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Методами одно-двухмерной и многомерной статистики анализ и ровалистандартизированные показатели 

α- и β-разнообразия (𝒚𝒌𝒎
′ ), рассчитанные по микросателлитам ДНК (STR) в выборках быков красной скандинавской 

(RED, n = 29) и голштинской (HOL, n = 45) пород (в каждой по три субвыборки). Данные представляли две матрицы 

11×7: объекты – 11 STR-локусов (Eth3, Inra23, Tgla227, Tgla126, Tgla122, Sps115, Eth225, Tgla53, Bm2113, Bm1824, 

Eth10; №№1-11), переменные – три показателя α-разнообразия (число аллелей и эффективных аллелей на локус, 

гетерозиготность) и четыре – β-разнообразия (индексы:фиксации по Nei, дифференциации по Meirmans-Hedrick, 

Jost и Shannon-Sherwin). ANOVA по модели фиксированного типа выявил статистически значимое (pvalue< 0,02) 

влияние на изменчивость 𝒚𝒌𝒎
′  факторов «порода» (2 %), «локус» (36,7 %) и их взаимодействие (15,6 %). По модели 

смешанного типа (фактор «локус» как случайный) статистически значимым установлен только эффект взаимо-

действия (25,8 %, pvalue< 0,0001). Вероятность несовпадения номеров наугад выбранной пары локусов из RED- и 

HOL-выборок составила 31 %. Усреднённая евклидова дистанция между двумя выборками, рассчитанная по одно-

номерным локусам, составила 37,8±5,35 %. Корреляция Мантеля между матрицами парных межлокусных дистанций 

в RED- и HOL-выборках была 0,257±0,130 (pvalue = 0,056). Ординации локусов и их группировка (структурирование)  

в пространстве двух главных компонент выборки REL и выборки HOL отличались (прокрустов тест: m2 = 0,994, 

m12 = 0,747, pperm = 0,164, 𝒓𝑷𝒓𝒐𝒄
𝟐  = 0,253). Оценки расстояния между выборками по профилям показателей α- и 

β-разнообразия локусов не противоречили, в общем, генетическим дистанциям, рассчитанным по аллельным  

частотам (29–37 %). Для анализа ковариации (общности) многомерных данных RED и HOL выборок использовали 

двухблочный метод частных наименьших квадратов (2B-PLS). Интегрированные латентные переменные (LV) 

максимизировали общий квадрат ковариации («squaredcovar» = 14,3 %), в котором 83 % приходилось на первую LV 

с max «весами» по показателям α-разнообразия (αLV). На вторую LV приходилось 16,7 % с max «весами» по пока-

зателям β-разнообразия (βLV). Линейная связь между RED и HOL выборками по αlV составила 0,717 (pvalue = 0,013), 

по βLV–0,395 (pvalue = 0,229), усреднённая – 0,56 (pvalue = 0,025). Общность (ко-дисперсия) двух выборок по αLV и βLV 

оценивалась в 25,0–32,5 %. 2B-PLS-анализ по редуцированным данным (только по α-разнообразию) показал max 

«squaredcovar» 0,393, в которой 99,9 % приходилось на первую LV (LV1). По LV1 линейная связь между RED- и 

HOL- выборками оценивалась в 0,659 (pvalue = 0,0253), ко-дисперсия – в 43,4 % (по αLV была 51,4 %). Ординации локусов 

в пространстве координат выборок RED и HOL по полному (αLV) и редуцированному (LV1) наборам данных имели 

хорошее соответствие (прокрустов тест: m2 = 0,0742, m12 = 0,0728, pperm = 0,001, 𝒓𝑷𝒓𝒐𝒄
𝟐  = 0,927).В структуре 

межвыборочной ковариации выделялись «сгустки» локусов с бутстрэп-вероятностью [группировки] 50, 75 и 100 %. 

Можно полагать, что RED и HOL выборки имели некоторую согласованность (конгруэнтность) по показателям 

α-разнообразия одноимённых локусов. Распространение «многомерного» подхода на описательную статистику  

α-разнообразия 7 пород молочного скота и 11 пород свиней показало достаточно хорошее соответствие резуль-

татов (индекс дифференциации, РСА-ординация) с таковыми, полученными при использовании «традиционных» 

методов (pperm соответствия ординаций 0,054 и 0,004).Рассмотренные подходы и методы расширяют возможности 

популяционно-генетических [и селекционно-зоотехнических] исследований, в которых многомерные наборы данных 

являются нормой, а не исключением. 
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Analysis of the diversity of STR-loci in the samples of bulls 

of Red Scandinavian and Holstein breeds 
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Standardized indicators of α- and β-diversity (𝒚𝒌𝒎
′ ) calculated by DNA microsatellites (STR) in samples of bulls 

of Red Scandinavian (RED, n = 29) and Holstein (HOL, n = 45) breeds (each with three sub-samples) were analyzed using 

one-two- and multivariate statistics methods. The data represented two 11×7 matrices: objects – 11 STR loci (Eth3, Inra23, 

Tgla227, Tgla126, Tgla122, Sps115, Eth225, Tgla53, Bm2113, Bm1824, Eth10; No.1-11), variables – three indicators of 

α-diversity (number of alleles and effective alleles per locus, heterozygosity) and four – β-diversity (indices: fixation by Nei, 

differentiation by Meirmans-Hedrick, Jost and Shannon-Sherwin). ANOVA, using a fixed-type model, revealed a statistically 

significant (pvalue< 0.02) effect on the variability of 𝒚𝒌𝒎
′  factors «breed» (2 %), «locus» (36.7 %) and their interaction 

(15.6 %). According to the mixed-type model (the «locus» factor as random), only the interaction effect was statistically 

significant (25.8 %, pvalue< 0.0001). The probability of a noncoincidence between the numbers of a randomly selected pair  

of loci from the RED and HOL samples was 31 %. The average Euclidean distance between the two samples, calculated 

by analogical loci, was 37.8±5.35 %. The Mantel correlation between the matrices of paired interlocus distances in RED and 

in HOL samples was 0.257±0.130 (pvalue = 0.056). The ordinations of loci and their grouping (structuring) in the space of the 

two main components of the REL sample and the HOL sample differed (Procrust test: m2 = 0.994, m12 = 0.747, pperm = 0.164, 

𝒓𝑷𝒓𝒐𝒄
𝟐  = 0.253). Estimates of the distance between samples based on the profiles of the α- and β-diversity of loci did not 

contradict, in general, the genetic distances calculated by allelic frequencies (29–37 %). To analyze the covariance 

(commonality) of multivariate RED and HOL sample data, a two-block partial least squares (2B-PLS) method was used.  

The integrated latent variables (LV) maximized the total square of covariance («squared covar» = 14.3 %), in which 83 % 

accounted for the first LV with max «weights» in terms of α-diversity (aLV). The second LV accounted for 16.7 % with 

max «weights» in terms of β-diversity (βLV). The linear relationship between RED and HOL samples for aLV was 0.717 

(pvalue = 0.013), for βLV – 0.395 (pvalue = 0.229), averaged – 0.56 (pvalue = 0.025). The commonality (co-dispersion) of the two 

samples for aLV and βLV was estimated at 25,0–32.5 %. 2B-PLS analysis based on reduced data (only for α-diversity) showed 

a max «squared covar» of 0.393, in which 99.9 % accounted for the first LV (LV1). According to LV1, the linear relationship 

between RED and HOL samples was estimated at 0.659 (pvalue = 0.0253), the co-dispersion was 43.4 % (according to aLV  

it was 51.4 %). The ordinations of loci in the coordinate space of the RED and HOL samples for the complete (αLV) and 

reduced (LV1) datasets had a good match (Procrust test: m2 = 0.0742, m12 = 0.0728, pperm = 0.001, 𝒓𝑷𝒓𝒐𝒄
𝟐  = 0.927). In the 

structure of the inter-sample covariance, «clumps» of loci with a bootstrap probability of [grouping] 50, 75 and 100 % were 

distinguished. It can be assumed that the RED and HOL samples had some consistency (congruence) in terms of the  

α-diversity of the loci of the same name. The extension of the «multivariate» approach to descriptive statistics of α-diversity of 

7 breeds of dairy cattle and 11 breeds of pigs showed a fairly good correspondence of the results (differentiation index,  

PCA-ordination) with those obtained using «traditional» methods (pperm of matching ordinations 0.054 and 0.004).  

The approaches and methods considered expand the possibilities of population-genetic [and breeding-zootechnical] studies  

in which multidimensional data sets are the norm, not the exception. 

