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ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ ДРЕВНИХ И СОВРЕМЕННЫХ ЛОШАДЕЙ АЛТАЯ  
И СОПРЕДЕЛЬНЫХ ТЕРРИТОРИЙ

Мария Александровна Куслий1, 2, Александр Сергеевич Графодатский2,  
Алексей Алексеевич Тишкин1

1Алтайский государственный университет, Барнаул, Россия;  
2Институт молекулярной и клеточной биологии СО РАН, Новосибирск, Россия

Резюме. За 40 лет исследований древней ДНК изучены как фрагменты, так и полные последовательности 
митогеномов и ядерных геномов многих древних, средневековых и современных лошадей Алтая и сопредельных 
территорий. Указанный регион привлекает внимание, поскольку там обитали уже вымершие виды (Equus lenensis, 
Equus ovodovi), а также дикие и домашние лошади. Современные аборигенные породы этого региона являются ре-
зервуарами уникального генетического разнообразия. Полученные результаты расширили границы распростра-
нения лошадей ботайской энеолитической культуры и подтвердили происхождение древних домашних лошадей 
Азии от лошадей, разводимых носителями синташтинской культуры Южного Урала. Также было выявлено близ-
кое генетическое родство между лошадьми культуры херексуров и «оленных» камней Монголии и алды-бельской 
культуры Тувы, между лошадьми пазырыкской культуры Алтая и хуннуской культуры Внутренней Азии.

Ключевые слова: древняя ДНК, митохондриальная ДНК, лошадь, Equus caballus, лошадь Пржевальского, 
филогеография, аборигенная порода лошадей
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GENETIC STUDIES OF ANCIENT AND MODERN HORSES OF ALTAI  
AND ADJACENT TERRITORIES

Mariya A. Kusliy1, 2, Alexander S. Graphodatsky2, Alexey A. Tishkin1

1Altai State University, Barnaul, Russia; 
2Institute of Molecular and Cellular Biology SB RAS, Novosibirsk, Russia

Abstract. Over 40 years of ancient DNA research, both fragments and complete sequences of mitogenomes and 
nuclear genomes of many ancient, medieval and modern horses of Altai and adjacent territories have been studied. The 
mentioned region attracts attention because already extinct species (Equus lenensis, Equus ovodovi) as well as wild and 
domestic horses lived there. Modern native breeds of this region are reservoirs of unique genetic diversity. The obtained 
results expanded the boundaries of distribution of horses of the Botai Eneolithic culture and confirmed the origin of 
ancient domestic horses of Asia from horses bred by the carriers of the Sintashta culture of the Southern Urals. A close 
genetic relationship was also revealed between the horses of the Khereksur and Deer Stone culture of Mongolia and the 
Aldy-Bel culture of Tuva, between the horses of the Pazyryk culture of Altai and the Xiongnu culture of Inner Asia.

