передней Азии (Бермишева и др., 2002; Mishmar 

et al., 2003; Tambets, 2004; Tanaka et al., 2004; Starikovskaya et al., 2005; 

Derenko et al., 2007b; Ingman et al., 2007b; Chandrasekar et al., 2009; Tabbada et 

al., 2010; Sukernik et al., 2012; Di Cristofaro et al., 2013; Fedorova et al., 2013). 

Вместе с гаплогруппой С она входит в единую предковую ветвь – CZ. 

Определяется заменами A6752G, T9090C, T15784C, C16185T и C16260T в 

контрольном и кодирующем регионах. Выделяют шесть основных подгрупп: 

Z1, Z2, Z3, Z4, Z5 и Z7. В Волго-Уральском регионе нами была обнаружена 

только гаплогруппа Z1, которая является на сегодняшний день наиболее 

широко распространенной. Z1 делится на 3 основные ветви: Z1a1, Z1a2, 

Z1a3. При этом к линиям Z1a2 и Z1a3 относятся сибирские образцы, в то 

время как к подгруппе Z1a1, а, точнее, к ее ветви Z1a1a, относятся образцы 

из Волго-Уральского региона и из Северной Европы (рис.15). Исключением 

является индивид из популяции кетов, проживающих в северных районах 

Красноярского края (рис.15). Красным цветом выделены образцы из нашей 

выборки. Один образец коми, имеющий дополнительные мутации G3918A, 

T10237C, T16223C, и два образца из популяции удмуртов характеризуются 

дополнительной заменой С9693Т (рис.15).  
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Рисунок 15. Филогенетическое дерево гаплогруппы Z1a. Красным цветом выделены образцы из нашей выборки 

(Fedorova et al., 2013). 
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На рисунке 15 видно, что все изученные полные последовательности 

молекулы мтДНК из Волго-Уральского региона относятся к той же ветви, что 

и образцы из Европы, и вместе с ними образуют специфическую для этих 

регионов линию Z1a1a.  

 

3.1.7. Генетическое разнообразие митохондриальных генофондов 

этнических групп Волго-Уральского региона 

 

На основе данных о нуклеотидной изменчивости ГВСI в образцах из 

популяций Волго-Уральского региона нами были определены индексы 

генетического разнообразия (Gene diversity) (Н), абсолютного (k) и 

относительного (k/N) числа выявленных гаплотипов, числа полиморфных 

сайтов (S), среднего числа попарных нуклеотидных различий (Pi), а также 

индексов тестов на нейтральность Таджимы (D) и Фу (FS). Большая часть 

исследованных нами популяций демонстрирует высокий уровень 

генетического разнообразия. Так, наибольшие значения этого показателя 

были зафиксированы нами в популяции татар, причем, наивысший 

показатель (0,9929 ± 0,0055) был отмечен в субпопуляции казанских татар. В 

субпопуляции же туймазинских татар показатель был немного ниже – 0,9910 

± 0.0068, но все равно был значительно выше такового в других популяциях 

Волго-Уральского региона. Следует отметить, что именно в субпопуляциях 

туймазинских и казанских татар было выявлено наибольшее количество 

гаплотипов и число полиморфных сайтов (табл.4). Наименьшими значениями 

гаплотипического разнообразия характеризуется популяция марийцев - 

0.9286 ± 0.0160, 72% митохондриального генофонда которых составляют 

линии гаплогруппы U (41%) и гаплогруппы Н (31%). Также один из самых 

низких показателей гаплотипического разнообразия наблюдается в 

популяциях бесермян (0,9402 ± 0.0104) и пермских башкир (0,9486 ± 0.0218), 

что в случае бесермян может быть объяснено эффектом бутылочного 
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горлышка и дрейфом генов, которые оказывают наибольшее влияние на 

маленькие популяции (2201 человек по переписи населения 2010) 

(Всероссийская перепись населения, 2010) Поскольку они в большей степени 

восприимчивы к разрушительным генетическим эффектам, в том числе и 

таким как инбредная депрессия, аутбредная депрессия и потеря 

эволюционной пластичности (Примак и др., 2002).В случае же пермских 

башкир стоит отметить присутствие в генофонде гаплогруппы F1b с частотой 

– 22,9% и представленной за исключением одного образца - одним 

гаплотипом, что может свидетельствовать в пользу присутствия в популяции 

эффекта основателя. 

Показатель θk, один из трех основных показателей θ (θs и θπ), 

учитывающий связь между размером исследованной выборки и числом 

выявленных гаплотипов, наиболее точно оценивает эффективный размер 

популяции, (Helgason et al., 2000a; Helgason et al., 2000b; Деренко и др., 2009). 

В популяциях Волго-Уральского региона этот показатель с наименьшими 

значениями наблюдается в популяциях марийцев (10,4) и бесермян (16,0). 

Наибольшим эффективным размером в регионе характеризуется популяция 

татар, где показатель θk варьирует в зависимости от субпопуляции от 121,05 

для татар из Туймазиского района Башкортостана до 156,42 у казанских 

татар. 

Отрицательные значения тестов на нейтральность Таджимы (Tajima et 

al., 1989) и Фу (Fu et al., 1997)  принято считать признаком отбора или ростом 

численности популяции во времени. Отрицательные значения теста на 

нейтральность Таджимы были получены нами для всех популяций однако, 

статистически значимыми (р < 0, 05) они были не во всех популяциях. Так, 

недостоверными были результаты теста для популяций марийцев, бесермян и 

пермских башкир. В свою очередь статистически значимые значения Fs Фу 

получены для всех популяций, за исключением марийцев. 
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Таблица 4. - Индексы генетического разнообразия и тестов на нейтральность в популяциях Волго-Уральского по 

данным об изменчивости нуклеотидных последовательностей ГВС1 мтДНК 

Популяция N  H (SE) 

k 

(k/N) Θk S    Pi (SE) Tajima's D   Fu‘s FS    

Мордва 65 
 0.9740 

(0.0095) 

40 

(61%) 

43.30927 (26.50345-

71.27933) 
57 

4.82692 

(2.64620) 
-2.01187 -25.60320 

Архангельские 

башкиры 
44 

0.9757 

(0.0118) 

31 

(70,5%) 

45.34050 (24.68820-

85.20166) 
51 

5.93129 

(3.20357) 
-1.73777 -20.44305 

Бурзянские 

башкиры 
57 

0.9837 

(0.0073) 

41 

(71,9%) 

64.00883 (37.06143-

112.91240) 
67 

7.97870 

(4.17369) 
-1.55313 -24.77933 

Пермские 

башкиры 
48 

0.9486 

(0.0218) 

28 

(58,3%) 

27.24701 (15.53217-

48.04628) 
47 

7.05674 

(3.74220) 

-1.18061 

(0.10500) 
-10.93063 

Бесермяне 99 
0.9402 

(0.0104) 

32 

(32,3%) 

16.00629 (10.27113-

24.61187) 
51 

5.53247 

(2.97061) 

-1.39973 

(0.06600) 

-10.70877 

Чуваши 69 
0.9727 

(0.0084) 

38 

(55,1%) 

33.95025 (21.11649-

54.65232) 
56 

5.17647 

(2.81244) 
-1.85438 -25.11973 

Коми 55 
0.9764 

(0.0081) 

34 

(61,8%) 

36.99027 (21.75772-

63.41992) 
53 

5.29158 

(2.87895) 
-1.85756 -23.16878 

Марийцы 58 
0.9286 

(0.0160) 

20 

(34,5%) 

10.37970 (5.92367-

17.85456) 
33 

4.43799 

(2.46285) 

-1.24026 

(0.09700) 

-5.11413 

(0.05600) 

Казанские 

татары 
56 

0.9929 

(0.0055) 

48 

(85,7%) 

156.42422 (80.85866-

319.99939) 
71 

5.83312 

(3.13983) 
-2.15509 -25.31036 

Туймазинские 

татары 
50 

0.9910 

(0.0068) 

42 

(84%) 

121.05367 (61.99053-

249.34661) 
60 

5.77959 

(3.12094) 
-1.98136 -25.32767 

Удмурты 88 
0.9702 

(0.0063) 

42 

(47,7%) 

30.88156 (20.11990-

47.22433) 
54 

5.73015 

(3.06939) 
-1.50310 -24.76573 

Примечание. N - размер выборки; H - генетическое разнообразие и стандартная ошибка (SE); k - количество 

выявленных гаплотипов и % от размера выборки (в скобках); S - число полиморфных сайтов; Pi - среднее число 

нуклеотидных различий при попарных сравнениях и стандартная ошибка (SE); Tajima‘s D - тест на нейтральность 

Таджимы (P < 0.05) и Fu‘s FS  - тест на нейтральность Фу (P < 0.02). 

1
0
5
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Также во всех популяциях, где результаты теста на нейтральность 

Таджимы (Tajima et al., 1989) были достоверны, являются достоверными 

результаты Fs Фу статистики. Тест FS Фу очень чувствителен к 

демографической экспансии населения, что обычно приводит к большим 

отрицательным значениям теста Фу (Fu et al., 1997). 

Следует отметить, что популяции мордвы, коми, архангельских 

башкир, бурзянских башкир, чувашей, казанских татар, туймазинских татар и 

удмуртов демонстрируют достоверные значения тестов на нейтральность 

Таджимы и Фу, причем отрицательные значения Fs Фу статистики 

достаточно высокие и варьируют от -25.6 (у мордвы) до -20.4 (у 

архангельских башкир), что свидетельствует в пользу того, что в популяциях 

наблюдается избыток редких аллелей и звездоподобный характер филогении, 

то есть действует отрицательный отбор или же популяция подверглась 

экспансии.  

