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ПАЛЕОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОПРЕДЕЛЕНИЯ МАСТЕЙ И ПОЛА  
У ЛОШАДЕЙ ИЗ ДРЕВНИХ ПАМЯТНИКОВ АЛТАЯ

Исследование выполнено при финансовой поддержке РФФИ (проект № 19-59-15001  
«Лошади и их значение в жизни древнего населения Алтая и сопредельных территорий: 
 междисциплинарные исследования и реконструкции»)

Еще в древности люди разводили коней тех 
мастей, которые им нравились по какой-то причине. 
Так происходила селекция на закрепление конкрет-
ного окраса в популяциях лошадей. Многообразие 
мастей является существенным признаком одомаш-
ненных животных, поскольку в дикой природе не-
обходимая цветовая гамма была обусловлена пре-
жде всего маскировкой (Ludwig et al., 2009). В есте-
ственных условиях окрас кожного и волосяного 
покрова отражал способность лошадей адаптиро-
ваться в конкретной среде обитания. Стоит также 
отметить, что многие выведенные масти ассоции-
рованы с наследственными заболеваниями (Pielberg 
et al., 2008).

Как было выяснено на основе анализа мутаций 
в генах окраски, дикие кони принадлежали гнедой 
и саврасой мастям, которые являлись оптимальны-
ми для проживания в степях Евразии. В IV тыс. до 
н.э. на территории Европы появились дикие лошади 
вороной масти, что связывается с увеличением пло-
щади лесов. В период доместикации (III тыс. до н.э.) 
в Восточной Европе и Сибири получили распростра-
нение такие окраски, как рыжая и пятнистая сабино. 
С I тыс. до н.э. в Евразии известны осветленные ма-
сти (изабелловая и серебристая), а также пятнистая 
тобиано (Ibid). К настоящему времени опубликованы 
результаты небольшого числа исследований, посвя-
щенных определению окраса древних лошадей Ал-
тая и сопредельных территорий (Librado et al., 2017; 
Ludwig et al., 2009), хотя такая информация позво-
ляет более полно охарактеризовать популяции ко-
пытных животных, остатки которых обнаружены 
в памятниках разных археологических культур.

Основные масти лошадей (вороная, гнедая, ры-
жая) контролируются генами MC1R (melanocortin-1 
receptor) и ASIP (agouti signaling protein) (Marklund 
et al., 1996). Характерные мутации в генах-модифи-
каторах (TBX3, KIT, MITF, PAX3, TRPM1, SLC45A2, 

SLC36A1, PMEL-17, STX17) ассоциированы с разными 
формами пятнистости и осветления цвета кожи и во-
лосяного покрова (Imsland et al., 2016; Pielberg et al., 
2008). Определение полов и их соотношение у ло-
шадей из археологических памятников может сви-
детельствовать об особенностях погребального ри-
туала, а также характеризовать генетическую струк-
туру популяций древних животных. Пол лошадей 
можно узнать по соотношению прочтений, картиро-
ванных на референсные последовательности генов 
половых хромосом: AMELX, AMELY и SRY (Hasegawa 
et al., 2000). Нами были выбраны ДНК-маркеры 
мастей и половых хромосом лошадей и подобраны 
к ним праймеры (табл. 1).

Основной целью исследования являлось опреде-
ление разнообразия мастей и половой принадлеж-
ности древних лошадей, остатки которых обнаруже-
ны в некоторых археологических памятниках кочев-
ников Алтая (Яломан-II, Бике-III и Бике-IV). Кроме 
этого, на основе результатов анализа характерных 
мутаций в последовательностях перечисленных ге-
нов окраски и половых хромосом проводилось срав-
нение с аналогичными данными, полученными при 
изучении образцов от лошадей из энеолитического 
поселения Кулунды Новоильинка-III и мемориаль-
ного комплекса Монголии аржано-майэмирского 
времени Ушкийн-Увэр.