Keywords: bulls, microsattelites, loci, 𝛼- and 𝛽-diversity, variance analysis, distances, principal component analysis, 

ordination, two-block partial least squares, Procrust test 
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При изучении внутри- и межпородной 

генетической изменчивости по микросателлитам 

ДНК (Simple Tandem Repeats– простые тандем-

ные последовательности; в дальнейшем STR) 

наборами данных являются выборки животных, 

генотипированных по 10-30 и более локусам. 

Для их анализа используют разные коли-

чественные меры популяционной генетики, 

которые характеризуют те или иные аспекты 

генетического разнообразия. Показатели разли-

чия/сходства выборок рассчитывают по каж-

дому локусу. Затем объединяют по всем локусам 

– финальные оценки, на основе которых фор-

мируют выводы и рекомендации, например, по 

сохранению исчезающих пород. В публикациях 

оценок показателей разнообразия по каждому 

локусу (полокусных оценок), как правило, нет. 

Вместе с тем в совокупности они составляют 

многомерные данные, анализ которых методами 

традиционной и многомерной статистики может 
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дать дополнительную полезную информацию 

о локусах, именно: их различие и сходство, рас-

сеяние и структурирование в выборке (-ах). 

В нашей предыдущей работе [1] генотипы 

по 11 локусам STR-маркеров ДНК 84 быков 

были использованы для полокусной оценки 

14 показателей внутри- и межпородного раз-

нообразия (α- и β-разнообразия). Была сфор-

мирована матрица данных 11×14 типа «объект-

переменная», где «объект» – это локусы, а 

«переменная» – показатели разнообразия. 

К этому набору у многомерных данных был 

применён метод главных компонент. В резуль-

тате анализа была получена локусная 2D орди-

нация, в которой локусы Tgla227 и Tgla53 

формировали группу А с бутстрэп-вероят-

ностью 73 %; локусы Tgla122, Eth225 и Eth10 –

группу В с вероятностью 100 %; локусы Inra23, 

Bm2113 и Bm1824 – группу С с вероятностью 

73 %. Валидация ординации локусов проводилась 

по редуцированной матрице (11×7) методом 

неметрического многомерного шкалирования. 

Согласованность ординаций по прокрустову 

тесту составила 96 % (pperm = 0,0011), что поз-

волило говорить о неслучайной координатной 

структуре локусов, характерной для данной 

выборки. 

Цель настоящей работы – рассмотреть 

возможность использования полокусных пока-

зателей STR-разнообразия для сравнительного 

анализа пород. В частности, интерес представ-

ляли исследования: (а) влияния на изменчи-

вость полокусных оценок факторов «порода», 

«локус» и взаимодействия «порода×локус»;  

(б) уровня различия/близости между породами 

по профилям разнообразия локусов; (в) соот-

ветствия/отличия ординаций (структурной орга-

низации) локусов разных пород; (г) нали-

чия/отсутствия общности (ко-дисперсии) между 

многомерными наборами полокусных оценок. 

Научная новизна – для решения постав-

ленных вопросов в качестве исходных данных 

использовались оценки показателей аллельного 

разнообразия по локусам (породам), которые 

анализировались методами традиционной и 

многомерной статистики. Подобных популя-

ционно-генетических исследований в живот-

новодстве ранее не проводилось. 

Материал и методы. Использовали 

результаты генотипирования быков-производи-

телей по 11 STR-локусам ДНК, представлен-

ные в открытом доступе на сайте ВНИИплем2. 

Были отобраны данные только по быкам 

красной [скандинавской] (VikingRed; в даль-

нейшем – RED; n = 29 быков, представляю-

щих три субвыборки: по 10 быков айрширской 

и красной датской пород, 9 – красной швед-

ской) и голштинской (в дальнейшем – HOL; 

n = 45 быков, представляющих субвыборки:  

13 быков немецкой, 17 – нидерландской и 

15 быков американской селекции) породам3. 

В обеих выборках по каждому локусу 

были рассчитаны семь показателей: na – фак-

тическое число аллелей на локус; Sne – число 

эффективных аллелей на локус по энтропии [2]; 

He – гетерозиготность при равновесии Харди-

Вайнберга [3]; G′ST(N) – индекс фиксации 

по Нею [4] и три индекса дифференциации 

[субвыборок]: G′′ST – по Вейру и Кокерхэму [5] 

с модификацией по [6]; Dest – по Джосту [7] и 

D′ – по Шеннону/Шервину [8, 9]4. 

Для анализа полученных оценок (пере-

менных) использовали методы традиционной 

(описательная статистика, корреляционный и 

дисперсионный анализы) и многомерной (анализ 

главных компонент, двухблочный метод част-

ных наименьших квадратов, корреляция Ман-

теля, прокрустовый анализ) статистики. Расчёты 

проводили с помощью компьютерных программ 

GenAlEx 6.502 [15, 16, 17], PAST3 [18], 

KyPlot 6.0 [19], PROTEST [20, 21], STATGRA-

PHICS®Сenturion XVI5. 

Результаты и их обсуждение. Преоб-

разование данных. Сводные оценки показа-

телей разнообразия/дифференциации по поро-

дам (Breed) были: 
 

Breed na Sne He G′ST(N) G′′ST Dest D' 

RED 6,7 4,25 0,683 0,005 0,016 0,011 0,184 

HOL 7,0 4,54 0,724 0,015 0,058 0,039 0,142 
 

1pvalue(pperm) – достигнутый уровень статистической значимости; в скобках – рассчитанный численным пермутаци-

онным методом с 999 рандомизированными перестановками данных. 
2База генетических данных быков-производителей. Микросателлиты. [Электронный ресурс]. 

URL: http://www.vniiplem.ru/rus/files/Database/DNK/mikrosatellity.pdf (дата обращения: 09.12.2018). 
3Из 22 тестов согласия распределений генотипов с равновесием Харди-Вайнберга (РХВ) в одном случае имело 

место статистически значимое отклонение от РХВ – по локусу Eth225 в выборке голштинских быков из Германии. 
4Методы расчёта были рассмотрены в [10, 11, 12, 13, 14]. 
5STATGRAPHICS® Centurion XVI User Manual. By StatPoint Technologies, Inc. 2010. 297 р. 

http://www.vniiplem.ru/rus/files/Database/DNK/mikrosatellity.pdf
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Первые три переменные характеризовали 

внутрипородное α-разнообразие, остальные – 

β-разнообразие. Переменная G′ST(N) указывала 

на вероятность фиксации аллелей в локусе, 

переменные G′′ST, Dest и D' – на уровни диффе-

ренциации субвыборок в пределах породных 

выборок. 

Характеризуя те или иные аспекты гене-

тического разнообразия, показатели имели 

разные шкалы и единицы измерения. Это делало 

невозможным их статистическую обработку. 

Поэтому все оценки по локусам-переменным 

(ykm) были преобразованы в безразмерные вели-

чины (y′km)6 с параметрами распределения: сред-

нее = 100, стандартное отклонение = 10 (табл. 1). 
 

Таблица 1 – Преобразованные оценки показателей разнообразия локусов /  

Table 1 – Transformed estimates of loci diversity indicators 
 

Breed Locus № na Sne He G′ST(N) G′′ST Dest D′ 

RED Eth3 1 95,5 97,2 99,0 112,9 111,2 111,1 107,1 
 Inra23 2 90,4 91,1 86,7 111,4 104,5 103,1 113,9 
 Tgla227 3 110,3 112,7 111,4 93,6 92,0 91,8 107,7 
 Tgla126 4 95,5 92,5 95,2 80,7 82,2 83,8 85,2 
 Tgla122 5 97,7 95,2 97,1 80,7 81,6 83,5 93,2 
 Sps115 6 88,1 87,1 79,0 88,6 90,9 92,7 97,1 
 Eth225 7 105,1 107,3 107,6 106,4 110,4 111,3 109,4 
 Tgla53 8 107,3 105,3 103,8 96,4 96,5 96,7 110,3 
 Bm2113 9 100,0 103,3 105,7 98,6 99,2 99,8 104,1 
 Bm1824 10 92,6 89,1 85,7 106,4 101,6 100,4 94,4 
 Eth10 11 100,0 106,7 108,6 94,3 94,7 94,2 112,7 

HOL Eth3 1 92,6 90,4 94,3 98,6 97,4 97,5 82,4 
 Inra23 2 95,5 97,9 102,9 115,7 115,5 117,3 97,7 
 Tgla227 3 117,7 115,4 110,5 107,1 114,3 115,8 104,5 
 Tgla126 4 85,2 85,7 84,8 95,7 96,2 95,3 83,3 
 Tgla122 5 112,5 110,7 111,4 97,9 100,0 99,8 95,8 
 Sps115 6 92,6 91,1 91,4 105,0 103,0 100,9 91,2 
 Eth225 7 97,7 95,2 97,1 113,6 110,5 109,6 105,2 
 Tgla53 8 125,1 122,2 113,3 100,7 107,2 106,7 113,0 
 Bm2113 9 102,9 102,6 108,6 84,3 82,6 79,8 87,4 
 Bm1824 10 90,4 93,8 97,1 102,1 102,4 100,5 96,2 
 Eth10 11 105,1 107,3 108,6 102,9 106,5 106,4 106,7 

 

Данные таблицы 1 представляли не 

только два набора чисел по породам, к кото-

рым применимы методы традиционной (одно-

двухмерной) статистики, но и две матрицы 

многомерных данных типа «объект-переменная» 

размерностью 11×7. Во втором случае объек-

тами являлись 11 локусов, а переменными/ 

признаками – 7 мер, оценивающих разные 

грани одного исходного «конструкта» – 

STR-разнообразия. 