Анализ молекулярных различий между популяциями (AMOVA), 

показал, что основная доля генетической вариабельности гаплогрупп мтДНК 

определяются внутрипопуляционными различиями – 97,36% (табл. 5). 

Межгрупповые различия составляют 0,24% при р=0,18. Таким образом 

корреляция генетических данных о распределении частот гаплогрупп мтДНК  

с лингвистической принадлежностью исследуемых популяций нами 

обнаружена не была. 

 

Таблица 5- Генетическая дифференциация популяций по гаплогруппам 

мтДНК. 

Лингвисти

ческие 

группы*

8 2 97.36 0.02645 <<0,001 2,41 0.02415 <<0,001 0.24  0.00235 0.17693

Группы

Число 

популя

ций

Число 

групп

Внутрипопуляционная

Межпопуляционная и в 

пределах групп Межгрупповая

Изменчив

ость (%) Fst P

Изменчив

ость (%) Fsc P

Изменчив

ость (%) Fct P
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Для выявления корреляций между матрицами генетических расстояний по 

частотам гаплогрупп мтДНК с географическими и лингвистическими 

расстояниями был проведен тест Мантеля (табл. 6). Однако значимые 

корреляции выявлены не были, не с географическими расстояниями не с 

лингвистическими. 

 

Таблица 6. - Коэффициенты корреляции между матрицами генетических 

расстояний по частотам гаплогрупп мтДНК, географических и 

лингвистических расстояний между популяциями Волго-Уральского региона. 

Сравниваемые маркеры и расстояния r p 

Гаплогруппы мтДНК и географические 

расстояния 0,328 0,058 

Гаплогруппы мтДНК и лингвистические 

расстояния 0,174 0,058 

 

3.1.8. Генетические взаимоотношения между этническими 

группами Волго-Уральского региона 

 

Полученные нами данные об изменчивости митохондриальной ДНК в 

популяциях Волго-Уральского региона были использованы нами для анализа 

генетических взаимоотношений между изучаемыми популяциями. Так, 

основным методом, который мы применили, был анализ главных компонент. 

На построенном по результатам анализа графике мы можем видеть смещение 

как вдоль первой, так и вдоль второй главной компоненты (Рис 16). Так, 

первая компонента определяет 27,9% генетического разнообразия мтДНК, а 

вторая – 18,6%. В наибольшем удалении от других популяций находится 

субпопуляция пермских башкир (Рис 16), в генофонде которых нами было 

обнаружено высокое содержание линий F1b - 22,9%, которые присутствуют в 

других популяциях региона либо с низкими частотами, либо вовсе 

отсутствуют. 
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Рисунок 16. Положение исследованных популяций Волго-Уральского 

региона в пространстве первой и второй главных компонент (PCA) по 

данным об изменчивости мтДНК. 

 

Так, первая компонента определяет 27,9% генетического разнообразия 

мтДНК, а вторая – 18,6%. В наибольшем удалении от других популяций 

находится субпопуляция пермских башкир (Рис 16), в генофонде которых 

нами было обнаружено высокое содержание линий F1b - 22,9%, которые 

присутствуют в других популяциях региона либо с низкими частотами, либо 

вовсе отсутствуют. Некую отдаленность субпопуляций бурзянских и 

архангельских башкир объясняет повышенная по сравнению с другими 

популяциями региона частота линий гаплогрупп С, G, B (Рис 17). 
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Рисунок 17. Вклад гаплогрупп мтДНК в пространственное 

распределение первой и второй главных компонент (PCA) популяций Волго-

Уральского региона. 

 

Также по нашим данным к популяции бесермян наиболее близка 

популяция удмуртов (Рис 16), что находит отражение и в лингвистике, 

поскольку языки этих популяций настолько близки, что некоторые ученые 

относят бесермянский язык к диалекту удмуртского наравне с северным и 

южным (Кельмаков, 1987). Такое сближение по матрилинейной 

составляющей генофонда бесермян и удмуртов, как мы уже говорили, 

несколько противоречит данным полученным в работе Грошевой с соавт. 

(Грошева и др., 2013). 

График, построенный с относительно первой и третьей главных 

компонент кардинально не изменяет картину распределения популяций в 

пространстве, но демонстрирует удаление популяции марийцев от мордвы и 

коми и в тоже время сближение с популяцией чувашей (рис 18). 
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Рисунок 18. Положение исследованных популяций Волго-Уральского 

региона в пространстве первой и третьей главных компонент (PCA) по 

данным об изменчивости мтДНК. 

 

*** 

В ходе настоящего исследования изменчивости мтДНК в популяциях 

Волго-Уральского региона нами впервые была обнаружена в популяции 

удмуртов автохтонная линия H99, характеризующаяся заменой С5898Т. 

Также нами были выявлены раннее неописанные линии гаплогрупп H*, H55, 

A10, A*, N9a3, Z1a1. В целом, проведенный нами анализ материнских линий 

в популяциях Волго-Уральского региона демонстрирует преобладание 

западноевразийских гаплогрупп над восточноевразийскими по всем 

популяциям, за исключением пермских башкир, где мажорными 

гаплогруппами являются линии D4(14,6%) и F1b (22,9%), высокие частоты 

которых, ввиду низкого разнообразия гаплотиппов, по всей видимости 

можно объяснить эффектом основателя. 
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3.2. Общая характеристика популяций Волго-Уральского региона 

по данным о изменчивости Y-хромосомы 

 

В результате анализа диаллельных маркеров нерекомбинирующей 

области Y-хромосомы в популяциях Волго-Уральского региона было 

обнаружено 34 гаплогруппы (табл. 7). Основная доля Y-хромосомного 

генофонда изученных субпопуляций приходится на подгруппы трех 

гаплогрупп (R-M269, R-M198 и N-M231), частоты которых в сумме в разных 

популяциях составляют от 49% до 100%. Иными словами, большая часть 

всего генетического разнообразия Волго-Уральского региона приходится на 

три крупных ветви, формирующие специфический для данного региона 

генетический ландшафт, выделяющий его среди других популяций мира. 

 

Таблица 7. – Частоты (%) гаплогрупп Y-хромосомы в различных популяциях  

Волго-Уральского региона. 
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N 58 43 50 44 59 53 50 52 53 

R1a-M198 
  

2,0 
 

1,7 
 

2,0 
 

3,8 

R1a-Z93 
   

2,3 
 

1,9 
   

R1a-M558 
 

18,6 18,0 15,9 32,2 7,5 6,0 1,9 17,0 

R1a-M458 
 

4,7 4,0 
 

1,7 7,5 
 

7,7 
 

R1a-Z95 1,7 
   

3,4 1,9 4,0 
  

R1a-Z282 1,7 2,3 2,0 2,3 1,7 1,9 
  

11,3 

R1a-Z2125 31,0 2,3 
  

1,7 
 

2,0 
  

R1b-M412 1,7 
 

2,0 2,3 
  

2,0 
  

R1b-L23 
  

2,0 
      

R1b-Z2105 36,2 2,3 8,0 
 

6,8 
  

21,2 3,8 

R1b-M73 5,2 
    

1,9 
   

R1b-M405 
    

3,4 
 

14,0 
  

I-M170 
        

3,8 

I- M253 
 

7,0 2,0 
 

3,4 11,3 8,0 
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Таблица 4 (Продолжение) 

I-P37.2 
 

4,7 2,0 
  

1,9 2,0 
 

1,9 

I-M223 
    

1,7 
 

2,0 
  

J-12f2 
    

1,7 
    

J1-M267 
 

2,3 
    

2,0 
  

J2a-M410 3,4 9,3 
  

5,1 9,4 6,0 
  

J2b-M12 
 

4,7 
  

10,2 5,7 2,0 
  

G-M201 
      

2,0 
  

G-P16 
     

5,7 2,0 
  

G-P303 
    

3,4 
 

2,0 
  

G-U1 
      

2,0 
  

G-M485 
     

1,9 
   

E-M35 
  

4,0 
  

5,7 
   

E-M78 
 

14,0 4,0 
 

10,2 
 

6,0 
 

3,8 

N-TAT 12,1 18,6 30,0 43,2 10,2 22,6 8,0 63,5 41,5 

N-P43 6,9 9,3 20,0 34,1 
 

5,7 16,0 5,8 13,2 

C-M130 
    

1,7 5,7 2,0 
  

0-M175 
     

1,9 
   

L-M20 
      

4,0 
  

Q-M242 
      

2,0 
  

Q-M346 
      

2,0 
  

 

Стоит отметить, что восточноевразийский компонент, представленный 

в Волго-Уральском регионе в основном линиями гаплогруппы N-M231 

(N1c1-TAT и N1c2-P43) преобладает в популяциях марийцев (77,3%) 

удмуртов (69,3%) и бесермян (54,7%). Что интересно, в популяции коми 

восточноевразийские линии составляют 50%. 

 

3.2.1. Филогеография гаплогруппы R Y-хромосомы 

 

Более 50% мужчин в Европе являются носителями гаплогруппы R Y-

хромосомы  (Jobling et al., 2003; Chiaroni et al., 2009; Underhill et al., 2014). 