Все эксперименты выполнялись согласно крите-
риям аутентичности (Gilbert et al., 2005). Выделение 
древней ДНК из костного порошка осуществлялось 
в рамках принятого протокола (Yang et al., 1998) 
и с учетом одной его модификации (Sanderson et al., 
1995). С выделенной ДНК проводились два раунда 
мультиплексной ПЦР. Первый реализовывался 
с 0.039 единиц активности Phusion High-Fidelity 
ДНК-полимеразы, 1x Phusion High-Fidelity буфе-
ром, 1 мМ MgCl2, 0.2 мМ dNTP’s, 400 нг/мкл BSA, 
6 мкл древней ДНК в объеме 30 мкл при следующих 
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условиях: 98ºC – 2.5 мин (98ºC – 10 сек, 60°C – 
30 сек, 72ºC – 25 сек) – в течение 35 циклов, 72ºC – 
7 мин. Второй раунд ПЦР выполнялся с такими же 
концентрациями реагентов и при тех же условиях, 
что и первый. При этом добавлялось 2.5 мкл про-
дуктов первого раунда ПЦР. Библиотеки фрагментов 
древней ДНК формировались с использованием 
TruSeq® Nano DNA Sample Preparation Kit (Illumina) 
по протоколу производителя High Sample Protocol с 
одним изменением: первая очистка образцов прово-
дилась с помощью MinElute PCR Purification Kit 

(QIAGEN). Квантификация полученных библиотек 
осуществлялась при помощи ПЦР в реальном вре-
мени. Парноконцевое секвенирование объединенной 
10 нМ библиотеки выполнялось на платформе MiSeq 
(Illumina) с использованием набора MiSeq v2 Reagent 
Kit (300 циклов, 2x150 п.н.). Выравнивание прочте-
ний на референсные последовательности исследуе-
мых ДНК-маркеров делалось в программной плат-
форме Geneious Prime v2020.2.4 (https://www.
geneious.com). У всех образцов на каждый ДНК-мар-
кер картировалось в среднем по 100 прочтений.

Таблица 1. Характеристика выбранных ДНК-маркеров и подобранных праймеров
Table 1. Characteristics of the selected DNA markers and selected primers

Название  
гена  

и номер 
хромосомы

Ассоцииро- 
ванный  
фенотип

Ссылка  
на 

публика-
цию

Тип 
насле-

дования

Краткое описание 
мутации (описание 

положения мутации 
относительно 

ПЦР-продукта)

Последовательность  
праймеров

MC1R
(хромосома 3)

Доминантный 
аллель дикого 
типа: гнедая 

масть, 
рецессивный 

мутантный 
аллель:  

рыжая масть

Marklund 
et al., 1996

Аутосом-
но-ре-

цессив-
ный

Транзиция цитозина 
на тимин в позиции 46 н. 

от начала  
ПЦР-продукта

5’-ACCTGCACTCACCCATGTACT-3’;
5’-AAGATTGCCATCTCCAGCAC-3’

ASIP
(хромосома 

22)

Рецессивный 
мутантный 

аллель: 
вороная масть

Rieder et 
al., 2001

Аутосом-
но-ре-

цессив-
ный

Делеция 11 н. в позици-
ях 32-42 н. от начала 

ПЦР-продукта

5’-AGCATTGAACAAGAAATCCAAAA-3’; 
5’-TCCCACCCCTACAATGAGAA-3’

TBX3 
(хромосома 8)

Доминантный 
аллель дикого 
типа: саврасая 

масть, 
рецессивные 

мутантные 
аллели: 

несаврасая 
масть

Imsland et 
al., 2016

Аутосом-
но-доми-
нантный

Аллель Dun дикого типа
5’-GGGGTTTAGTGAGAGGATATTGG-3’; 

5’-GATCCTTGGACTGGGGTTG-3’

Аллель non-dun1 
с трансверсией гуанина 
на тимин в позиции 42 н. 
от начала ПЦР-продукта

5’-ACACTCATTATTACCCCCTGTGA-3’; 
5’-TCCTTTTATTACCTGCCAGAGC-3’

Аллель non-dun2 
с делециями (позиции 
делеции 8 н.: 36-43 н. 