Keywords: ancient DNA, mitochondrial DNA, horse, Equus caballus, Przewalski’s horse, phylogeography, native 
horse breed
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В позднем плейстоцене и голоцене на Алтае и сопредельных территориях обитали четыре генети-
чески подтвержденных вида и подвида рода Equus (лошади) — подрод Equus: ленская лошадь — Equus 
lenensis, тарпан — Equus gmelini (Equus ferus ferus); домашняя лошадь — Equus ferus caballus, ботайская 
лошадь, лошадь Пржевальского — Equus ferus przewalskii; подрод Sussemionus: лошадь Оводова — Equus 
ovodovi; подрод Asinus: кулан — Equus hemionus (Orlando et al., 2009; Fages et al., 2019). Вымершие в голо-
цене ленская лошадь и лошадь Оводова населяли территорию Сибири. Ареал обитания ленской лошади 
простирался с юга до севера Восточной Сибири (Fages et al., 2019; Nedoluzhko et al., 2020), а территория 
распространения лошади Оводова включала юго-восточную часть Западной Сибири и северо-восточ-
ную часть Китая (Orlando et al., 2009; Druzhkova et al., 2017; Yuan et al., 2019). Юг Восточной Сибири 
являлся зоной их пересечения. Как показали митогеномные и полногеномные данные (Schubert et al., 
2014; Librado et al., 2015; Druzhkova et al., 2017), ленская лошадь относится к вымершим кабаллоидным 
лошадям (крупная морфоформа), которые разошлись с предками домашних лошадей 130–110 тыс. лет 
назад (Fages et al., 2019). Лошадь Оводова генетически наиболее близка к зебрам, относящимся к не-
кабаллоидным лошадям (мелкая морфоформа) (Vilstrup et al., 2013; Druzhkova et al., 2017). К мелкой 
морфоформе лошадей также относятся куланы (Equus hemionus), которые по результатам морфомет-
рических исследований были распространены на юге Западной Сибири (Plasteeva, 2015; Пластеева 
и др., 2019) и сосуществовали с лошадью Оводова. Палеонтологи установили, что по размерам костей 
конечностей можно отличить лошадь Оводова (E. ovodovi) от кулана (E. hemionus) (Plasteeva, 2015; Пла-
стеева и др., 2019). Однако генетическими методами это еще не подтверждено.

Что касается вышеперечисленных подвидов вида Equus ferus, то по результатам полногеномных 
исследований степной тарпан среднего голоцена оказался предком современной домашней лошади 
(Librado et al., 2021), а ботайская лошадь — предком лошадей Пржевальского (Gaunitz et al., 2018), ко-
торые были обнаружены в конце XIX в. в дикой природе и, как показали генетические данные, разо-
шлись с предками современных домашних лошадей 35–50 тыс. лет назад (Der Sarkissian et al., 2015). 
Ботайскими назвали лошадей по многочисленным костным останкам, обнаруженным на поселениях 
ботайской энеолитической культуры Северного Казахстана и восточнее от него (Васильев и др., 2011; 
Кирюшин К.Ю. и др., 2015; и др.). Однако после публикаций о результатах их генетических исследова-
ний (Gaunitz et al., 2018; Fages et al., 2019; Librado et al., 2021) к ботайским стали также относить лоша-
дей, кости которых найдены на неолитических поселениях Северо-Восточного Казахстана (памятник 
Борлы, датируемый 2-й половиной V тыс. до н.э. (Мерц В.К., 2013), на энеолитических памятниках тер-
секской культуры Северо-Западного Казахстана (Калиева, Логвин, 2011), на поселенческих комплексах 
елунинской культуры Северо-Восточного Казахстана и Обь-Иртышского междуречья раннего брон-
зового века (Кирюшин Ю.Ф., Малолетко, Тишкин, 2005; Грушин, 2012; Мерц И.В., 2019; и др.), на ар-
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хеологических объектах ботайского круга юга Западной Сибири (Новоильинка-III, Новоильинка-VI 
(Кирюшин К.Ю. и др., 2015; и др.), Александровское-IV (крохалевская культура)), а также лошадей 
Пржевальского и их гибридов с домашними лошадьми (Librado et al., 2021). 

Предковость ботайских лошадей по отношению к лошадям Пржевальского не вызывает сомне-
ний, однако одомашненный статус первых все еще оспаривается в научном сообществе (Outram et al., 
2009; Kosintev & Kuznetov, 2013; Taylor & Barrón-Ortiz, 2021). В пользу доместикации лошадей на по-
селении Ботай приводятся следующие аргументы: обнаружение жиров от молока лошадей на керами-
ческой посуде из этого памятника, фиксация следов от использования удил на зубах ботайских лоша-
дей (Anthony, 1995; Outram et al., 2009), находки орудий труда и украшений из костей лошадей (Olsen, 
2006), наличие загонов и конского навоза на территории поселения (French & Kousoulakou, 2003; Olsen, 
2006). Однако первые из вышеперечисленных и самые важные из этих свидетельств были оспорены 
другими исследователями. Изучение зубного камня у людей из памятника Ботай не показало наличие 
белков молока лошади, а характерные следы на зубах ботайских лошадей очень схожи с повреждения-
ми естественного происхождения (Taylor & Barrón-Ortiz, 2021). Наличие подобной научной дискуссии 
указывает на то, что вопрос о разведении домашних лошадей на поселениях ботайского круга остает-
ся открытым. При этом существует промежуточная гипотеза о том, что «ботайцы» начали разводить 
лошадей, не прекращая охотиться на диких представителей вида (Зайберт, 1993; Кузьмина, 1993, 1997; 
Anthony, 1995; Brown & Anthony, 1998; Benecke & Von den Driesch, 2003; Olsen, 2006). Будущие междис-
циплинарные исследования, которые могут поставить точку в данной дискуссии, также позволят опре-
делить степень одомашненности лошадей Пржевальского: являлись ли они только дикими лошадьми 
или стали одичавшими после приручения.