Каждый вектор-столбец – это профиль 

m-го показателя разнообразия по 11 локусам; 

каждый вектор-строка – профиль k-го локуса 

по семи преобразованным оценкам разнооб-

разия. Последние рассматривали в качестве 

набора «производственных» показателей, 

характеризующих локус как оценщика STR-

разнообразия. Объекты-локусы в семимерном 

признаковом пространстве без методов много-

мерной статистики невозможно геометрически 

(графически) отобразить и выявить наличие 

каких-либо отклонений от случайного рассеи-

вания (закономерности). 

 

6y′km = 100+[(ykm-μm)/σm]×10, где ykm – оригинальная оценка m-го показателя по k-ому локусе; y′km – преобразованная 

оценка; μm и σm – среднее и стандартное отклонение по m-му показателю. Преобразование обеспечило соизмеримость 

переменных с различными средними и дисперсиями в рамках их совместной обработки без какой-либо потери 

информации. 
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Тесты на нормальность. Данные таб-
лицы 1 были проверены на нормальность рас-
пределения. Одномерный тест Жарке-Бера7 
показал величины достигнутой статистической 
значимости (pvalue) по локусам для RED-
выборки в диапазоне от 0,588 до 0,877, для 
HOL-выборки – 0,535–0,806. Проверка на 
нормальность распределения матриц RED и 
HOL (каждая с размерностью 11×7) комплекс-
ным критерием Доорника-Хансена (Doornik-
Hansen) показала величины pvalue 0,8 и 0,483 
соответственно. Все значения pvalue были 
больше принятого критического уровня стати-
стической значимости (α = 0,05). Следовательно, 
можно полагать, что данные получены из нор-
мально распределенных совокупностей. Для 
проверки эквивалентности ковариационных 
матриц двух многомерных выборок был 

использован М-критерий Бокса (Box's M Test). 
Он составил 58,6 при pvalue = 0,118 >α = 0,05, 
что указывало на эквивалентность ковариаци-
онных матриц. Таким образом, анализируемые 
наборы данных соответствовали совокупности 
допущений, позволяющих применять пара-
метрические методы статистики. 

Описательная статистика. На рисунке 1 

визуализирована описательная статистика по 

RED- и HOL-выборкам. Различие между сред-

ними выборок было небольшим (рис. А). 

В пределах выборок имела место вариация 

комплексных средних по локусам (рис. B). 

При этом средние в HOL-выборке были в 7 

случаях из 11 выше. Вместе с тем, относи-

тельная изменчивость в обеих выборках отме-

чена на уровне 7,5 %. 

 

 
Рис. 1. Графики средних по выборкам (А), локусам (B) и изменчивости полокусных оценок 

разнообразия в выборках (RED, HOL) / 

Fig. 1. Graphs of averages by samples (A), loci (B) and variability of estimates of diversity by loci in 

samples (RED, HOL) 
 

Диаграммы размаха (рис. 1, RED и HOL) 
демонстрировали примерно равный разброс 
преобразованных оценок в пределах локусов, 
именно: по RED-выборке в диапазоне от 6,2 
до 27,2 ед., по HOL-выборке – от 5,7 до 28,8 ед. 
В то же время имело место наличие суще-
ственных различий изменчивости оценок одно-

порядковых локусов. Так, в RED-выборке 
по локусу 1 размах составил 20,9, в HOL-
выборке – 13,2 ед. По локусу 7 соответственно 
6,2 и 18,4 (различие в 3 раза), по локусу 9 – 
7,1 и 28,8 (в 4 раза), по локусу 11 – 18,5 и 5,7 ед. 
(в 3,2 раза). 

 

7Тест Jarque-Bera (Жарке-Бера, Харке-Бера) – статистический тест, проверяющий ошибки наблюдений на нор-

мальность посредством сверки их третьего момента (асимметрия) и четвёртого момента (эксцесс) с моментами 

нормального распределения. Если pvalue больше принятого критического α-уровня, то нулевая гипотеза (Н0) о том, 

что данные получены из нормально распределённой совокупности, не может быть отвергнута. 
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Однофакторный дисперсионный анализ 

(Analysis Of Variance, ANOVA). Цель ANOVA 

– проверка статистической значимости различий 

между средними градаций/групп фактора (-ов). 

ANOVA осуществляет декомпозицию общей 

суммы квадратов отклонений данных от сред-

него (Total Sumof Squares, SST). Одна часть 

представляет внутригрупповую изменчивость, 

которую интерпретируют как «остаток» 

(Residual) или «случайная ошибка» (SSe). 

Вторая – вариацию средних по группам (напри-

мер, локусам – SSL). Их деление на соответ-

ствующие числа степеней свободы (Df) даёт 

средние квадраты (Mean Square, MS), которые 

используют для проверки Н0-гипотезы по кри-

терию Фишера (𝐹 = 𝑀𝑆𝐿/𝑀𝑆𝑒). Если градации 

изучаемого фактора были случайно отобраны, 

то рассчитывают вариансы (�̂�𝐿
2, �̂�𝑒

2) и коэффи-

циент внутриклассовой корреляции (Intraclass 

Correlation Coefficient, 𝐼𝐶𝐶 = �̂�𝐿
2/(�̂�𝐿

2 + �̂�𝑒
2)),  

по которому определяют внутригрупповую 

надёжность переменных и связанность их 

средних уровней. 

В таблице 2 представлены результаты 

ANOVA по однофакторной статистической 

модели (фактор «Locus» рассматривался 

как рандомизированный – локусы отобраны 

случайно). Тест Фишера показал статисти-

чески значимое влияние фактора «Locus» на 

изменчивость 𝑦𝑘𝑚
′ -оценок в обеих выборках 

(pvalue< 0,0001). Оценки остаточных варианс 

(�̂�𝑒
2) были практически равными, а межло-

кусная варианса (�̂�𝐿
2) в HOL-выборке была 

на 37,7 % больше, чем в RED-выборке. 
 

Таблица 2 –Однофакторная ANOVA по RED- и HOL-выборкам / 

Table 2 – Single-factor ANOVA for RED and HOL samples 

RED / Source: SS Df MS F pvalue �̂�2 ICC 95% CI 

Locus (L) 3314,33 10 331,43 6,55 <0,0001 40,12 
*0,44 

**0,85 

[0,21, 0,74] 

[0,65, 0,95] 
Residual (е) 3338,38 66 50,58 - - 50,58 

Total (Т) 6652,71 76 - - - - 

HOL / Source: SS Df MS F pvalue �̂�2 ICC 95% CI 

Locus (L) 4382,54 10 438,25 8,50 <0,0001 55,24 
*0,52 

**0,88 

[0,28, 0,79] 

[0,73, 0,96] 
Residual (е) 3404,28 66 51,58 - - 51,58 

Total (Т) 7786,82 76 - - - - 

* Надёжность оценки локуса по одному показателю (ICCInd);** надёжность усреднённой оценки по семи 

показателям(ICCM). Пояснения в тексте / 
* Reliability of locus estimation by one indicator (ICCInd); ** reliability for an average estimate by seven indica-

tors (ICCM). Explanations in the text. 
 

Индивидуальный коэффициент внутри-

классовой корреляции, ICCInd (в табл. 2 поме-

чены «*»), по RED-выборке составил 0,44, 

по HOL-выборке – 0,52. «Фундаментальная» 

интерпретация ICCInd – это мера доли общей 

изменчивости, которая относится к объектам 

оценивания [22], в данном случае – к локусам. 

95-процентные доверительные интервалы 

оценок (95 % CI) перекрывались, что указы-

вало на статистически незначимое различие 

ICCInd по выборкам. «Истинные» значения 

ICCInd с доверительной вероятностью 95 % 

находились в диапазоне 0,21...0,798. 