от начала ПЦР-продук-
та, позиция начала 

делеции 1609 н.: 55 н. от 
начала ПЦР-продукта)

5’-GGGGTTTAGTGAGAGGATATTGG-3’; 
5’-TGTTGATGTGTTGGCCTGA-3’

STX17
(хромосома 

25)

Доминантный 
мутантный 
аллель (G): 

серая масть

Pielberg et 
al., 2008

Аутосом-
но-доми-
нантный

Аллель с дупликацией 
(позиция начала 

дупликации 4.6 кбаз: 
29 н. от начала  
ПЦР-продукта)

5’-ACCACCTGGGAACTCATTAGAA-3’;
5’-AGAAGTTGGGCAAGAGCAGA-3’

AMEL Y
(хромосома Y)

Жеребец

Hasegawa 
et al., 2000

Наследо-
вание, 

сцеплен-
ное 

с полом

Уникальная последова-
тельность Y-хромосомы

5’-CCATTGCTATGCCCGTAAGT-3’; 
5’-ACCCCAAAATTTACCAACAATG-3’

SRY  
(хромосома Y)

Жеребец
Уникальная последова-
тельность Y-хромосомы

5’-TCGGAGTGAAACAAGAGGAAA-3’; 
5’-ATCACGAGACCACACCATGA-3’

AMEL X 
(хромосома X)

Кобыла
Уникальная последова-
тельность X-хромосомы

5’-GGAAGAAATCTAAAGGATCAAGCA-3’; 
5’-AAAAAGGATACCACATACCTTTGAAT-3’
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По результатам молекулярно-генетического ана-
лиза были определены масти и пол всех лошадей, 
остатки которых обнаружены при раскопках указан-
ных комплексов (табл. 2). Конь из кург. № 2 архе-
ологического памятника Бике-IV (Кирюшин и др., 
2007; Тишкин и др., 2018), который датируется ар-
жано-майэмирским временем и относится к бийкен-
ской культуре, принадлежал гнедой или вороной 
масти дикого типа и являлся жеребцом. Масть ло-
шади из кург. № 14 археологического памятника 
Бике-III (Кирюшин и др., 2007) была вороной, 
а пол – мужским. Данный объект является характер-
ным захоронением пазырыкской культуры ски-
фо-сакского времени. Курган № 1 археологического 
памятника Бике-IV относится к тюркской культуре 
периода раннего Средневековья (Семибратов, Ма-
тренин, 2008). Обнаруженные там останки живот-
ного принадлежали жеребцу гнедой масти дикого 
типа. Основываясь на полученных данных, можно 
сделать вывод о том, какие масти, помимо основных 
(гнедая и вороная), были распространены в популя-
циях лошадей из вышеперечисленных археологиче-
ских памятников, оставленных кочевниками Алтая 
бийкенской, пазырыкской и тюркской культур. Для 
дальнейшей работы в указанном направлении необ-
ходим анализ репрезентативного числа образцов от 
коней разных хронологических периодов.

Исходя из полученных результатов анализа по-
следовательностей генов окраски, было определено, 
что три лошади из кург. № 46, 52 и 57 археологиче-
ского памятника Яломан-II, датируемых хуннуским 
временем и относящихся к булан-кобинской культу-
ре Алтая (Тишкин, Горбунов, 2003; Тишкин, Мыль-
ников, 2016), имели гнедую и мышастую (вороная+ 
саврасая) масти, а также красно-серый (гнедая+се-
рая) окрас, отличный от дикого типа. Из этого за-
ключения можно сделать предварительный вывод о 
том, что в древней популяции лошадей, попавших в 
курганы хуннуского времени памятника Яломан-II, 
разводили серых коней, а также животных мастей 
дикого типа (гнедой и вороной). Все эти жертвенные 
лошади оказались жеребцами. Данный факт под-
тверждает ранее сделанное наблюдение о том, что 
людей на раннем этапе булан-кобинской культуры 
чаще всего хоронили с жеребцами или меринами 
(Лукерина, 2010).