Происхождение современных домашних лошадей пока не вызывает сомнений. Недавнее полноге-
номное исследование дает однозначный ответ на такой вопрос. Были выявлены регион и время начала 
их доместикации. Как оказалось, степные тарпаны среднего голоцена, обитавшие на территории Пон-
тийско-Каспийской степи, являлись предками современных лошадей (Librado et al., 2021). Неодомаш-
ненные степные тарпаны населяли степную зону Восточной Европы, Западной Сибири и Казахстана 
с позднего плейстоцена до начала ХХ в. (Кузьмина, 1997; Spassov & Iliev, 1998; Косинцев, Пластеева, 
Васильев, 2013). При этом, как показали исследования (Librado et al., 2021), после доместикации не-
которых степных тарпанов происходила частичная интрогрессия между дикими тарпанами и домаш-
ними лошадьми. Такое заключение подтвердило гипотезу Д. Энтони, который свои выводы основывал 
на присутствии в энеолитических погребениях людей указанного региона костей лошадей, наличии 
находок с резными изображениями лошадей, булав с навершиями в виде конских голов, а также на 
обнаружении самых древних и неоспоримо одомашненных лошадей в памятниках сопредельных реги-
онов (Anthony, 2007). Однако этих доказательств было недостаточно, и только статья П. Либрадо и со-
авторов смогла однозначно определить происхождение современных одомашненных лошадей (Librado 
et al., 2021). Вопрос об археологической культуре, в которой впервые была приручена лошадь, пока 
остается не разрешенным. Д. Энтони считал, что это ямная культура (Anthony, 2007), а П. Либрадо 
и соавторы (Librado et al., 2021) выделили три археологические культуры с древними лошадьми, наибо-
лее генетически близкими современным. К ним относятся майкопская (Северный Кавказ), катакомб-
ная (юго-восточная часть Европейской России) и ямная культура самого раннего репинского этапа 
(Юго-Восточная часть Европейской России и Южный Урал). В захоронениях памятников, синхронных 
ямной репинского этапа и майкопской культур, кости лошадей очень редки (Сыволап, 2009; Росля-
кова, Турецкий, 2012; Моргунова, 2013; Юдин, Кочетков, 2019; Юдин, Баринов, Кочетков, 2020). При 
этом миграция носителей ямной культуры на запад происходила без участия лошадей (Narasimhan et 
al., 2019). В отличие от двух вышеуказанных, катакомбная культура характеризуется погребениями 
с находками целых скелетов лошадей (Bartosiewicz, 2011) или конских черепов с костями конечностей 
(Власкин, Беспалый, 2015; Небрат, 2016). Ранний этап развития этой культуры соответствует позднему 
(полтавкинскому) этапу ямной культуры (Моргунова, 2013). Именно к нему относятся лошади, геномы 
которых являются предковыми по отношению к геномам современных домашних лошадей (Librado et 
al., 2021). Приведенная информация свидетельствует в пользу выделения катакомбной культуры в ка-
честве первой археологической культуры, характеризующейся наличием домашнего разведения лоша-
дей. Однако этот вывод еще требует дополнительных подтверждений.