Межлокусная варианса (�̂�𝐿
2) выражала ту 

изменчивость, которая являлась общей для 
индивидуальных оценок одного и того же 
локуса. Поэтому ICCInd можно также интер-
претировать как меру абсолютного согласия 
(absolute agreement) или гомогенности (homo-
geneity) оценок показателей разнообразия по 
локусам, как надёжность (reliability) индиви-

дуальной (𝑦𝑘𝑚
′ ) оценки9. По [23] величина 

ICC < 0,5 считается низкой, 0,5–0,75 – средней, 
0,75–0,90 – хорошей, >0,90 – отличной. Следо-
вательно, при 95% CI [0,21, 0,79] категория 
надёжности индивидуальных оценок может 
быть от «низкой» до «хорошей». 

 
8Отметим, что в ANOVA 𝜎𝑒

2 предполагает остаточную изменчивость, связанную с неизвестными и случайными 

причинами (ошибку). В действительности 𝜎𝑒
2 была следствием, главным образом, вариации 𝑦𝑘𝑚

′  из-за использо-
вания семи мер разнообразия. Поэтому величину (1-ICCI) можно рассматривать как долю общей дисперсии,  
обусловленную фактором «метод».  
9Альтернативой ICCInd является парная корреляция Пирсона. Усреднённые коэффициенты корреляции 𝑦𝑘𝑚

′ - 

оценок между методами были: по RED-выборке – 0,45, по HOL-выборке – 0,52. 
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Надёжность средних по семи 𝑦𝑘𝑚
′ -

оценкам локуса, ICCM (в табл. 2 помечены «**»), 

составила по RED-выборке 0,85, по HOL-вы-

борке – 0,88. Различие в ICCM было статисти-

чески незначимо. «Истинная» величина ICCM  

с доверительной вероятностью 95 % находи-

лась в диапазоне [0,65, 0,96], т. е. ICCM может 

иметь категорию надёжности «средняя» и выше. 

Интерес представляли величины ICCM 

конкретных локусов. Приблизительные оценки 

были получены, заменив SSe на SSk×11/7, где 

SSk – сумма квадратов по k-ому локусу. Оценки 

варьировали от 0,60 до 0,95 (рис. 2). По голш-

тинской породе ICCM были выше, за исключе-

нием локусов 3, 8 и 9. Высокие ICCM локусов 

в одной выборке не были таковыми в другой. 
 

 
Рис. 2. Вероятный ICCM  по локусам / 

Fig. 2. Probable ICCM  by loci 
 

Двухфакторный ANOVA по фиксированной 
модели. Данные по выборкам были объединены 
и обработаны двухфакторной модельюANOVA: 

𝑦 = 𝜇 + 𝐵𝑅 + 𝐿 + 𝐼 + 𝑒, где 𝑦 – 𝑦𝑘𝑚
′ ; 𝜇 – общее 

среднее; 𝐵𝑅 – эффект породы; 𝐿 – эффект локуса; 

𝐼 – эффект взаимодействия (𝐼𝑛𝑡𝑒𝑟𝑎𝑐𝑡𝑖𝑜𝑛 = 𝐵𝑅 × 𝐿); 

𝑒 − 𝑅𝑒𝑠𝑖𝑑𝑢𝑎𝑙. Все эффекты, кроме 𝑅𝑒𝑠𝑖𝑑𝑢𝑎𝑙, 
были фиксированные10. Результаты представ-
лены в таблице 3. 

Влияние каждого фактора было стати-
стически значимым (pvalue< 0,02). Долю (вклад) 

каждого фактора, 𝜂𝑖
2 = 𝑆𝑆𝑖/𝑆𝑆𝑇 , также называют 

«частным коэффициентом детерминации».  
BR-фактор объяснял 2,0 % общей суммы 
квадратов, L-фактор – 36,7 %, взаимодействие 
BR×L – 15,6 %11. Так как суммы квадратов 
относились к III типу, то вклад каждого фак-
тора не включал влияние других факторов. 

Корень квадратный из (𝜂2/100) даёт 
оценку силы [нелинейной] связи между фак-
тором и зависимой переменной. Для опреде-
ления тесноты связи использовали шкалу 
Чеддока: 

 

Таблица 3 – Двухфакторный ANOVA по фиксированной модели (RED + HOL) / 

Table 3 – Two-factor fixed-model ANOVA (RED + HOL) 
 

Source (Fix) SS ɳ2, % Df MS F pvalue 

Breed (BR) 296,54 2,0 1 296,54 5,81 0,0174 

Locus (L) 5402,15 36,7 10 540,22 10,58 <0,0001 

Interaction (BR×L) 2294,71 15,6 10 229,47 4,49 <0,0001 

Residual (e) 6742,66 45,7 132 51,08 - - 

Total (Т) 14736,06 100,0 153 - - - 
 

Между BR-фактором и полокусными 

оценками 𝜂𝐵𝑅 = 0,14, что характеризовало 

соотношение как «очень слабое». Оценки 

для  𝜂𝐿 и  𝜂𝐵𝑅×𝐿 были соответственно 0,6 и 0,4, 

что определяло взаимосвязи как «умеренно-

заметные». 

Показателем адекватности и надёжности 

статистической модели ANOVA является коэф- 

фициент детерминации (𝑅2 = 1 − 𝑆𝑆𝑒/𝑆𝑆𝑇, т. е. 

суммарная доля всех факторов в 𝑆𝑆𝑇). Он соста-

вил 54,3 %, а величина √0,543 =  0,74 пред-

ставляла собой множественный коэффициент 

корреляции между полокусными оценками и 

всеми факторами модели. По шкале Чеддока 

теснота связи характеризовалась как «сильная». 

 

10Статистические модели фиксированного типа используют для оценки эффектов не случайно выбранных градаций 

факторов; выводы распространяются только на анализируемые данные. Случайные (рандомизированные) стати-

стические модели используют для оценки варианс (𝜎2); выводы распространяются на популяцию. Смешанные 
модели используют для одновременной оценки эффектов фиксированных факторов и вариансных компонент 
случайных факторов. 
11Взаимодействие – влияние изменения значений одного фактора на величину эффекта, обусловленного воздей-
ствием другого фактора (эффект возникает, когда зависимость между фактором B и признаком изменяется под 
воздействием фактора А). 
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Межпородные различия по локусам. 

Влияние породы производителей на вариа-

цию полокусных оценок было статистически 

значимым (pvalue< 0,02). Однако это не озна-

чало, что каждая средняя по локусу в выборке 

RED значимо отличалась от средней анало-

гичного локуса в выборке HOL. Были прове-

дены дополнительные тесты. В частности, 

в таблице 4 представлены результаты проверки 

Н0 различий между RED- и HOL-выборками 

парным тестом Стьюдента. Статистически 

значимая разность (pvalue ≤ 0,05) была выявлена 

по локусам 1, 3, 5, 6, 8 и 912. Средневзве-

шенное по локусам различие составило -2,3 ед. 

(pvalue = 0,003) с 95 % доверительным интер-

валом [-4,2, -0,3].  
 

Таблица 4 – Парный тест Стьюдента по локусам RED- и HOL-выборок / 

Table 4 – Student’s paired test by loci of RED- and HOL-samples 
 

Locus 
RED HOL 

∆ = μR - μH 
95% CI для ∆  pvalue 

∆ μR ± s.e. μH ± s.e. lower upper 

1 104,9 2,6 93,3 1,9 11,5 5,1 17,9 0,004 

2 100,2 3,8 106,1 3,4 -5,9 -15,9 4,1 0,267 

3 102,8 3,5 112,2 1,7 -9,4 -17,1 -1,7 0,034 

4 87,9 2,3 89,5 2,0 -1,6 -7,5 4,3 0,609 

5 89,9 2,8 104,0 2,5 -14,2 -21,5 -6,8 0,003 

6 89,1 2,0 96,5 2,1 -7,4 -13,1 -1,6 0,027 

7 108,2 0,8 104,1 2,5 4,1 -1,1 9,3 0,151 

8 102,3 2,0 112,6 3,0 -10,3 -17,4 -3,2 0,015 

9 101,5 1,0 92,6 4,1 8,9 0,8 17,1 0,050 

10 95,7 2,6 97,5 1,6 -1,8 -7,7 4,2 0,576 

11 101,6 2,8 106,2 0,6 -4,6 -10,1 0,9 0,128 

μw 102,5 0,49 103,7 0,49 -2,3 -4,2 -0,3 0,003 
 

Примечания: µ – среднее; s.e. – стандартная ошибка; 95%CI – 95% доверительный интервал (бутсрэппинг); 

μw – средневзвешенное по локусам с «весами» 1/s.e.2. 