Представители этой гаплогруппы широко распространены в Западной, 

Центральной и Южной Азии, а также в некоторых частях Сахеля в Африке 

(Wells et al., 2001; Cinnioglu et al., 2004; Regueiro et al., 2006; Sahoo et al., 

2006; Sengupta et al., 2006; Bereir et al., 2007; Cruciani et al., 2010).   
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Местом происхождения гаплогруппы R считается Южная и Западная 

Азия (Kivisild et al., 2003), где с наибольшей частотой была обнаружена 

парагруппа R* (Sengupta et al., 2006). Как уже обсуждалось выше, она имеет 

две основные ветви: R1-M173 и R2-M124, отличающиеся между собой 

прежде всего географией распространения. Так, образцы с гаплогруппой R1-

M173 можно обнаружить от Южной Азии до Западной и Cеверной Европы. В 

то же время R2-M124 имеет менее широкое распространение: ее 

максимальные частоты были обнаружены в Индии (9,3%), причем в 

направлении Ближнего Востока ее частота снижается (Kivisild et al., 2003). В 

нашем исследовании по Волго-Уральскому региону она не была обнаружена, 

в отличие от других двух линий гаплогруппы R, являющихся мажорными для 

ряда изученных популяций. Линии гаплогруппы R1-M173 объясняют 

практически все разнообразие гаплогруппы R в Европе, причем они 

демонстрируют различное географическое распределение и своего рода 

граница этого распределения проходит на территории современной 

Германии. Так, к Западу от нее с более высокими частотами встречаются 

линии гаплогруппы R1b-M343, а к Востоку - R1a-M420 (Kayser et al., 2005). 

R1a-M420 является одной из самых распространенных гаплогрупп Евразии - 

ареал ее распространения простирается от Южной Азии до Восточной и 

Центральной Европы и Южной Сибири, объясняя Y-хромосомное 

разнообразие у приблизительно 10% мужчин мира (Tambets, 2004; Derenko et 

al., 2006a; Regueiro et al., 2006; Cadenas et al., 2008; Underhill et al., 2010). 

Наиболее распространенной в Волго-Уральском регионе гаплогруппой 

является R1a-M198 (с подгруппами R1a-Z282, R1a-M458, R1a-M558, R1a-

Z93,R1a-Z95, R1a-Z2125) - ее частота варьирует от 9,6%  в популяции 

удмуртов до 42,4% в популяции мордвы.  

В последних работах по изучению Y-хромосомы были опубликованы 

новые маркеры внутри R1a-M420, такие как Z93 и Z282 (рис. 19), которые 

имеют более специфическое географическое распределение. Так, более чем  

94% Европейских образцов R1a-M198 (за исключением цыган) принадлежат 
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гаплогруппе R1a-Z282, в то время как более чем 88% образцов Среднего 

Востока, Кавказа и Азии (за исключением евреев) относятся к гаплогруппе 

R1a - Z93 (Pamjav et al., 2012; Underhill et al., 2014). Также, что интересно, в 

работе Андерхилла с соавт. было обнаружено, что индивиды, несущие 

предковую линию R1a-M417/Page07* (xZ282, Z93), дисперсно проживали в 

Европе, на Ближнем Востоке и в Индии, что свидетельствует в пользу 

гипотезы, предполагающей, что регион Среднего Востока был 

географическим центром, из которого гаплогруппы R1a-Z282 и R1a-Z93 

распространились в Европу и Азию соответственно (Underhill et al., 2014). 

 

 

Рисунок 19. Филогенетическое дерево гаплогруппы R Y хромосомы 

(Underhill, 2014) 

 

В свою очередь гаплогруппа R1a-Z282, делится на линии, 

определяемые маркерами M458, M558 и Z284 (рис.19) (Underhill et al., 2014). 

R1a-M458 имеет преимущественно восточно- и центрально-европейское 

распространение - частота гаплогруппы M458 превышает 20% в Чешской 

Республике, Словакии, Польши и Западной Белоруссии, с меньшими 

частотами (11-15%) она встречается в России и на Украине (Underhill et al., 

2010; Underhill et al., 2014). В других местах распространения ее частота не 

превышает 7% (Underhill et al., 2010; Yunusbayev et al., 2012; Underhill et al., 
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2014). Также было высказано предположение, что гаплогруппа R1a-M458 

появилась в начале голоцена в Восточной Европе и впоследствии, вероятно, 

начала свое распространение, связанное с рядом доисторических культурных 

событий в регионе (Underhill et al., 2010). Наибольшая частота и 

распределение разнообразия этой гаплогруппы связано с распространением 

неолитических культур, основной формой хозяйственной деятельности 

которых являлось оседлое сельское хозяйство вдоль некоторых речных 

бассейнов Центральной и Восточной Европы (Underhill et al., 2010). Важно 

отметить, что фактическое отсутствие хромосом с мутацией M458 за 

пределами Европы свидетельствует против того, что носители этой 

гаплогруппы мигрировали из Восточной Европы в Азию, в том числе в 

Индию, по крайней мере с середины голоцена (Underhill et al., 2010). С 

низкими частотами гаплогруппа R1a-M458 встречается на Кавказе, где 

наиболее распространена в популяции караногайцев (7,9%) (Кутуев и др., 

2011; Yunusbayev et al., 2012; Хуснутдинова и др., 2012). В Волго-Уральском 

регионе R1a-M458 с наибольшими частотами встречается в популяциях 

удмуртов и казанских татар: 7,7% и 7,6% соответственно. Ее встречаемость 

ниже в популяциях чувашей (4,7%), коми (4,0%) и мордвы (1,7%), а в 

популяциях марийцев, туймазинских татар, бесермян и в башкир она вовсе 

отсутствует. Стоит отметить, что распространение гаплогруппы R1a-M458 на 

Восток ограничивается Уральскими горами и, предположительно, связано с 

доисторическими процессами, происходящими в Восточной Европе, а 

следовательно мутация M458 является маркером для выявления 

восточноевропейского влияния. 

 Еще одна линия гаплогруппы R1a-M198 – R1a-M558, данные по 

которой  впервые были опубликованы в 2014 году в работе Андерхилла с 

соавт. (Underhill et al., 2014), в Волго-Уральском регионе распространена в 

большей степени, чем R1a-M458. Частота R1a-M558 составляет от 10 до 33% 

в различных регионах России, превышает 26% в Польше и Западной 

Белоруссии, и колеблется в пределах 10 и 23% на Украине. С низкими 



116 

частотами встречается в Западной Европе и на Балканах (Underhill et al., 

2014). С максимальной частотой в изученных популяциях Волго-Уральского 

региона R1a-M558 встречается в популяции мордвы – 32,2%, что составляет 

76% от всех R1a-M198 в популяции. Она также распространена в популяциях 

чувашей (18,6%), коми (18,0%), бесермян (16,98%) и мари (15,9%). Стоит 

отметить, что с наименьшими в регионе частотами линии гаплогруппы R1a-

M198 и, в частности, гаплогруппа R1a-M558 (1,9%) наблюдаются в 

популяции удмуртов (рис. 20). R1a-M558 была обнаружена нами практически 

во всех популяциях ВУР за исключением башкир, что может 

свидетельствовать в пользу ее достаточно долгого присутствия в регионе. По 

всей видимости, носители этой гаплогруппы принимали участие в этногенезе 

как тюркских, так и финно-угорских популяций Волго-Уральского региона. 

  

 

Рисунок 20. Диаграмма, показывающая соотношение линий 

гаплогруппы R1a в популяциях Волго-Уральского региона. 

 

Гаплогруппа R1a-Z93* является наиболее распространенной на Юге 

Сибири (более 30%), в Алтайском крае России, но встречается и в Киргизии 
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(6%), а также в иранских популяциях (1-8 %). С частотой более 5% ее можно 

обнаружить и в других популяциях (Underhill et al., 2014). В Волго-

Уральском регионе она встречается в популяциях мари и казанских татар с 

частотами 2,3% и 1,9% соответственно. Гаплогруппа R1a-Z2125 встречается 

с высокими частотами в Киргизии и среди пуштунов в Афганистане (более 

40%), а также в других афганских этнических группах (более 10%). С 

частотой более 10 % она была обнаружена и в некоторых этнических группах 

Кавказа и Ирана (Underhill et al., 2014). В Волго-Уральском регионе R1a-

Z2125 с большей частотой встречается в популяции башкир (31,0%), что 

свидетельствует в пользу того, что  R1a-M198 в популяции башкир имеет 

преимущественно центрально- и переднеазиатское происхождение. Также 

R1a-Z2125 обнаружена в популяциях чувашей, мордвы и туймазинских татар 

с частотами, не превышающими 2,3%,  что говорит о незначительном 

участии носителей этой гаплогруппы в этногенезе перечисленных народов и 

возможном ее появлении в генофондах этих этносов в результате 

межпопуляционных взаимодействий ввиду единой географической области 

проживания. 

Другой известной субгаплогруппой внутри R1-M173, является R1b-

M343. Она в наибольшей степени распространена в Западной Европе, а с 

максимальной частотой встречается у басков, демонстрируя снижение 

частоты на восток. В Восточной Европе эта гаплогруппа встречается 

довольно редко (Semino et al., 2000a; Semino et al., 2000b; Moore et al., 2006; 

Underhill et al., 2010). R1b-M343 представлена двумя основными линиями: 

R1b-M269 и R1b-M73. Последние данные, основанные на детальном 

изучении ее распространения в популяциях мира, а также разнообразия STR-

локусов, говорят о том, что местом происхождения гаплогруппы R1b–M269 

следует считать Западную Азию, откуда она распространилась в Европу, 

причем, это распространение связывается преимущественно с неолитической 

культурой линейно-ленточной керамики (Myres et al., 2011). Основная ветвь 

R1b-M269 определяется маркером L23.  Ее, в свою очередь, можно условно 
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подразделить на западно-евразийскую, определяемую маркером M412, и 

чаще встречающуюся на востоке Евразии, определяемую маркером 

L23(xM412). Стоит отметить, что одной из линий R1b-L23(xM412) является 

R1b-Z2105 (рис. 21). 