Если рассматривать генетический кластер домашних лошадей, происходящих от степных тарпанов 
среднего голоцена, отдельно (Fages et al., 2019; Librado et al., 2021), то можно увидеть, что все исследован-
ные домашние лошади Азии происходят от коней синташтинской культуры севера степной зоны Южного 
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Урала, Южного Зауралья, Северного и Западного Казахстана, датируемой бронзовым веком (Koryakova, 
Epimakhov, 2007; Епимахов, 2020). С этой культурой связаны самые ранние негенетические свидетельства 
разведения лошадей в виде ритуальных захоронений лошадей вместе с частями колесниц со спицами, 
датируемые началом II тыс. до н.э. (Lindner, 2020). Вероятнее всего, домашние кони распространились 
по территории Азии благодаря миграции синташтинской культуры в восточном и юго-восточном на-
правлении (Березанская, Отрощенко, 2014; Зубова, Чикишева, Поздняков, 2014). Эта культура являлась 
первым этапом развития андроновской культурно-исторической общности, с которой в последующем, 
возможно, могла быть связана традиция возведения курганов-херексуров во Внутренней Азии. Нали-
чие таких погребальных сооружений на археологических памятниках Алтая и сопредельных территорий 
конца эпохи бронзы и начала раннего железного века, вероятно, демонстрируют значимое влияние ан-
дроновской общности на разные культуры указанного региона (Чугунов, 2002). 

К настоящему времени осуществлены филогенетические реконструкции на основе полных и поч-
ти полных последовательностей геномов лошадей из жертвенников культуры херексуров и «оленных» 
камней Монголии, из сопроводительных захоронений в курганах бийкенской культуры Алтая и ал-
ды-бельской культуры Тувы. Они выявили схожесть генофонда групп лошадей культуры херексуров 
и «оленных» камней из разных регионов Монголии, пересечение их генетического разнообразия с ло-
шадьми алды-бельской культуры Тувы, а также сильные различия между генофондами лошадей этих 
двух культур и бийкенской культуры Алтая. Результаты данного исследования указывают на единство 
культуры херексуров и «оленных» камней Монголии, а также подтверждают наличие контактов между 
ней и алды-бельской культурой Тувы и разобщенность бийкенской культуры Алтая по отношению 
к двум вышеперечисленным культурам (Librado et al., 2021). Эти заключения также подтверждаются 
митогеномными данными (Vorobieva et al., 2020; Kusliy et al., 2021). 

Более раннее полногеномное исследование древних лошадей Алтая и сопредельных территорий 
показало генетическую близость между лошадьми пазырыкской культуры Алтая и хуннуской куль-
туры Внутренней Азии раннего железного века и лошадьми карасукской культуры Южной Сибири 
периода поздней бронзы (Fages et al., 2019). Митогеномные исследования определили генетическое 
разнообразие по материнской линии лошадей пазырыкской культуры из Северо-Западной Монголии 
(Pilipenko et al., 2010) и Восточного Казахстана (Keyser-Tracqui et al., 2005), а также лошадей алды-бель-
ской культуры Тувы (Бенеке, Прюво, Вебер, 2017) и из разных памятников бронзового и железного 
веков Северного Китая (Dawei et al., 2007; Cai et al., 2009; Lei et al., 2009). 

Данное обстоятельство сформировало основу для дальнейших генетических исследований лоша-
дей из памятников всех археологических культур рассматриваемого региона. Идентифицированные 
филогенетические связи между древними и современными лошадьми Алтая и сопредельных террито-
рий, такие как близкие митотипы между лошадьми бийкенской и тюркской культур Алтая и многими 
современными лошадьми местных пород Центральной Азии, между лошадьми пазырыкской культуры 
и многими современными лошадьми аборигенных пород Среднего Востока, между лошадьми культу-
ры херексуров и «оленных» камней и хуннуской культуры Монголии и многими современными ло-
шадьми монгольской породы и коренных пород Китая и Средиземноморья (Куслий и др., 2016; Kusliy 
et al., 2021), а также древними лошадьми Китая и современными лошадьми Монголии (Cai et al., 2009), 
позволяют проследить генетическую историю разных аборигенных пород региона.