Notes: µ – the average; s.e. – the standard error; 95% CI is the 95% confidence interval (bootstrapping);  

µw – the weighted average of loci with «weights» of 1/s.e.2. 
 

Тест Уилка (Wilk's) многомерного диспер-

сионного анализа (Multivariate Analysis Of 

Variance, MANOVA)13 также показал статис-

тически значимое различие RED- и HOL-

выборок (ƛ = 0,252, F = 5,93, pvalue = 0,0024). 

Дополнительно был использован непарамет-

рический вариант MANOVA (NPMANOVA 

или PERMANOVA), если предположения о 

многомерном нормальном распределении и 

равных ковариационных матрицах всё же не 

выполнялись. Равенство средних проверялось 

пермутационным тестом с 999 повторами и 

мерой квадрата расстояния Махаланобиса. 

Тест подтвердил статистически значимое 

различие выборок (F = 2,39, pperm = 0,0019). 

В то же время непараметрический тест Хотел-

линга на равенство средних двух парных 

многомерных наборов данных (Paired Hotel- 
 

ling'stest) по локусам со схожими номерами 

(пара – первая строка RED-выборки и первая 

строка HOL-выборки табл. 1 и т. д.) показал 

при критерии Т 2 = 93,4 pvalue = 0,062. 

Двухфакторный ANOVA по смешанной 

модели. Если принять фактор «локус»» как 

случайный (random factor), то эффект взаимо-

действия BR×L также будет случайным, а 

модель ANOVA будет относиться к смешан-

ному типу (MixedModel, ММ). Результаты 

ANOVA-ММ (табл. 5) показали влияние 

BR-фактора на полокусные оценки разнообра-

зия статистически незначимым (pvalue = 0,2821). 

По L-фактору pvalue было тоже больше 0,05, 

но меньше 0,1. Только эффект BR×L одно-

значно отличался от нуля (pvalue < 0,0001). 

В таких случаях говорят, что «не доказано 

отсутствие эффектов [главных факторов]» [24]. 

 

12С поправкой Бонферрони (𝛼Bonf = 0,05/11 = 0,0045) только по локусам 1 и 5. 
13MANOVA является обобщением обычного одномерного ANOVA и предназначен для выявления различий между 

группами по совокупности средних значений комплекса признаков. Н0 заключается в предположении о равенстве век-

торов средних значений для сравниваемых групп наблюдений. 
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Таблица 5 – Двухфакторный ANOVA-ММ объединённой выборки / 

Table 5 – Two-factor ANOVA-MM of the combined sample 

Source SS Df MS F pvalue �̂�2 

Breed (BR) 296,54 1 296,54 1,29 0,2821 - 

Locus  (L) 5402,15 10 540,22 2,35 0,0965 22,20 

Interaction (BR×L) 2294,71 10 229,47 4,49 <0,0001 25,48 

Residual (e) 6742,66 132 51,08 - - 51,08 

Total (T) 14736,06 153 - - - 98,76 
 

При раздельном анализе RED- и HOL-

выборок (табл. 2) варианса 𝑦𝑘𝑚
′ -оценок, обу-

словленная L-фактором (�̂�𝐿
2), составила в сред-

нем (40,12 + 55,24)/2 = 47,68. Анализ объеди-

нённой выборки по ANOVA-MM разделил 

этот компонент изменчивости на части: одна – 

межлокусная, которая оказалась почти вдвое 

меньше – 22,20, другая – взаимодействия, 

равная 25,48. Эффект BR×L рассчитали из 

отношения 
�̂�𝐵𝑅×𝐿

2

�̂�𝑇
2 100 =

25,48

98,76
100 = 25,8 %. 

Его можно интерпретировать как меру несо-

ответствия профилей разнообразия локусов, 

т. е. меру различий RED- и HOL-выборок. 

Эффекты взаимодействия визуализиро-

ваны на рисунке 3. Действительное взаимодей-

ствие наблюдали в отношениях таких локусов, 

как 3 и 7, 1 и 5 и др., т. е. когда [условные] 

ранги оценок в RED-выборке повышались/ 

снижались в HOL-выборке. Так, высокие в 

RED-выборке оценки по локусам 1, 7 и 9 сни-

зились в HOL-выборке, но значительно повы-

сились оценки локусов 2, 3, 5, 6, 8 и 11 (табл. 4). 

В случаях, когда различие между оценками 

локусов в другой породе увеличивалось или 

снижалось, но последовательность рангов не 

менялась (локусы 7 и 1, 10 и 4 и т. п.), имела 

место корреляция «порода-локус». 
 

 

Ранговая корреляция Кендалла оценок 

одноимённых локусов между выборками 

составила τ = 0,382 (pvalue = 0,1021). Корре-

ляция τ имеет интересную интерпретацию: 

если два объекта выбираются случайно из 

группы n объектов, то разность между веро-

ятностью того, что они будут иметь одинаковый 

порядок как по Х, так и по Y (𝑃𝑆) и вероят-

ностью того, что у них будет наблюдаться 

различие в порядках по Х и Y (𝑃𝐷) равна вели-

чине τ [25]. Исходя из отношения 𝜏 = 𝑃𝑆 − 𝑃𝐷 

были рассчитаны вероятности совпадения 

РS = (1 + 0,382)/2 = 0,69 и не совпадения (раз-

личия) РD = 1 - 0,69 = 0,31 номеров наугад 

выбранной пары локусов из RED- и HOL-

выборок. Имело место близость оценок 

РD = 0,31 и взаимодействия BR×L = 0,258 

из ANOVA-MM. Как представляется, РD также 

можно рассматривать в качестве меры разли-

чия породных выборок по профилям разнооб-

разия одноимённых локусов. 

Евклидовы дистанции. По каждой вы-

борке были рассчитаны евклидовы дистан-

ции14  между локусами (табл. 6). 

В RED-выборке межлокусные дистан-

ции варьировали от 11,7 до 111,9 %, имели 

среднее 48,2±3,32 % и 95 % CI [41,5; 54,8]. 

В HOL-выборке дистанции были в диапазоне 

8,3–162,4 % со средней 63,4±5,07 % и 95 % CI 

[53,2; 73,6]. Парный тест Стьюдента показал 

статистически значимое различие между  

средними (HOLvsRED), именно:15,3±5,3 %, 

pvalue = 0,0057, 95 % CI [4,6; 25,9]. С другой 

стороны, корреляция Мантеля15 между тре-

угольными матрицами была RM = 0,257±0,130 

с 95 % CI [-0,009; 0,506] (pvalue = 0,056). Рас-

стояния между профилями локусов в выборке 

RED были слабо зависимы от расстояний 

между аналогичными профилями локусов 

в выборке HOL (и наоборот). 

В таблице 7 представлены евклидовы 

кросс-дистанции между локусами двух выборок.
 

 

 

14Формула расчёта: 𝑑𝐸𝑢𝑐𝑙𝑖𝑑 = √∑(𝑦𝑘𝑚
′ − 𝑦𝑙𝑚

′ )2. Предварительно ykm-оценки были выражены в процентах от среднего (μm). 
15Метод Мантеля или «соотношение квадратов» (quadratic assignment) проверяет Н0, что дистанции между объектами в 

матрице А независимы от дистанций между теми же самыми объектами в матрице В. 
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Таблица 6 – Дистанции Евклида между локусами в выборе RED (над диагональю) и в выборке HOL  

(под диагональю) / 

Table 6 – Euclidean distances between loci in the RED-sample (above the diagonal) and in the HOL-sample 

(below the diagonal) 
 

Locus 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 

1  31,3 67,7 33,0 29,0 52,2 42,9 42,7 27,1 35,9 38,9 

2 34,1  94,9 31,9 36,5 23,8 72,3 68,6 55,1 14,4 65,7 

3 107,4 80,7  80,7 69,5 111,9 28,3 28,0 41,8 97,5 33,3 

4 28,4 58,4 134,1  11,7 37,4 63,8 56,1 44,0 26,6 54,6 

5 87,0 63,1 24,7 114,3  46,3 53,7 45,0 34,1 34,2 44,2 

6 8,3 31,9 106,0 28,6 86,7  91,7 85,9 73,3 19,0 83,9 

7 26,9 15,3 85,1 51,4 67,2 23,2  16,5 21,6 75,8 20,0 

8 135,9 110,4 30,4 162,4 50,2 134,6 114,2  20,7 70,8 20,9 

9 54,0 41,1 64,2 80,6 40,0 55,7 42,8 89,1  58,4 13,5 

10 15,6 24,5 101,2 36,0 81,4 13,9 21,5 129,9 49,9  70,2 

11 68,5 41,3 42,1 94,9 23,8 67,2 46,9 70,2 29,8 60,5  

 