 

 

Рисунок 21. Филогения гаплогруппы R1b включая маркер Z2105 

(адаптировано из Myres et al. 2011, Rootsi et al. 2013) 

 

 Ранее были опубликованы только данные, свидетельствующие о ее 

присутствии в субпопуляциях марокканских, турецких и курдских евреев 

(Rootsi et al., 2013). В связи со скудостью данных по этому маркеру, мы 

проанализировали известные данные о гаплогруппе R1b-L23*(xM412), 

которая является предковой по отношению к R1b-Z2105. С максимальными 

частотами R1b-L23*(xM412) встречается на Северном Кавказе в популяциях 

багулалов – 67,9%, табасаран 37,2% (Myres et al., 2011; Yunusbayev et al., 

2012). С низкими частотами (от 0,5% в Эстонии и Карелии до 8,2% в Греции) 

эта гаплогруппа выявлена как в Западной, так и в Восточной Европе. 

http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%91%D0%B0%D0%B3%D1%83%D0%BB%D0%B0%D0%BB%D1%8B
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Исключение составляет Швейцария, где ее частота достигает 27,3%. На 

Ближнем востоке R1b-L23*(xM412) была обнаружена в Турции (14,6%), 

Иордании (2,6%), Палестине (2%), а также в Южной Азии, точнее, в 

северном и южном Пакистане (2,4% и 3,3% соответственно)(Myres et al., 

2011). Стоит отметить, что в Иордании, Палестине и Пакистане, как и в 

большинстве популяций Кавказа, линия R1b-L23(xM412) является 

единственной линией гаплогруппы R1b-M343 в регионе, что говорит о более 

сложном сценарии распространения носителей этой линии, возможно не 

связанном с основной миграцией R1b-M343 в Западную Европу. 

В Волго-Уральском регионе гаплогруппа R1b-Z2105 с максимальной 

частотой встречается в популяции Бурзянских башкир – 36,2%, что не 

противоречит данным полученным Маэрс с соавт. (Myres et al., 2011) для 

гаплогруппы R1b-L23(xM412), а также удмуртов – 21,2%, коми – 8%, мордвы 

- 6,8% , бесермян – 3,8% и чувашей – 2,3% (рис. 22)  

 

 

Рисунок 22. Диаграмма, показывающая соотношение линий 

гаплогруппы R1b в популяциях Волго-Уральского региона. 
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Гаплогруппа R1b-Z2105 является доминирующей во всех изученных 

популяциях, за исключением двух субпопуляций татар и марийцев, где она 

не встречается вовсе. Не вызывает сомнения тот факт, что этногенез народов 

региона непосредственно связан с носителями именно этой линии 

гаплогруппы R1b-M343. С другой стороны, вызывает интерес то, что эта 

линия отсутствует в субпопуляциях татар, которые не демонстрируют 

генетической гомогенности. Гаплогруппа R1b-M343 у казанских татар 

представлена линией R1b-M73, а у туймазинских татар  R1b-M412 (хM405) и 

R1b-M405. Гаплогруппа R1b-М405 в большей степени распространена в 

Северной и Центральной Европе (рис.7). Предположительное время 

дивергенции от общего Y-хромосомного древа в 8,3 тысячи лет также 

свидетельствует в пользу ее неолитической послеледниковой экспансии в 

Европу (Cruciani et al., 2011). С максимальными частотами эта гаплогруппа 

встречается в Дании (22,9%), Германии (20,8%) (Cruciani et al., 2011), 

Центральной Англии (12%) и Польше (10%) (Cruciani et al., 2011, Myres et al., 

2011).  

В Волго-Уральском регионе R1b-М405 была обнаружена в популяции 

туймазинских татар (14%) и мордвы (3,4%). Необходимо сказать, что в 

популяции туймазинских татар гаплогруппа R1b-М405 является 

доминирующей линией гаплогруппы R1b-M343 и составляет 87,5%. Стоит 

отметить, что в исследованиях популяций Волго-Уральского региона, 

предшествующих нашему, эта линия обнаружена не была. Ее присутствие в 

Волго-Уральском регионе, по всей видимости, говорит об обратной 

миграции из Европы, поскольку по оценкам Маэрс с соавт. гаплогруппа R1b-

M412 дивергировала в Европе примерно 8870 ±1708 лет назад, вскоре после 

прибытия туда носителей предковой линии R1b-L23 (Myres et al., 2011). 

Окончательно же место происхождения этого субклада остается неясным, но 

более глубокий анализ внутренних ветвей поможет разрешить эту проблему 

в будущем. 
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По данным Лобова (Лобов, 2009) гаплогруппа R1b-M73 с 

максимальной частотой встречается в субпопуляции абзелиловских башкир – 

55%. Эта гаплогруппа характерна для восточно-евразийских популяций, 

таких как хазара на севере Пакистана (32%), хотя с частотой меньше 1% она 

встречается и у анатолийских турков (Cinnioglu et al., 2004; Sengupta et al., 

2006).  На Кавказе была отмечена ее высокая частота в тюркоязычных 

популяциях караногайцев (15,8%), балкарцев (10,4%) и карачаевцев (5,8%) 

(Кутуев и др., 2011). В наших выборках R1b-M73 не является доминирующей 

и встречается только у тюрков: в субпопуляциях бурзянских башкир с 

частотой 5,2% и казанских татар – 1,9%.  

 

3.2.2. Филогеография гаплогруппы N Y-хромосомы 

 

Местом происхождения гаплогруппы N, по всей видимости, является 

Южный Китай, откуда она распространилась в Северный Китай, а затем в 

Южную Сибирь (Shi et al., 2013). Очевидно, распространение ее носителей 

происходило примерно 12-14 тыс. лет назад, уже после заселения Америки, 

поскольку эта гаплогруппа отсутствует в популяции коренных американцев 

(Derenko et al., 2007a; Rootsi et al., 2007). Ранее N-M231 была обнаружена 

преимущественно у финно-угорских народов, с высокими частотами 

встречаясь у саамов, вепсов, хантов, манси и финно-угров  Волго-Уральского 

региона (Tambets et al., 2004). В  ВУР она встречается с частотой от 1,9%  у 

архангельских башкир до 79,1% у марийцев и представлена двумя своими 

основными подгруппами: N1c1-TAT и N1c2-P43. Распространение этих 

ветвей гаплогруппы N в популяциях мира достаточно хорошо известно. 

N1c1-TAT, по всей видимости, возникла на территории современного Китая, 

откуда распространилась в Сибирь, где подверглась эффекту бутылочного 

горлышка и только потом начала свою вторичную экспансию на запад (Rootsi 

et al., 2007). N1c1-TAT наиболее распространенная подгруппа гаплогруппы 
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N-M231, которая является самой часто встречающейся гаплогруппой Y-

хромосомы в популяциях северной Евразии (Zerjal et al., 1997, 2001; Rootsi et 

al., 2000, 2007; Rosser et al., 2000; Semino et al., 2000a; Karafet et al., 2002; Lell 

et al., 2002; Tambets, 2004; Derenko et al., 2007a), в то время как в Китае, 

Корее, Борнео и Японии она обнаружена со значительно более низкими 

частотами (Kayser et al., 2003; Hammer et al., 2006a). В нашем исследовании 

наибольшую частоту гаплогруппы N1c1-TAT демонстрируют удмурты 

(63,5%), марийцы (43,2%) и бесермяне (41,5%). О бесермянах стоит 

упомянуть отдельно. Как было указано в литературном обзоре, это 

небольшой по численности этнос (2201 человек по данным переписи 

населения 2010 года) (Всероссийская перепись населения, 2010), 

проживающий, как уже говорилось выше, на территории современной 

Республики Удмуртия, в бассейне реки Чепца и в прилежащих районах. На 

сегодняшний день у историков нет однозначного ответа на вопрос о 

формировании этого этноса, однако при этом существует две точки зрения. 

Согласно первой бесермяне - близкий удмуртам этнос, приобретший из-за 

близкого соседства с тюркскими народами некоторые культурные 

особенности (Белых и др., 2005). Другая точка зрения предполагает, что 

бесермяне были тюркским, либо смешанным народом изначально (Попова и 

др., 1998). Для проверки этих гипотез с генетической точки зрения нами 

были проанализированы маркеры Y-хромосомы с целью определения 

основных гаплогрупп. В данном случае высокий процент образцов с N1с1-

TAT свидетельствует в пользу преобладания финно-угорского компонента в 

формировании этноса по мужской линии, о чем также свидетельствуют 

результаты анализа Fst (табл.7). Безусловно, по данным анализа только 

одного маркера нельзя дать однозначную оценку происхождения этноса, но 

это может служить одним из аргументов в пользу той или иной гипотезы. На 

сегодняшний день проведено немало исследований, подтверждающих 

миграцию носителей гаплогруппы N1c1-TAT из Сибири в Северную Европу, 

о чем было сказано выше (Derenko et al., 2007a; Rootsi et al., 2007). След этих 
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миграций сохранился на территории Волго-уральского региона до сих пор, в 

том числе и в геноме тюркоязычных популяций: татар, чувашей и башкир. 

До 26% мужчин в этих популяциях являются носителями линий N1c1-TAT, 

что может свидетельствовать в пользу формирования современных этносов 

Волго-Уральского региона на базе финно-угорского субстрата, либо при его 

участии. Исключение составляют только туймазинские татары (8%), у 

которых в большей степени присутствует N1c2-P43 – 16% (табл. 7). Иную 

картину демонстрирует популяция мордвы, в которой наблюдается один из 

самых низких показателей этой гаплогруппы в ВУР – 10,2% (рис. 23). 

Смирновым А.П. было высказано мнение об ассимиляции сарматского 

компонента в прамордовской среде, что находит подтверждение в 

антропологической характеристике мордвы, существенно более 

европеоидной, чем  другие финно-угры региона (Смирнов и др., 1952a). 