Как известно, все современные лошади являются домашними или одичавшими. Диких лошадей 
в природе не сохранилось. К лошадям, подвергавшимся наименьшему влиянию искусственного отбо-
ра, относятся лошади «примитивных» пород, которые характеризуются свободным выпасом, неболь-
шой степенью межпородного скрещивания и, следовательно, более высокой степенью генетического 
разнообразия по сравнению с заводскими породами (Удина, Костюченко, 2004; Petersen et al., 2013). 
Алтайская, тувинская, бурятская и монгольская породы являются аборигенными породами лошадей 
рассматриваемого региона и принадлежат к этой категории (Лобанова, Трушников, 2005; Petersen et al., 
2013; Анганов, Цыбикова, 2016; Анганов, Цыдыпдоржиев, 2017; Монгуш, Зайцев, Оюн, 2020; Хамируев, 
Монгуш, Базарон, 2020). 

Высокое генетическое разнообразие вышеперечисленных коренных пород лошадей Алтая и со-
предельных территорий было показано генетическими исследованиями на основе следующих ДНК-
маркеров: полногеномных ОНП (McCue et al., 2012; Petersen et al., 2013; Tozaki et al., 2019), микросател-
литов (Tozaki et al., 2003; Cho, 2006; Калашников и др., 2011; Храброва, 2016), митогеномных фрагментов 
(Kim et al., 1999; Cieslak et al., 2010; Воронкова, 2012). При этом уникальные микросателлитные аллели 
были обнаружены в генофонде всех этих пород (Калашников и др., 2011; Храброва, 2016). Лошади мест-
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ных пород морфологически близки, они имеют небольшие размеры тела и высоту в холке (Лобанова, 
Трушников, 2005; Монгуш, Юлдашбаев, 2011; Чысыма и др., 2017; Анганов, Цыдыпдоржиев, 2017). 

Изучение микросателлитных полиморфизмов показало близкое генетическое родство монголь-
ской и североевропейских (норвежской, исландской) пород лошадей (Bjornstad et al., 2003), что в даль-
нейшем было подтверждено результатами митогеномных (Kusliy et al., 2021) и полногеномных (Librado 
et al., 2021) исследований и, скорее всего, связано с миграциями в период Монгольской империи на за-
пад (Bjornstad et al., 2003). Кроме этого, была подтверждена генетическая близость между монгольской 
и тувинской, алтайской и якутской породами, а также наибольшее отличие бурятской породы лошадей 
от остальных аборигенных пород сибирского региона (Калашников и др., 2011; Храброва, 2016). 
Изучение генофонда аборигенных пород лошадей является очень важной стороной исследований для 
понимания стратегий разведения лошадей, включающих сохранение уникальных аллелей, которые 
были утеряны в заводских породах.

Генетические исследования лошадей Алтая и сопредельных территорий позволили определить 
пути распространения домашних лошадей из первоначального центра одомашнивания в Понтийско-
Каспийской степи и далее по территории Азии. Они продемонстрировали отличия в генофондах ло-
шадей разных археологических культур рассматриваемого региона (культуры херексуров и «оленных» 
камней и хуннуской культуры Монголии, алды-бельской культуры Тувы, бийкенской и пазырыкской 
культур Алтая), что может быть показателем разной степени взаимодействия носителей перечислен-
ных культур. Полученные генетические данные осветили изменения генетического разнообразия 
аборигенных пород региона во времени, а также выявили уникальные аллели, сохранившиеся в гено-
фондах этих пород. Исследования древней и современной ДНК лошадей Алтая и сопредельных терри-
торий подчеркнули важность этого региона для понимания особенностей разведения аборигенных по-
род лошадей, определения путей миграции древних домашних лошадей по территории Азии и указали 
на уникальное их генетическое разнообразие.
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