Таблица 7 – Евклидовы дистанции между локусами выборок RED (X) и HOL (Y) / 

Table 7 – Euclidean distances between the sample loci RED (X) and HOL (Y) 
 

Locus Х: 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 

Y:   1 30,5 23,1 89,9 16,9 25,5 30,1 68,9 64,5 50,1 16,0 62,0 

2 9,4 38,4 66,3 37,7 33,9 58,5 40,5 43,0 26,3 41,8 38,3 

3 83,3 111,5 29,4 100,7 90,3 129,6 41,7 46,2 61,8 113,5 56,6 

4 54,0 29,0 116,3 39,7 50,0 15,3 95,1 90,8 76,1 23,3 87,0 

5 65,4 93,5 13,2 78,8 68,2 110,5 25,8 26,3 41,2 94,8 36,5 

6 26,9 16,0 89,4 21,0 27,5 27,9 67,2 63,3 49,2 11,2 61,2 

7 9,2 29,1 70,5 29,6 26,4 48,8 46,3 43,9 31,3 31,2 43,9 

8 112,4 139,6 50,4 127,6 116,8 157,1 70,4 72,7 89,5 141,8 82,3 

9 41,5 64,6 40,7 42,9 32,7 78,2 33,4 24,8 20,8 64,5 23,8 

10 20,3 21,1 83,0 23,3 26,4 37,1 60,7 58,6 41,5 24,1 52,3 

11 43,5 72,7 25,9 62,5 52,2 91,6 4,4 14,6 20,1 75,9 17,5 
 

Все дистанции (n = 121) находились в 

диапазоне от 4,4 (RED:L7-HOL:L11) до 157,1 % 

(RED:L6-HOL:L8). Усреднённая оценка, харак-

теризующая степень различия между двумя 

случайно выбранными локусами из RED- и 

HOL-выборок, была �̅� = 54,0±2,97% с 95 % CI 

[48,1; 59,9]. Усреднённая дистанция, рассчи-

танная по однономерным локусам (диагональ), 

составила �̅�′ = 37,8±5,35 % с 95 % CI [27,9; 

57,5]. Евклидовы кросс-дистанции также были 

рассчитаны по редуцированным данным: пере-

менным α-разнообразия (na, 
sne и He). Усред-

нённая дистанция по однономерным локусам 

была 34,1±6,25 % с 95 % CI [20,4; 47,8]. Две 

последние оценки (в долях – 0,378 и 0,341) 

хорошо согласовывались с полученными ранее 

индексами генетической дифференциации 

RED- и HOL-выборок – 0,29-0,37 [14]16. 

Анализ главных компонент (Principal 

Components Аnalysis, PCA). С помощью про-

цедуры РСА: (а) рассчитали корреляцию между 

переменными; (б) сгенерировали новые латен-

тные переменные (факторы, компоненты) как 

линейные комбинации исходных переменных; 

(в) снизили размерность, выявив два главных 

компонента, объясняющих максимум общей 

дисперсии исходных данных; (г) спроециро-

вали ординацию объектов-локусов в простран-

стве главных компонент. 

 
16Отметим также, что усреднённая дистанция, рассчитанная только по sne, была 0,28, по He – 0,15. Последняя 

оценка близка к значению индекса фиксации аллелей, рассчитанному по AMOVA (Analysisof МOlecular 

VAriance), 0,11 [13]. 
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На рисунке 4 представлены ординации 

локусов в системе координат двух главных ком-

понент (PC1 и РС2). В первом ряду даны орди-

нации локусов в RED- и HOL-выборках (близ-

кие точки-локусы обладали более сходными 

свойствами). Суммарная информативность 

РС1 и РС2 составила 92,5 и 95,0 % соответ-

ственно. Вероятные цепочки отношений между 

локусами визуализировали некорневые графы, 

построенные методом «минимального остов-

ного древа» (Minimum Spanning Tree, MST). 

MST-метод использовали для (а) корректной 

группировки (структурирования) локусов и   

(б) лучшего восприятия различий. Ординации 

существенно различались и по конфигурации,  

и по «сгусткам» локусов, близких по компо-

нентным оценкам (эллипсы). 

RED + HOL-контуры (convexhull) визуа-

лизировали площади разброса локусов в 

выборках. Облака точек-локусов двух выборок 

смешивались. Площадь контура HOL-выборки 

почти полностью накрывала таковую RED-

выборки с некоторым сдвигом по РС1 в «+»-

направлении (что соответствовало результатам 

табл. 2 и 4). 
 

Рис. 4. Ординации локусов в RED и HOL выборках, RED+HOL – контуры выборок в объединённом 

анализе; PROTEST – ординация локусов после суперналожения / 

Fig. 4. Ordinations of loci in RED and HOL samples, RED+HOL – sample contours in the united analysis; 

PROTEST – ordination of loci after superimposition 
 

Для оценки различия/соответствия двух 

ординаций локусов использовали прокрус-

товый анализ (Procrustesanalysis)17; RED-

матрица была «референсной», а HOL-матрица 

– «ротационной». Ординации локусов двух 

выборок после «суперналожения» представлены 

на рисунке 4 (PROTEST). Можно видеть 

«сгустки» локусов, близких по латентным 

переменным не только «своей» выборки, но и 

«чужой». Например, в верхней правой четверти 

локусы 3, 8 и 11 обеих выборок. 

 

17Прокрустовый анализ сравнивает наборы многомерных форм, пытаясь преобразовать их в состояние суперналоже-

ния [20, 21]. В программе PROTEST это достигается путем минимизации сумм квадратов расстояний между соот-

ветствующими точками в каждой форме посредством перемещения, отражения, вращения и масштабирования их 

координатных матриц, что делает ординации сопоставимыми, помещая их в одну и туже систему координат. 
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Суммы квадратов разностей между коор-

динатными точками однономерных локусов 

RED- и HOL-выборок, называемые «невяз-

ками», были: 

Locus 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 

Невязка 0,20 0,05 0,06 0,13 0,09 0,05 0,05 0,04 0,30 0,02 0,00 
            

Большие «невязки» имели место по локу-

сам 1, 4, 5 и 9, максимальное соответствие – 

по локусам 10 и 11. 

Программа PROTEST минимизировала 
суммарную «невязку» – m2 (чем больше вели-
чина, тем меньше соответствие двух орди-
наций), рассчитала m12-статистику (чем меньше 
величина, тем больше соответствие) и вероят-
ность отвержения нулевой гипотезы (статисти-
чески значимое соответствие при pperm ≤ 0,05). 
Приблизительную степень соответствия двух 

ординаций (𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐
2 )можно получить из отношения 

m12 = 1 - 𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐
2  [20], именно: 𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐

2 = 1 - m12.  

По программе PROTEST с 999 перестанов-
ками были получены следующие результаты: 

m2 = 0,994, m12 = 0,747, pperm = 0,164 (𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐
2  = 0,253, 

𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐 = 0,503). Сопряжённость ординаций 

локусов RED- и HOL-выборок в пространстве 
координат двух главных компонент была 
статистически незначимой. 

Двухблочный анализ частных наименьших 
квадратов (Two-Block Partial Least-Squares, 
2B-PLS). Относительно новый 2B-PLS-метод18 

подобен PCA, но для изучения структуры 
ковариации между двумя блоками многомер-
ных данных, которые обрабатываются одно-
временно. Метод 2B-PLS даёт возможность 
выявить степень общности (ко-дисперсию) 
двух блоков данных. В основе 2B-PLS допу-
щение, что наблюдения (исходные перемен-
ные) линейно связаны с небольшим числом 
латентных переменных (скрытых, непосред-
ственно не наблюдаемых и не измеряемых, 
явлений, факторов, компонентов, как в РСА). 
2B-PLS создает ортогональный набор латентных 
переменных (Latent Variables, LV), которые 
являются взвешенными линейными комбина-
циями исходных переменных19. Линейные 
комбинации формируются таким образом, 
чтобы новые интегрированные LV максимизи-
ровали квадрат ковариации между двумя мно-
гомерными блоками. Такие LV обеспечивают 
оценку всех возможных межблочных кова- 

риаций и количественно определяют, как ассо-
циативный эффект выражен в анализируемых 
многомерных блоках. 