 

Таблица 7.- Матрица попарных дистанций Слаткина (Fst) (Slatkin et al., 

1995) для  популяций Волго-Уральского региона. 
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Казанские 

татары
0,0000

Туймазинские 

татары
0,0229 0,0000

Бурзянские 

башкиры
0,1510 0,1407 0,0000

Марийцы 0,0856 0,1058 0,2737 0,0000

Мордва 0,0505 0,0521 0,1736 0,1619 0,0000

Удмурты 0,1519 0,2577 0,2789 0,1362 0,2826 0,0000

Коми 0,0242 0,0415 0,1494 0,0118 0,0544 0,1117 0,0000

Бесермяне 0,0443 0,0851 0,2025 0,0195 0,0878 0,0785 0,0020 0,0000

Чуваши 0,0072 0,0166 0,1471 0,0809 0,0094 0,1938 0,0103 0,0363 0,0000
 

Примечание. Жирным шрифтом выделены значения с p<0,05. 
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Этим, по всей вероятности, и можно объяснить преобладание у мордвы 

восточноевропейской гаплогруппы R1a–M558 и самую низкую долю N1c1-

TAT среди финно-угров.  

N1c2-P43, также как и N1c-TAT, обнаружена, в основном, в Северной 

Евразии, и, предположительно, также распространялась против часовой 

стрелки с востока на запад, от сибирских популяций к популяциям Северной 

Европы. Самые высокие частоты N1c2-P43 наблюдаются среди северо-

западных сибирских популяций: нганасан (92%), энцев (78%), тундровых 

ненцев (74%), а также юго-восточных популяций - тофалар (43,3%) и южных 

- хакасов (34,4%) (Karafet et al., 2002). 

 

 

Рисунок 23. Диаграмма, показывающая соотношение линий 

гаплогруппы N в популяциях Волго-Уральского региона. 

 

На Кавказе эта гаплогруппа с низкими частотами встречается только у 

караногайцев (2,6%) и кубанских ногайцев (1,2%) (Кутуев и др., 2011). 

Крайняя западная граница распространения N1c2-P43 находится в 
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Финляндии, где ее частота составляет 0,4% (Lappalainen et al., 2006). 

Интересно, что N1c2-P43 довольно часто встречается среди вепсов (17,9%) 

(Rootsi et al., 2007), которые являются небольшим финно-угорским этносом, 

проживающим в непосредственной близости с финнами, карелами и 

эстонцами. В Волго-Уральском регионе N1c2-P43 с максимальной частотой 

встречается в популяции марийцев (34%) и коми (20%) (рис. 23). Стоит также 

отметить туймазинских татар, у которых ее частота составляет 16%, то есть 

больше, чем для N1c1-TAT. 

 

3.2.3. Филогеография гаплогруппы I Y-хромосомы 

 

Гаплогруппа I-M170 наиболее распространена в Европе и представлена 

практически во всех европейских популяциях. Как уже обсуждалось выше, с 

высокими частотами она встречается в популяциях Скандинавии (до 40,5% в 

Южной Швеции) и на Балканском полуострове (42% в Боснии и 42,3% на 

Сардинии). На Ближнем Востоке эта гаплогруппа либо встречается со 

значительно более низкими частотами, либо не встречается вовсе (Rootsi et 

al., 2004). Внутри I-M170 выделяют 3 основные подгруппы: I1-M253, I2a1-

P37, I2a2-M223, которые имеют различное географическое распространение. 

По мнению Роотси с соавт. (Rootsi et al., 2004) предковая линия I* 

дивергировала на подгруппы в позднем верхнем палеолите / мезолите, то 

есть, по всей видимости, во время колонизации Европы после последнего 

ледникового максимума. I1-M253 является типичной для Северной Европы, с 

максимальными частотами встречаясь в Скандинавии: в Норвегии (38,9%), 

Южной Швеции (35,6%) и у саамов (28,7%).  В Волго-Уральском регионе с 

гаплогруппа I-M253 обнаружена в популяциях казанских (11,3%) и 

туймазинских (8%) татар, чувашей (7%), мордвы (3,4%) и коми (2%). 

Интересен факт ее отсутствия в популяциях удмуртов и бесермян. 

Балановским с соавт. было показано, что самые высокие частоты 
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гаплогруппы I-M253 наблюдаются среди северных русских  из городов 

Красноборск и Вологда (12,1% и 11,6% соответственно), в то время как с 

продвижением на юг ее частоты уменьшаются, демонстрируя клинальное 

распределение (Balanovsky et al., 2008). В Волго-Уральском регионе 

невозможно проследить подобную закономерность. В популяции башкир 

линии гаплогруппы I-M170, за исключением единичного случая у башкир 

западного Оренбуржья (Лобов, 2009) отсутствуют вовсе.  

Подгруппа I-M223 характерна для Центральной Европы. В разное 

время были выдвинуты предположения о различных местах происхождения 

этой линии. Так, по одной из версий, основывающейся на анализе STR-

гаплотипов, это была Франция (Rootsi et al., 2004), по другой, более поздней - 

Дания (Underhill et al., 2007). В Волго-Уральском регионе она в единичных 

случаях встречается в популяциях туймазинских татар (2%) и мордвы (1,7%). 

Предположительно, ветви I-M223 и I-P37.2 имеют общую историю 

распространения, возможно, из общего рефугиума после последнего 

ледникового максимума. 

Как уже обсуждалось выше, гаплогруппа I-P37.2 была обнаружена в 

популяции русских, и с более высокими частотами встречается в 

субпопуляциях южных русских (Balanovsky et al., 2008), а также широко 

распространена в Восточной Европе и на Балканах. Она достигает 

максимальных частот в Хорватии (31%) и Боснии (40%), где охватывает 

почти 80% - 90% всех линий гаплогруппы I-M170 (Rootsi et al., 2004). В 

популяциях Волго-Уральского региона она наиболее часто встречается в 

популяции чувашей, где ее частота составляет 4,7%, в остальных популяциях 

(коми, казанских татар, туймазинских татар и бесермян) ее частота не 

превышает 2% (рис. 24).  
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Рисунок 24. Диаграмма, показывающая соотношение линий 

гаплогруппы I в популяциях Волго-Уральского региона. 

 

Такое распределение линий гаплогруппы I-M170, по-видимому, 

свидетельствует о более сильном влиянии носителей этой гаплоруппы на 

регион с севера, а не с юга. 

 

3.2.4. Филогеография гаплогруппы J Y-хромосомы 

 

Гаплогруппа J-12f2 достаточно широко распространена на Кавказе 

(Yunusbayev et al., 2012; Хуснутдинова и др., 2012), в Северной и Восточной 

Африке (Cruciani et al., 2007), на Ближнем Востоке (Abu-Amero et al., 2009),  

и с более низкими частотами встречается на Среднем Востоке и в Северо-

Западной Индии (Grugni et al., 2012). Полученные Кутуевым с соавт. данные 

о времени коалесценции этой гаплогруппы как в Передней Азии, так и на 

Кавказе, свидетельствуют о том, что возраст этой гаплогруппы, восходит к 

послеледниковому периоду, что противоречит сложившемуся мнению, о том, 
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что эта гаплогруппа является неолитическим маркером заселения Европы 

(Semino et al., 2004; Кутуев и др., 2011; Yunusbayev et al., 2012). 

 Гаплогруппа J-12f2 также встречается в Европе, в том числе в 

северных регионах. В Волго-Уральском регионе с низкими частотами она 

была обнаружена в субпопуляциях абзелиловских, самарских, саратовских, 

стерлибашевских и бурзянских башкир (до 8%) (Лобов и др., 2009). В нашей 

выборке максимальное значение гаплогруппы J-12f2 (с подгуппами J1-M267, 

J2a-M410, J2b-M12) демонстрирует мордва – 15,9%. Также с высокими 

частотами  15,1% и 10% эта гаплогруппа распространена в субпопуляциях 

казанских и туймазинских татар соответственно. В популяции башкир ее 

частота не превышает 3,5% (рис.25). 

 

 

Рисунок 25. Диаграмма распределения частот гаплогруппы J в Волго-

Уральском регионе 

 

Стоит отдельно сказать о подгруппах гаплогруппы J-12f2, J1-M267 и 

J2-M172, которые имеют несколько различную географию распространения. 
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Гаплогруппа J1-M267 с высокой частотой встречается на Аравийском 

полуострове: до 73% в Йемене и до 42% в Саудовской Аравии (Abu-Amero et 

al., 2009). Высокая частота этой гаплогруппы также характерна для 

популяций  Кавказа - до 91% в популяции даргинцев. По всей видимости, 

столь высокие частоты связаны с неолитической миграцией из Леванта (Abu-

Amero et al., 2009; Кутуев et al., 2011). В Волго-Уральском регионе с 

частотой, не превышающей 2,3%, встречается в популяциях чувашей (2,3%) 

и туймазинских татар (2%). 

Гаплогруппа J2-M172 имеет более широкий ареал распространения: от 

Северо-Западной Индии до Северной Африки и Северной Европы (Semino et 

al., 2004). Она представлена двумя основными линиями: J2a-M410 и J2b-M12. 

Предполагается, что носители гаплогруппы J2a-M410 мигрировали через 

левантийский или анатолийский коридор в юго-восточную Европу, в то 

время как J2b-M12 распространилась позже с территории Балканского 

полуострова на запад (Semino et al., 2004). Стоит отметить, что отдельные 

линии гаплогруппы J2-M172 были обнаружены в Индии, что свидетельствует 

в пользу того, что распространение этих линий происходило также и в 

восточном направлении. 