Для проведения сравнительного анализа были 
рассмотрены последовательности генов окраски 
лошадей, кости которых обнаружены на поселении 
периода энеолита Новоильинка-III. Памятник нахо-
дится на территории Кулунды в Алтайском крае, он 
сопоставим с комплексами ботайского круга (Кирю-
шин, Ситников, 2013; Кирюшин и др., 2013; Куслий 

и др., 2019). У трех исследованных лошадей, соответ-
ственно, выявлены саврасая или мышастая (воро-
ная+саврасая), серо-саврасая, гнедая или вороная 
масти. Анализ ДНК-маркеров пола определил этих 
животных жеребцами. Из полученных данных мож-
но сделать заключение, что в энеолитической попу-
ляции лошадей поселения Новоильинка-III встре-
чались гнедая, вороная и саврасая масти дикого типа, 
а также серая. Получается, что серый окрас уже был 
распространен в начальный период одомашнивания 
лошадей. Также проводилось сравнение представ-
ленных данных с результатами анализа мутаций 
в генах окраски коней из жертвенников № 8, 9, 14 
и 17 археологического памятника Ушкийн-Увэр 
(Kovalev et al., 2016). Этот мемориальный комплекс 
датируется аржано-майэмирским временем и отно-
сится к культуре херексуров и «оленных» камней 
в период существования самой архаичной кочевой 
империи на территории Монголии (Тишкин, 2017). 
Три коня, остатки которых обнаружены при раскоп-
ках указанных объектов, были отнесены к вороной 
масти дикого типа, а одна лошадь имела серо-савра-
сую (гнедая+саврасая+серая) или серо-мышастую 
(вороная+саврасая+серая) масть. Все эти животные 
являлись жеребцами. Полученные данные свиде-
тельствуют о том, что в популяции лошадей, остатки 
которых попали в жертвенники комплекса Уш-
кийн-Увэр, была распространена вороная масть. При 
этом понятно, что разводились лошади саврасой 
и серой мастей. Можно предположить, что для ри-
туальной практики чаще забивали жеребцов, а не 
кобыл. Это соотносится с результатами недавнего 
исследования (Fages et al., 2019). Однако для полной 
картины необходимо провести изучение всех имею-
щихся образцов от лошадей из памятника Уш-
кийн-Увэр, где раскопано более 100 жертвенников 
с костными остатками от конских скелетов.

Из полученных данных можно заключить, что 
аллель серой масти уже встречался в энеолитических 
популяциях лошадей Кулундинской степи (остеоло-
гические материалы поселения Новоильинка-III, 
Алтайский край, Россия). Такой же окрас зафикси-
рован у коней, которых разводили кочевники Мон-
голии аржано-майэмирского времени (находки на 
мемориальном комплексе Ушкийн-Увэр, Хубсугуль-
ский аймак Монголии), а также у лошади хуннуско-
го периода из памятника Яломан-II (Республика 
Алтай, Россия). Гнедая и вороная масти дикого типа 
были распространены на Алтае в популяциях лоша-
дей I тыс. до н.э. Об этом свидетельствуют костные 
остатки коней из памятников бийкенской (Бике-IV, 
кург. № 2) и пазырыкской культуры (Бике-III, 
кург. № 14). Лошади аналогичного окраса жили 
в тюркское время (Бике-IV, кург. № 1). Саврасая 
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масть дикого типа (мышастая на основе вороной 
и саврасая на основе гнедой) встречалась в популя-
циях лошадей разных древних периодов. Такой 
окрас зафиксирован по образцам из памятников 
Новоильинка-III, Ушкийн-Увэр и Яломан-II.