Если имеется набор данных Y с двумя 

блоками Y1 и Y2, с числом переменных p1 и p2, 

то корреляционная(ковариационная) матрица 

R по Y1 и Y2 имеет структуру 

𝑅 = [
𝑅11 𝑅12

𝑅21 𝑅22
], 

где 𝑅21 = 𝑅12
𝑡  (𝑅12

𝑡  –транспонированная мат-

рица) [28]. В 2B-PLS используется сингулярное 

разложение20 кросс-корреляционной матрицы 

𝑅12 для получения произведения 𝐹1𝐷𝐹2
𝑡. Мат-

рица 𝐷 −диагональная и содержит сингулярные 

числа (singularvalues) 𝜆𝑖. Каждый столбец мат-

рицы 𝐹1 содержит веса/нагрузки для линейных 

комбинаций переменных блока 1, а каждый 

столбец 𝐹2 – веса/нагрузки для переменных 

блока 2. Число строк соответствует числу пере-

менных, p1 и p2, в каждом блоке, а число 

столбцов (размерностей) равно меньшему зна-

чению из p1 и p2. Первые k столбцов 𝐹1 и 𝐹2 

интерпретируют как «дающие наилучшую 

аппроксимацию методом наименьших квад-

ратов R21-матрицы». Выражение ∑ 𝜆𝑖
2 равно 

сумме квадратов элементов в матрице𝑅21 и 

является мерой общей ковариации между 

наборами переменных двух блоков. Учитывая, 

что максимально возможная величина 

∑ 𝜆𝑖
2 равна p1×p2 (которая была бы получена, 

когда все корреляции равны 1), то отношение 

∑ 𝜆𝑖
2 /(𝑝1𝑝2) является мерой общего квадрата 

ковариации («Squaredcovar») между двумя 

блоками (корреляции, если признаки были 

стандартизированы). 

Результаты 2B-PLS-анализа сведены 

в таблице 8. Слева представлены сингулярные 

величины (𝜆𝑖) для семи размерностей (axis – ось; 

их число равно числу переменных) и общий 

квадрат ковариации между RED- и HOL-выбор-

ками по семи переменным – Σ𝜆𝑖
2 = 7,0296.  

 
18Был предложен Германом Оле Андреасом Вольдом (Herman Ole Andreas Wold) в 1975 году [26]. В современной 

интерпретации – Projectionto Latent Structure(PLS) – проекция на латентную структуру. 
19В 2B-PLS для блоков А и В с переменными 𝐴𝑖 и 𝐵𝑗 латентные переменные 𝐿𝑉𝐴 = ∑ 𝛼𝑖𝐴𝑖𝑖=1  и  

𝐿𝑉𝐵 = ∑ 𝛽𝑗𝐵𝑗𝑗=1 , где 𝛼𝑖  и 𝛽𝑗 – веса: 𝛼𝑖 ∝ ∑ 𝑟𝑖𝑗𝛽𝑗𝑗=1   и  𝛽𝑗 ∝ ∑ 𝛼𝑖𝑟𝑖𝑗𝑖=1  (∝ – пропорционально; 𝑟𝑖𝑗– корреляция), 

которые рассчитываются так, чтобы ∑ 𝛼𝑖
2 = ∑ 𝛽𝑗

2 = 1 [27]. 
20Сингулярное разложение (Singular Value Decomposition, SVD) – декомпозиция ковариационной матрицы с целью  

её приведения к каноническому виду, обеспечивающему сокращение вычислений, облегчение анализа и устойчи-

вость всех матричных процедур. 
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Если бы между всеми переменными  

коэффициенты корреляции были равны 1,  

то общий квадрат ковариации был бы равен 

7 × 7 = 49. Доля общего квадрата ковариации 

между данными RED и HOL, которая была 

максимизирована 2B-PLS-анализом, составила 

𝑆𝑞𝑢𝑎𝑟𝑒𝑑 𝑐𝑜𝑣𝑎𝑟 = 7,0296/49 = 0,143, или 14,3 % 

относительно максимально возможного. Из них 

0,83 (= 2,41522/7,0296), или 83 % приходилось 

на первую ось (столбец «% covar»), также яв-

ляющейся первой латентной переменной 

(LV1), и 16,7 % – на вторую латентную пере-

менную (LV2). В сумме LV1 и LV2 объясняли 

99,7 % общей ковариации между двумя мно-

гомерными наборами данных. 

 

Таблица 8 – Результаты 2B-PLS-анализа RED- и HOL-выборок / 

Table 8 – Results of 2B-PLS analysis of RED and HOL samples 

Axis 𝜆𝑖 % covar Locus RED: LV1 HOL: LV1 RED: LV2 HOL: LV2 

1 2,4152 82,9790 1 0,3800 2,0561 -2,1895 0,6258 

2 1,0822 16,6610 2 1,1945 -0,2361 -2,2852 -2,4530 

3 0,1281 0,2335 3 -2,6466 -2,5204 0,8646 -0,9504 

4 0,0930 0,1231 4 1,3671 3,0669 2,9019 0,7228 

5 0,0145 0,0030 5 0,5451 -1,1794 2,5486 1,0593 

6 0,0040 0,0002 6 2,5068 1,5928 0,5493 -0,4410 

7 0,0014 0,0000 7 -1,4936 -0,0227 -1,6410 -1,9049 

Σ𝜆𝑖
2 7,0296 100,0 8 -1,6958 -3,3268 -0,0866 0,3895 

Squared covar = ∑ 𝜆𝑖
2/𝑝1𝑝2 = 

= 7,0296/(7×7) = 0,1435 

9 -0,7005 0,8037 -0,1035 3,5525 

10 2,0891 1,0906 -0,6664 -0,2497 

11 -1,5460 -1,3248 0,1078 -0,3509 

Linear сorrelation, r 0,717 (pvalue = 0,013) 0,395 (pvalue = 0,229)  

Примечания: 𝜆𝑖 = singular value – сингулярная величина; % covar = % covariation – % ковариации; 

LV – Latent Variable – латентная переменная; Squared covar (covariance) – квадрат ковариации / 

Note: 𝜆𝑖 – singular value;  % covar – % covariation; LV – Latent Variable; Squared covar – covariance 
 

В таблице 8 справа даны координатные 

оценки (scores) локусов по LV1 и LV2 для 

RED- и HOL-выборок (RED:LV1 и RED:LV2, 

HOL:LV1 и HOL:LV2). В обеих выборках 

наибольшие нагрузки/веса в LV1 имели, в 

основном, показатели na, 
Sne и He, характери-

зующие внутривыборочное α-разнообразие. 

Поэтому для LV1 также использовали акроним 

αLV (αлатентная переменная). Для LV2 исполь-

зовали акроним βLV, т. к. наибольшие нагрузки 

имели показатели GST, F′ST, DJ и D′β, характе-

ризующие межсубвыборочное β-разнообразие. 

По αLV линейная связь (r)между RED- и 

HOL-матрицами/блоками оценивалась в 0,717 

при pvalue = 0,013 с 95 % CI [0,21, 0,92]. Инфор-

мационный показатель общности (ко-диспер-

сия) составил 𝑟2 = 0,515, или 51,5 %. По βLV 

корреляция между матрицами была статисти-

чески незначимой (0,395, pvalue= 0,229). Усред-

нённая оценка составила �̅� =0,56 (pvalue = 0,02521), 

что дало показатель общности �̅�2 = 31,4 %. 

Схожие результаты были получены,  

когда векторы координатных оценок локусов 

по αLV и βLV были объединены в пределах 

выборок: LVRED = αLVREDUβLVRED и LVHOL 

= αLVHOLUβLVHOL, где U – символ объеди-

нения. Между LVRED и LVHOL коэффициент 

конгруэнтности (согласованности) составил  

rc = 0,57 (pvalue = 0,0056,95 % CI [0,19, 0,80]), 

показатель общности выборок 𝑟с
2 = 32,5 %. 

Кроме того, для каждой выборки по k-ому 

локусу был рассчитан «комплексный» латент-

ный признак: γLVRED(k) = αLVRED(k) + βLVRED(k) 

и γLVHOL(k) = αLVHOL(k) + βLVHOL(k). Линейная 

корреляция между γLVRED и γLVHOL была 0,5 

(pvalue = 0,114), показатель общности – 25 %. 

На рисунке 5 в верхнем ряду слева пред-

ставлен разброс локусов в плоскости координат 

RED- и HOL-выборок по αLV. Облако точек-

локусов и линия регрессии говорят о положи-

тельной корреляции. Коэффициент детерми-

нации регрессии (𝑅2), равный 51,5 %, также 

является информационным показателем общ-

ности двух наборов многомерных данных. 