В Волго-Уральском регионе эти линии встречаются в популяциях 

башкир (J2a-M410-3,4%), чувашей (J2a-M410-9,3%; J2b-M12-4,7%), 

туймазинских татар (J2a-M410-6%; J2b-M12-2%), казанских татар (J2a-M410-

9,4%; J2b-M12-5,7%) и мордвы (J2a-M410-5,1%; J2b-M12-10,2%). Стоит 

отметить, что во всех популяциях встречаются обе линии (J2a-M410 и J2b-

M12). Исключением являются башкиры, у которых нами была обнаружена 

только линия J2a-M410. Также интересно, что частота гаплогруппы J2a-M410 

в популяциях Волго-Уральского региона выше, чем частота J2b-M12 во всех 

популяциях кроме мордвы. 
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3.2.5. Филогеография гаплогруппы E Y-хромосомы 

 

Гаплогруппа E-M40 достигает максимальных частот в Африке в 

Буркина-Фасо (99,1%), Сенегале (97,8%), Южном Камеруне (93,3%) (Semino 

et al., 2004). Стоит отметить, что в исследованных популяциях Африки с 

частотами ниже 50% гаплогруппа E-M40 встречается только в Судане (30%) 

и одной из областей Эфиопии (45,8%) (Semino et al., 2004). В Европе с 

максимальными частотами встречается в популяциях итальянцев (Сицилия) – 

27,3% и албанцев – 25% (Semino et al., 2004). В популяциях украинцев и 

поляков наблюдается с более низкими частотами 8,6% и 4% соответственно  

(Semino et al., 2004).   Выявление новых ветвей позволило реконструировать 

возможные миграции людей, которые являлись носителями гаплогруппы E-

M35 и ее субгаплогрупп, из Африки дальше на запад, вдоль побережья 

Красного моря в Йемен, Оман и Саудовскую Аравию, и одновременно из 

Северо-Восточной Африки в Южную Африку (Gebremeskel et al., 2014). В 

Волго-Уральский регион эта гаплогруппа попала, по всей видимости, через 

Переднюю Азию.  

Наиболее распространенная в Волго-Уральском регионе подгруппа 

гаплогруппы E-M40 – E-M78. Географический и количественный анализ 

субгаплогрупп и микростеллитных повторов убедительно указывают на 

происхождение E-M78 на северо-востоке африканского континента, а также 

подтверждают транс-средиземноморскую миграцию непосредственно из 

Северной Африки в Европу примерно 13,0 тыс. лет назад, а также 

переселение из Северо-Восточной Африки в Западную Азию в период между 

20,0 и 6,8 тыс. лет назад (Cruciani et al., 2007). В Волго-Уральском регионе 

гаплогруппа E-M78 встречается со средними частотами: до 14% у чувашей, 

10,2 % у мордвы, 6% у Туймазинских татар, 4% у коми и 3,8% у  бесермян. 

Остается не выясненным вопрос о проникновении линий этой гаплогруппы в 

регион, хотя можно предположить два вероятных пути. Согласно первому, 

она распространилась через Ближний восток, Анатолию и Кавказ, где она 
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также встречается со средними частотами (7,14% у аварцев и 6,45% у 

лезгин). Другой вариант, учитывая то, что Кавказ служил скорее барьером, а 

не путем миграций (Кутуев и др., 2011, Yunusbayev et al., 2012) и принимая 

во внимание тот факт, что E-M78 наиболее распространена в популяциях 

русских центральной России (Balanovsky et al., 2008) - проникновение в 

регион из Восточной Европы. Однако достоверно на этот вопрос можно 

ответить только при повышении филогенетического разрешения при анализе 

диаллельных локусов Y-хромосомы и, возможно, использовании 

микросателлитов. 

 

3.2.6. Филогеография гаплогруппы G Y-хромосомы 

 

Гаплогруппа G-M201 распространена на Кавказе, Ближнем и Среднем 

Востоке и в Южной Европе. С максимальной частотой, превышающей 70%, 

встречается на Кавказе, в Северной Осетии (Balanovsky et al., 2011; 

Yunusbayev et al., 2012), понижается до 13% в Иране, а затем уменьшается с 

продвижением дальше на восток (Regueiro et al., 2006). Гаплогруппа G-M201 

также встречается с частотами от 5 до 15% в остальной части Ближнего и 

Среднего Востока, а также Южной Европы (особенно, Италии и Греции), ее 

частоты падают на Балканах и в Северной Европе. Наиболее широко 

распространенной линией  гаплогруппы G-M201 является подгруппа G-P303 

(рис. 26). 

В популяциях Волго-Уральского региона гаплогруппа G-P303 

встречается в популяциях мордвы и туймазинских татар (рис.27). Кроме того, 

у последних в генофонде присутствует внутренняя линия гаплогруппы G-

P303-G-U1, распространение которой в значительной степени 

ограничивается Ближним и Средним Востоком, а также Кавказом (Rootsi et 

al., 2012). 
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Рисунок 26. Филогенетическое дерево гаплогруппы G-M201 Y 

хромосомы (Rootsi et al., 2012). 

 

Исключение составляет подгруппа G-M527, которая встречается в 

Европе. Интересно отметить, что в Волго-Уральском регионе эта линия 

отсутствует, что свидетельствует в пользу ближневосточного происхождения 

линий G-P303 в регионе (рис 27). 

 

 

Рисунок 27. Диаграмма распределения частот гаплогруппы G в Волго-

Уральском регионе. 
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При этом снижение частоты гаплогруппы G-M201 в 

восточноевропейских популяциях, населяющих территории, прилегающие к 

Северо-Западному Кавказу (например, в популяции южных русских) 

(Balanovsky et al., 2008),  происходит очень быстро, что свидетельствует о 

том, что поток генов с Кавказа в северном направлении был незначительным 

(Rootsi et al., 2012). 

Гаплогруппа G2a1-P16 наиболее распространена на Кавказе и 

составляет около одной трети Y-хромосомного генофонда кавказских 

мужчин. G-P16 имеет высокую частоту в южной и северо-западной части 

Кавказа, с самой высокой частотой встречаясь в Северной Осетии (63.6%), а 

на Северо-Восточном Кавказе присутствует с более низкими частотами 

(Кутуев et al., 2011). В Волго-Уральском регионе G-P16 встречается в 

популяции казанских татар (5,7%) и туймазинских татар (2%), что, по всей 

видимости, является следствием исторических контактов с прикаспийскими 

популяциями. 

 

3.2.7. Восточноевразийские линии Y-хромосомы в Волго-

Уральском регионе 

 

Гаплогруппа С-M130 - одна из самых распространенных гаплогрупп Y-

хромосомы в Восточной Азии (Jin et al., 2010). С высокими частотами она 

встречается в популяциях Сибири (Malyarchuk et al., 2010c), откуда вероятнее 

всего и проникла в Волго-Уральский регион, где с частотой 5,7% встречается 

в популяции казанских татар. У туймазинских татар и мордвы ее частота не 

превышает 2%, а в других популяциях она отсутствует вовсе. 

Гаплогруппа O-M175 с высокими частотами встречается в популяциях 

Восточной Азии (49,1%) и Индии (22,9%), с более низкими частотами в 

Пакистане (2,3%) (Sengupta et al., 2006). Ее встречаемость также высока в 

Сибири у бурят (46%) и эвенков (38%) (Su et al., 1999; Lell et al., 2002), а в 
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Центральной Азии у киргизов (31%), уйгуров (17%), монголов (13%) (Wells 

et al., 2001; Karafet et al., 2002). В Волго-Уральском регионе O-M175 

встречается у Казанских татар с частотой 1,9%. 

Гаплогруппа L-M20 широко распространена в популяциях Индии и 

Пакистана, а также представлена в популяциях Ближнего Востока, 

Центральной Азии, Северной Африки и Южной Европы (вдоль 

Средиземноморья) (Cruciani et al., 2002; Cinnioglu et al., 2004; Sengupta et al., 

2006; Karafet et al., 2008), встречаясь только в единичных случаях на Кавказе 

(Balanovsky et al., 2011Z; Yunusbayev et al., 2012). В Волго-Уральском 

регионе L-M20 встречается только в популяции Туймазинских татар с 

частотой 4%. 

Гаплогруппа Q-M242 была ранее обнаружена в популяциях Сибири, 

Восточной Азии и Америки (Karafet et al., 2002; Dulik et al., 2011). Учитывая 

тот факт, что с небольшой частотой в Индии обнаружена парагруппа Q* 

(Karafet et al., 2008), можно предположить, что этот регион является местом 

ее возникновения. Гаплогруппа Q-M242(xM346) значительно реже, чем 

Q1a2-M346 встречается в Сибири (Malyarchuk et al., 2011), но для того, чтобы 

определить ее точную филогению, требуется увеличить филогенетическое 

разрешение. Эта линия была обнаружена нами с частотой 2% в популяции 

туймазинских татар. Гаплогруппа Q-M346 была найдена в тюркоязычных 

популяциях тувинцев (38%), алтайцев (25,8%), сойотов (7,1%) и хакасов 

(6,3%), и только в одной монголоязычной популяции калмыков (1,1%) 

(Malyarchuk et al., 2011). В Волго-Уральском регионе она встречается в 

популяции туймазинских татар, и не была обнаружена в других этнических 

группах. Стоит отметить, что частоты, с которыми гаплогруппы L-M20, C-

M130, O-M175 и Q-M242 встречаются в Волго-Уральском регионе, 

свидетельствует о незначительном влиянии носителей этих гаплогрупп на 

формирование изучаемых этносов. 
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3.2.8. Генетическое разнообразие Y-хромосомных генофондов 

этнических групп Волго-Уральского региона. 

 

Как и по данным о изменчивости мтДНК наибольшее значение 

генетического разнообразия наблюдается в субпопуляциях татар, однако по 

данным Y-хромосомы максимальное значение было нами выявлено в 

субпопуляции туймазинских татар (0,9412 ± 0,0165) (табл. 8).  