Исходя из представленных результатов, стано-
вится необходимым дальнейший анализ последова-
тельностей генов окраски древних лошадей, остатки 
которых обнаружены при раскопках указанных 
и других археологических памятников Алтая. Име-
ющая выборка недостаточна и может рассматривать-

ся как реализованный опыт для следующих иссле-
дований. Среди полученных результатов можно 
отметить зафиксированные факты появления и рас-
пространения мастей, отличных от дикого типа (в на-
шем случае серый окрас). Важно также достоверно 
определить пол животных, что часто затруднительно 
сделать при археозоологических определениях раз-
розненных костей. Совокупность всех данных позво-
лит проводить комплексные реконструкции разных 
сфер системы жизнеобеспечения у древних кочев-
ников Алтая и сопредельных территорий.

Таблица 2. Генотипы исследованных лошадей
Table 2. Genotypes of the studied horses

Название 
образца

Название гена и генотип (сочетание аллелей гена) лошади

Фенотип
MC1r ASIP STX17 TBX3 AMeL X AMeL y Sry

Yal2-21 E+e A+a
GG,
Gg+

non-dun1 
non-dun2

X Y Y Красно-серый жеребец

Yal2-28 E+e aa g+ g+ Dn+Dn+ X Y Y Мышастый жеребец

Yal2-31 E+e A+a g+ g+ non-dun1 
non-dun1

X Y Y Гнедой жеребец

Bi3-1-Bi3-2  
(одна лошадь)

E+e aa g+ g+ - X - Y Вороной жеребец

Bi4-1-Bi4-2  
(одна лошадь)

E+e A+a g+ g+ - X - Y Гнедой жеребец

Bi4-3 E+e
A+A+, A+a, 

aa
g+ g+ - X - Y

Гнедой или вороной 
жеребец

Nov3-1 E+e
A+A+, A+a, 

aa
g+ g+ Dn+non-dun2 X Y Y

Саврасый или мышастый 
жеребец

Nov 3-2 E+e A+a
GG,
Gg+ Dn+Dn+ X - Y Серо-саврасый жеребец

Nov 3-3 E+e
A+A+, A+a, 

aa
g+ g+ non-dun2 

non-dun2
X Y Y

Гнедой или вороной 
жеребец

Ush-6 E+e aa g+ g+ non-dun2 
non-dun2

X - Y Вороной жеребец

Ush-7 E+e aa g+ g+ non-dun2 
non-dun2

X Y Y Вороной жеребец

Ush-8-Ush-9  
(одна лошадь)

E+e aa g+ g+ non-dun1 
non-dun2

X Y Y Вороной жеребец

Ush-10 E+e
A+A+, A+a, 

aa
GG, Gg+ Dn+non-dun2 X Y Y

Серо-саврасый либо 
серо-мышастый жеребец
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PALEOGENETIC DEFINITIONS OF HORSE COLORS AND SEXES FROM ANCIENT 
SITES OF ALTAI

To date, the time of occurrence and the distribution 
of different coat colors between the populations of an-
cient domesticated horses of Altai and adjacent territo-
ries have not been fully characterized. In this article, we 
present the results of sequence analysis of coat color 
and sex chromosome genes of ancient horses from ar-
chaeological sites of the Early Iron Age and Middle Ages 
cultures of the Altai and their comparison with similar-
ly obtained results on horses of the Eneolithic settle-
ment of Kulunda and the nomadic culture of Mongolia 
of the Late Bronze – Early Iron Age. Experimental pro-

cedures included ancient DNA extraction, multiplex 
PCR, preparation of libraries for high-throughput se-
quencing. We identified the presence of wild-type gray 
and dun coat color alleles in the horse populations of 
Novoilinka III settlement (Kulunda, Botai circle site), 
Ushkijn-Uver site (Mongolia, Khereksur and Deer Stone 
culture) and Yaloman-II site (Altai, Bulan-Koba cul-
ture). Bay and black wild-type coat colors were wide-
spread in the horse populations of different nomadic 
cultures of the Altai Mountains. Almost all horses stud-
ied were stallions.

KeywordS: Altai, archaeological sites, Early Iron Age, Middle Ages, ancient horses, paleogenetic definitions, 
coat color, sex chromosome genes.
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