 

Таблица 8. - Индекс генетического разнообразия в популяциях Волго-

Уральского по данным об изменчивости Y-хромосомы 

Популяция H (SE) 

Мордва 0,8662 (0,0329) 

Бурзянские башкиры 0,7616 (0,0350) 

Бесермяне 0,7772 (0,0437) 

Чуваши 0,9014 (0,0211) 

Коми 0,8408 (0,0308) 

Марийцы 0,6860 (0,0402) 

Казанские татары 0,9144 (0,0211) 

Туймазинские татары 0,9412 (0,0165) 

Удмурты 0,5535 (0,0668) 

Примечание. Н- генетическое разнообразие. SE-стандартная ошибка. 

 

В субпопуляции казанских татар этот показатель был немного ниже 

(0,9144 ± 0,0211) (табл. 8). Стоит отметить, что наименьшими значениями 

генетического разнообразия характеризуется популяция удмуртов (0,5535 ± 

0,0668), у которых 84,7% генофонда представлено двумя гаплогруппами: 

N1c1-TAT и R1b-Z2105, что свидетельствует в пользу генетической 

гомогенности этой популяции по мужской линии.  
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3.2.9. Генетические взаимоотношения популяций Волго-

Уральского региона по данным об изменчивости Y-хромосомы 

 

На графике, построенном по результатам анализа главных компонент 

(рис. 28), отличие башкир из Бурзянского района РБ от других популяций 

Волго-Уральского региона наблюдается как вдоль первой, так и вдоль второй 

компоненты. Так, наиболее близко к мордве вдоль оси первой главной 

компоненты располагаются туймазинские и казанские татары, а также 

чуваши, при том, что финно-угорские популяции удалены от мордвы в 

наибольшей степени.  

 

Бурзянские 
башкиры

Чуваши

Коми

Марийцы

Мордва

Казанские 
татары

Туймазинские 
татары

Удмурты
Бесермяне

PC1 (32,5%)

PC1 (25,8%)
 

Рисунок 28. Положение исследованных популяций Волго-Уральского 

региона в пространстве первой и второй главных компонент (PCA) по 

данным о изменчивости Y-хромосомы. 

 

Первая компонента связана с распределением гаплогрупп R1a-Z2125 и 

R1b-Z2105, в то время как вторая объясняет различие по содержанию 

гаплогруппы N1c1-Tat и N1c2-P43 (рис.29). Также некую отдаленность 

популяции туймазинских татар определяет наличие гаплогруппы R1b-M405, 

которая либо отсутствует, либо присутствует с крайне низкими частотами в 

других изученных популяциях Волго-Уральского региона. 
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Рисунок 29. Вклад гаплогрупп Y-хромосомы в пространственное 

распределение популяций вдоль первой и второй главных компонент 

популяций Волго-Уральского региона. 

 

Анализ молекулярных различий между популяциями (AMOVA) 

показал, что основная доля генетической вариабельности гаплогрупп Y-

хромосомы определяется внутрипопуляционными различиями – 89,8% (табл. 

9). Межгрупповые различия составляют 2% при р=0,09, иными словами 

корреляции генетических данных о распределении частот гаплогрупп Y-

хромосомы  с лингвистической принадлежностью нами обнаружено не было. 

Это свидетельствует о том, что лингвистический фактор вносит 

относительно небольшой вклад в формирование генетической 

подразделенности между группами популяций. 



138 

 

Таблица 9. - Генетическая дифференциация популяций по гаплогруппам Y-

хромосомы. 

Лингвисти

ческие 

группы*

8 2  89.82 0.10176 <<0,001 8,09  0.08264 <<0,001 2,08 0.02085 0.08993

Группы

Число 

популя

ций

Число 

групп

Внутрипопуляционная Межгрупповая

Изменчив

ость (%) Fst P

Межпопуляционная и в 

пределах групп

Изменчив

ость (%) Fsc P Fct P

Изменчив

ость (%)

* лингвистические группы – алтайская языковая семья (башкиры, татары, 

чуваши), уральская языковая семья (мордва, марийцы, бесермяне, коми, 

удмурты). 

 

Для выявления корреляций различных систем маркеров, а также их 

корреляций с географическими и лингвистическими расстояниями был 

проведен тест Мантеля (табл. 10) 

 

Таблица 10. - Коэффициенты корреляции между матрицами 

генетических, географических и лингвистических расстояний между 

популяциями Волго-Уральского региона. 

Сравниваемые маркеры и расстояния r p 

Гаплогруппы Y-хромосомы и географические 

расстояния 

0,043 0,414 

Гаплогруппы Y-хромосомы и лингвистические 

расстояния 

0,154 0,073 

Гаплогруппы Y-хромосомы и гаплогруппы 

мтДНК 

0,122 

 

0,315 

 

Важно отметить, что нами не было выявлено корреляция с уровнем 

значимости между матрицами генетических расстояний по частотам 

гаплогрупп Y-хромосомы с географическими, а также лингвистическими 
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расстояниями. Стоит отметить, что статистически значимая корреляции 

между гаплогруппами Y-хромосомы и гаплогруппами  мтДНК также 

выявлена не была. 

*** 

Таким образом, рассматривая распределение гаплогрупп Y-хромосомы 

в Волго-Уральском регионе, необходимо отметить многостороннее влияние 

на регион сибирских, североевропейских, восточно- и южноевропейских, 

переднеазиатских и центальноазиатских популяций. Серьезный интерес 

представляет распределение в Волго-Уральском регионе гаплогруппы R1a1a-

M17. Европейское влияние обусловлено субкладами R-M458 и R-M558 

данной гаплогруппы, в то время как ветвь R-Z2125 демонстрирует 

центральноазиатское и переднеазиатское влияние, выявленное, в частности, у 

башкир, поскольку именно в этой популяции она является доминирующей, а 

во всех остальных встречается в единичных случаях. Что касается восточно-

евразийского компонента, представленного в изученных популяциях 

гаплогруппами C-M130, O-M175, Q-M242 и R1b1b1-M73, то он составляет 

крайне незначительную долю всего генетического пула в Волго-Уральском 

регионе. Это говорит о несущественном генетическом влиянии носителей 

данного компонента, являвшихся, по-видимому, тюркоязычными кочевыми 

племенами. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 

В рамках настоящего исследования проведен анализ  изменчивости 

митохондриальной ДНК в восьми популяциях Волго-Уральского региона. 

Используя данные, полученные в ходе анализа нуклеотидных 

последовательностей гипервариабельного сегмента 1 и полиморфизма длины 

рестрикционных фрагментов мтДНК нами были выявлены 73 гаплогруппы  

мтДНК, и были полностью просеквенированны 49 индивидуальных 

митохондриальных геномов представителей популяций Волго-Уральского 

региона и их ближайших соседей. Также в настоящей работе впервые 

проведено изучение структуры гаплогрупп Y-хромосомы в популяциях 

Волго-Уральского региона с использованием 60 диаллельных маркеров 

нерекомбинирующей области Y-хромосомы. В результате исследования 

выявлено 34 гаплогруппы с высокой степенью филогенетического разрешения. 

Западноевразийские линии мтДНК в Волго-уральском регионе 

представлены гаплогруппами: H*, H1, H2, H3, H4, H5, H6, H7, H9, H11, H13, 

H14, H28, H55, H99, HV0, HV1, HV2, HV9, I1a, I1c, I3, J1, J1b, J1c, J2a, J2b,K1, 

K2a, N1a1, N1b, N1a3, R1a1, R2, T1a, T2,T2a, T2b, T2e, U1a, U1b, U2e, U3, U4, 

U5a, U5b, U7, U8а, V*, V1, V7, V13, W1, W3, W6, X2, что составляет 79% от 

митохондриального генофонда и преобладают во всех популяциях Волго-

Уральского, за исключением пермских башкир.  

При изучении линий парагруппы H* нами впервые была обнаружена 

абсолютно новая линия H99 в популяции удмуртов. В генофондах всех 

других популяций, в которых мы провели скрининг на обнаруженную нами 

мутацию С5898Т (башкиры, бесермяне, чуваши, эстонцы, коми, марийцы, 

мордва, русские, татары, армяне, азербайджанцы), она отсутствовала. Это 

свидетельствует в пользу того, что гаплогруппа Н99 на данном историческом 
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этапе характерна только для популяции удмуртов, однако, по всей 

видимости, связать ее происхождение только с удмуртами необоснованно, 

поскольку средний возраст дивергенции этой линии от корня гаплогруппы Н 

составляет около 4000 лет при расчете по Соарес с соавт. (Soares et al., 2009), 

а первое достоверное упоминание об удмуртах, как об этносе, появляется 

только в XV в. (Белых, 2006). Иными словами, эта гаплогруппа скорее всего 

присутствовала ранее в различных финно-угорских племенах, но 

сохранилась на сегодняшний день только в одной популяции. 

Также нами была обнаружена, ранее описанная для популяций 

Европы гаплогруппа Н55, которая формирует в популяциях региона новую 

ветвь, определяемую заменой С9449Т. Выявленная нами подгруппа 

гаплогруппы Н55 объединяет образцы из популяций архангельских башкир, 

чувашей и марийцев, что свидетельствует о наличии межэтнических 

контактов между популяциями региона по женской линии. 

Восточноевразийские линии в регионе представлены гаплогруппами 

A*, A10, B4, B5, C*, C4, D4, F*, F1a, F1b, G2a, G3, M3, N9a3, N11, R9, Z1a, 

Y1 и составляют в среднем 21% от митохондриального генофонда Волго-

Уральского региона. Преобладание восточноевразийских линий над 

западноевразийскими было показано только для популяции пермских 

башкир, где с высокими частотами присутствуют линии F1b- 22,9% и D4-

14,6%.  

Нами были полностью просеквенированны 11 образцов с 

гаплогруппой А, что позволило выявить новые ветви внутри этой 

гаплогруппы. Так,  для популяций бесермян и удмуртов была показана общая 

линия, которая не была обнаружена ранее, что свидетельствует в пользу их 

филогенетической близости. Кроме того, образец из популяции башкир, 

выявленный нами, не относится к какой-либо известной подгруппе 

гаплогруппы А, и представляет собой самостоятельную линию, отходящую 
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от корня гаплогруппы А, это позволяет предположить раннее присутствие 

гаплогруппы А в генофонде башкир. 

Необходимо также сказать, что полностью просеквенированные нами 

последовательности образцов с гаплогруппой Z1a из популяций Волго-

Уральского региона демонстрируют свою принадлежность к ветви Z1a1a, 

наиболее распространенной в  Северной и Восточной Европе. Что, по-

видимому, подтверждает предположение, что носители гаплогруппы Z1a 

расселились с территории Сибири в Северную Европу через Волго-

Уральский регион (Tambets et al., 2004), где с наибольшими частотами 

сохранились в популяциях удмуртов (8%), коми (5,5%) и бесермян (3%).  

Основная доля гаплогрупп Y-хромосомы в изученных популяциях 

приходится на четыре ветви (R1b-M269, R1a-M198, N1с1-Tat и N1с2-P43), 

которые в сумме составляют от 51% до 100% генетического разнообразия 

в изученном регионе по мужской линии. 

Частота гаплогруппы R1a-M198 и ее линий варьирует от 9,6% (у 

удмуртов) до 42,4% (у мордвы). Нами было показано, что гаплогруппа Y-

хромосомы R1a-Z2125 в ВУР с наибольшими частотами встречается в 

популяции башкир (31%), где является доминирующей подгруппой 

гаплогруппы R1a-M198, при том, что в других популяциях 

доминирующими являются линии R1a-M558 (32,2% у мордвы, 18% у 

коми 18%, 18,6% у чувашей, 15,9% у марийцев, 17% у бесермян, 6% у 

туймазинских татар) и R1a-M458 (7,7% в популяции удмуртов). Следует 

отметить, что в субпопуляции казанских татар вклад линий R1a-M558 и 

R1a-M458 оказался одинаковым и составил 7,5%. Это свидетельствует в 

пользу того, что источники происхождения линий гаплогруппы R1a-M198 

в популяциях Волго-Уральского региона различные, поскольку 

предполагается, что ветви R1a-M458 и R1a-M558 указывают на 
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восточноевропейское влияние, а гаплогруппа R1a-Z2125 на 

переднеазиатское и среднеазиатское. 

Гаплогруппа R1b-M269, как и было показано ранее (Лобов и др., 

2009), в нашем исследовании также с высокими частотами присутствует в 

популяции бурзянских башкир, являясь в то же время доминирующей в 

Западной Европе (Myres et al., 2011). Однако нами было показано, что в 

Волго-Уральском регионе преимущественно распространена линия R1b-

L23(xM412), а именно R1b-Z2105, в то время как в популяциях Западной 

Европы в целом преобладает линия R1b-M412 (несмотря на пик 

в Швейцарии, где с высокой частотой встречается R1b-L23(xM412)  (Myres et 

al., 2011), возможно, обусловленный эффектом основателя). Учитывая 

распространенность линий R1b-L23(xM412) на Кавказе и в Передней Азии, 

где в ряде стран они являются единственными представителями гаплогруппы 

R1b-M343 (Иордании, Палестине и Пакистане), мы можем предположить, что 

линия R1b-L23(xM412), а именно, R1b-Z2105, проникла в Волго-Уральский 

регион  с территории Кавказа, Передней или Средней Азии, однако, этот 

факт требует доказательств и дальнейшего исследования, поскольку в 

литературе отсутствуют данные о маркере Z2105, в том числе и в 

популяциях, в которых с высокими частотами была обнаружена предковая по 

отношению к ней линия R1b-L23(xM412). Что касается 

восточноевропейского влияния, в популяции туймазинских татар 

преобладающей линией гаплогруппы R1b-M343 является R1b-M405, которая 

характерна для Центральной Европы (Myres et al., 2011).  

Анализ генетических взаимоотношений между этносами Волго-

Уральского региона методом главных компонент на основе распределения 

гаплогрупп Y-хромосомы выявил, что мордва находится в отдалении от 

других финно-угорских популяций региона и демонстрирует сближение с 

популяциями татар и чувашей, в то время как по данным о распределении 
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гаплогрупп мтДНК, такое отдаление не наблюдается. Стоит также отметить, 

что по данным PCA анализа как на основе распределения гаплогрупп Y-

хромосомы, так и мтДНК, наибольшее отдаление от популяций региона 

демонстрируют башкиры, в генофонде которых с высокими частотами 

присутствуют линии характерные для популяций Западной, Центральной и 

Северной Азии.  Также стоит отметить близость бесермян к финно-угорским 

популяциям региона по обеим системам маркеров. 

Наибольшим уровнем генетического разнообразия характеризуются  

субпопуляции туймазинских и казанских татар как по данным Y-хромосомы 

(Н= 0.9412 ± 0,0165 и Н=0.9144 ± 0,0211 соответственно), так и мтДНК 

(Н=0.9910 ± 0,0068 и Н=0.9929 ± 0,0055 соответственно). Это говорит о том, 

что эти популяции являются наиболее гетерогенными в регионе, подчеркивая 

многокомпонентность их генофондов.  Наименьший уровень  генетического 

разнообразия по данным мтДНК наблюдался в популяции марийцев 

(Н=0.9286 ± 0,0160), а по данным Y-хромосомы в популяции удмуртов 

(Н=0.5535 ± 0,0668), что может говорить об эффекте бутылочного горлышка  

в генетической истории этого этноса. 

Таким образом, развиваясь, долгое время на одной территории, 

популяции Волго-Уральского региона, несмотря на лингвистические 

различия и наличие своих культурных и исторических особенностей, в 

силу географической близости имели межпопуляционные контакты, но в 

то же время сохранили свою уникальность. Результаты нашего 

исследования показывают, что это находит отражение как в 

митохондриальном, так и в Y-хромосомном генофондах народов 

изучаемого региона. 
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ВЫВОДЫ 

 

1. Установлено, что в популяциях Волго-Уральского региона 

преобладающими являются западноевразийские линии мтДНК (82,7%), за 

исключением пермских башкир, в генофонде которых с высокими частотами 

обнаружены восточноевразийские гаплогруппы F1b (22,9%) и D4 (14,6%). 

2. В популяции удмуртов впервые обнаружена ранее не описанная 

гаплогруппа мтДНК Н99, которая, вероятно, имеет автохтонное 

происхождение, поскольку проведенный скрининг показал отсутствие этой 

гаплогруппы в других популяциях Волго-Уральского региона, а также в 

популяциях эстонцев, русских, армян и иранских азербайджанцев. 

3. В популяциях архангельских башкир, чувашей и марийцев впервые 

обнаружена линия гаплогруппы мтДНК Н55, определяемая заменой С9449Т, 

что свидетельствует о наличии межэтнических контактов между 

популяциями региона по женской линии. 

4. Показано, что основная доля гаплогрупп Y-хромосомы в популяциях 

Волго-Уральского региона представлена линиями N1c1-Tat (27,7%), R1a–

M198 (25,3%), R1b-M269 (12,5%) и N1c2-P43 (12,3%), что составляет 77,9% 

генетического разнообразия гаплогрупп Y-хромосомы. 

5. Впервые выявлено, что доминирующей линией гаплогруппы R1a-M198 

Y-хромосомы в популяции башкир является R1a-Z2125, что связано с 

переднеазиатским и среднеазиатским влиянием. В других популяциях 

Волго-Уральского региона обнаружено преобладание линий R1a-M558 и 

R1a-М458, которые определяют восточноевропейское влияние. 

6. Впервые показано, что наиболее распространенной линией 

гаплогруппы R1b-M269 Y-хромосомы в Волго-Уральском регионе является 

R1b-Z2105, которая была обнаружена в популяциях башкир (36,2%), 

удмуртов, (21,2%), коми (8%), мордвы (6,8%), бесермян (3,8%), и чувашей 

(2,3%). 

7. Максимальными для Волго-Уральского региона показателями 

генетического разнообразия по гаплотипам мтДНК и Y-хромосомы 

характеризуются казанские (Н=0,9929 ± 0,0055 и Н=0,9144 ± 0,0211) и 

туймазинские татары (Н=0,9910 ± 0,0068 и Н=0,9412 ± 0,0165 
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соответственно), что свидетельствует в пользу высокой гетерогенности этих 

популяций и их формировании на основе различных предковых групп 

населения. Наименьшее разнообразие по данным об изменчивости мтДНК 

обнаружено для популяции марийцев (Н=0,9286 ± 0,0160), а по данным Y-

хромосомы - для популяции удмуртов (Н=0,5535 ± 0,0668), что может быть 

связано с эффектом бутылочного горлышка в генетической истории этих 

популяций. 

8. Анализ генетических взаимоотношений популяций Волго-Уральского 

региона по данным о распределении гаплогрупп мтДНК показал, что 

субпопуляция пермских башкир наиболее  удалена от других популяций 

региона; по данным о распределении гаплогрупп Y-хромосомы наиболее 

удаленной от других популяций является субпопуляция бурзянских башкир. 

По обеим системам маркеров обнаружена генетическая близость бесермян с 

другими финно-угорскими популяциями Волго-Уральского региона, что 

свидетельствует в пользу связи их происхождения с финно-угорскими 

племенами. 
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