Справа – результаты кластеринга – дендро-

грамма (дерево классификации) по алгоритму 
 

21Комбинированная статистическая значимость была рассчитана по методу Фишера [29].  
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невзвешенного парно-группового метода с 

арифметическим усреднением (Unweighted 

Pair-Group Method us ing arithmetic Аverages – 

UPGMA). Кофенетическая корреляция, равная 

0,664, показатель того, насколько хорошо 

характер отношений (сходство/несходство) 

между локусами представлялось дендро-

граммой22. В точках ветвления даны бутстрэп-

вероятности объединения локусов в кластеры, 

близких по αLV. С учётом этих вероятностей 

на ординации слева овалами выделена воз-

можная группировка локусов – структура 

ковариации двух многомерных наборов дан-

ных (пунктир – бутстрэп-вероятность ≅ 50 %, 

тонкая линия – ≅ 75 %, жирная линия – 100 %). 

 

 
Рис. 5. Структуры ковариации локусов RED- и HOL-выборок (слева) и UPGMA дендрограммы 

(справа) по 𝛂LV (полные данные) и LV1 (редуцированные данные) / 

Fig. 5. Covariance structures of the loci in the samples RED and HOL (left) and UPGMA dendrograms 

(right) by to 𝛂LV (complete data) andLV1 (reduced data) 

 
Выше отмечалось, что в βLV наибольшие 

нагрузки (веса) имели показатели β-разно-

образия. Линейная связь двух выборок по βLV 

была статистически незначимой, что, как 

представляется, и следовало ожидать между 

показателями дифференциации субвыборок в 

RED- и HOL-выборках. Исходя из этого и учи-

тывая небольшой вклад βLV в максимально 

возможную ковариацию (16,7 %), был проведён 

2B-PLS-анализ по редуцированным данным –

трём переменным α-разнообразия (na, 
Sne и He). 

Максимальный квадрат ковариации 

(Squaredcovar) составил 0,393. При этом 99,9 % 

приходилось на первую латентную пере-

менную (LV1). Линейная связь по LV1 между 

RED- и HOL-выборками оценивалась в 0,659 

при pvalue= 0,0253с 95 % CI [0,097; 0,902]. 

Показатель ко-дисперсии (𝑅2) был 43,4 %. 

 
22Кофенетическая корреляция вычисляется как линейный коэффициент корреляции Пирсона (или ранговый 

коэффициент Спирмена) между всеми расстояниями, полученными по дереву иерархии, и элементами исходной 

матрицы дистанций. 
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Результаты 2B-PLS анализа и кластеринга 

представлены на рисунке 5 в нижнем ряду. 

Ординации и структуры ковариации локусов 

в пространстве координат RED- и HOL-вы-

борок по полному (αLV) и редуцированному 

(LV1) наборам данных имели хорошее соот-

ветствие (прокрустов тест: m12 = 0,0728,  

pperm= 0,001, 𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐
2  = 0,927). 

Расширение. Подход к рассмотрению 

полокусных оценок показателей разнообразия 

(профилей локусов) выборки, как матрицы 

многомерного набора данных с последующей 

нормализацией и обработкой многомерными 

методами статистики, был применён для выяв- 

ления индекса дифференциации и ординации 

пород. В частности, были использованы дан-

ные из публикации чешских учёных [30], 

в которой обсуждались результаты анализа 

генетического разнообразия по 11 STR-локу-

сам семи пород крупного рогатого скота 

Центральной Европы. В таблице 9 воспроиз-

ведена описательная статистика разнообразия 

(Descriptive Diversity Statistics, DDS) по породам. 

Для оценки дифференциации пород 

авторы использовали несколько мер, одна из 

которых была DS – стандартная дистанция Нея 

(табл. 10 над диагональю). 

 

Таблица 9 – Описательная статистика разнообразия по породам молочного скота Центральной Европы [30] / 

Table 9 – Descriptive statistics of diversity by breeds of dairy cattle in Central Europe [30] 
 

Breed Code na Ho He PIC 

Czech Pied CP 7,90 0,779 0,764 0,757 

Slovakian Pied SP 7,45 0,654 0,650 0,642 

Slova Pinzgau SPg 9,00 0,759 0,751 0,745 

Holstein HO 5,82 0,806 0,697 0,685 

Polish Red PR 8,45 0,748 0,747 0,741 

German Red GR 7,00 0,675 0,716 0,711 

Czech Red CR 7,18 0,789 0,751 0,749 

Примечания: Ho – фактическая гетерозиготность; PIC – информационный контент полиморфизма / 

Notes: Ho – observed heterozygosity; PIC – polymorphism information content. 
 

Таблица 10 – Треугольные матрицы парных дистанций между породами (над диагональю – DS [30],  

под диагональю – DEuclid) / 

Table 10 – Triangular matrices of paired distances between breeds (above the diagonal – DS [30], below the 

diagonal – DEuclid) 
 

Breed CP SP SPg HO PR GR CR 

CP  0,102 0,181 0,374 0,198 0,208 0,171 

SP 0,429  0,326 0,577 0,319 0,294 0,298 

SPg 0,162 0,412  0,267 0,190 0,280 0,182 

HO 0,375 0,329 0,466  0,332 0,420 0,332 

PR 0,114 0,364 0,076 0,398  0,163 0,091 

GR 0,267 0,211 0,316 0,243 0,246  0,151 

CR 0,127 0,365 0,246 0,252 0,178 0,193  
 

Усреднённая DS-дистанция составила 
0,260 с 95 % CI [0,207; 0,312]. Рассчитанная 
нами по масштабированным DDS-данным 
треугольная матрица парных евклидовых 
дистанций (табл. 10 под диагональю) имела 
среднее 0,275 с 95 % CI [0,224; 0,325]! 

По каждой треугольной матрице был  
сделан PCA. Информативность РСА/DS 

по трём главным компонентам составила 
46,5 + 32,0 + 14,7 = 93,2 %, по PCA/DEuclid – 
61,2 + 20,3 + 13,3 = 94,8 %. Прокрустов тест на 
соответствие структур 3D-ординаций пород 

(по DS и DEuclid) дал статистики: 𝑚12 = 0,387, 

pperm = 0,054 (доверительная вероятность 

94,6 %), 𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐
2 = 0,613 (𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐 = 0,783). 

Также были использованы данные из 
работы [31] с результатами анализа полимор-
физма 10 STR-локусов и информацией о 
состоянии генетического разнообразия и 
структуре 11 пород свиней. По каждой породе 
DDS-данные включали пять показателей: 
среднее и эффективное число аллелей на 
локус, аллельное разнообразие, наблюдаемую 
и ожидаемую гетерозиготности. По масштаби-
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рованным DDS-данным мы рассчитали парные 
DEuclid между породами. Усреднённая дистан-
ция составила 0,376 с 95 % CI [0,327; 0,425]. 

Авторы в работе дали треугольную 
матрицу парных генетических 𝐹𝑆𝑇-дистанций. 
Их усреднённое значение было 0,139 (95 % CI 
[0,126;0,152]), что в 2,7 раза ниже средней DEuclid 
по DDS-данным. Однако было показано [32, 12], 
что 𝐹𝑆𝑇-мера занижает оценки, рассчитанные 
по полиморфным локусам. После корректировки 
парных FST по [33] усреднённая оценка соста-
вила 0,358 и была достаточно близка к величине 
усреднённых парных DEuclid (0,376). 

Как и в первом случае, были получены 
PCA-ординации пород. Информативность 
РСА/FST по трём главным компонентам соста-
вила 43,5 + 23,7 + 13 = 80,2 %, по PCA/DEuclid – 
53,1 + 35,8 + 4,1 = 93 %. Прокрустов тест на 
сходство 3D-ординаций пород дал статистики: 
𝑚12 = 0,489, pperm = 0,004 (высокозначимое 

соответствие), 𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐
2 = 0,511 (𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐 = 0,715). 

Таким образом, оба примера демонстрировали 
неплохое согласие результатов, полученных по 
DDS-данным, с «референсными» результатами 
по «традиционным» методам. 

Заключение. Анализ масштабированных 
оценок трёх показателей α (na, 

sne и He) и четы-
рёх показателей β (G′ST(N), G′′ST, Dest, D') разно-
образия (𝑦𝑘𝑚

′ ) по каждому из 11 STR-локусов 
двух [подразделённых] выборок производи-
телей красной скандинавской (RED, n = 29) 
и голштинской (HOL, n = 45) пород показал 
следующие результаты. 

При относительно равных остаточных 

вариансах  𝑦𝑘𝑚
′  межлокусная варианса в HOL-

выборке была на 37,7 % больше, чем в RED-
выборке. Гомогенность (надёжность) индиви-
дуальных оценок была ~50 %, усредненных 

по профилям локусов ~86 %. 
По ANOVA фиксированного типа стати-

стически значимое влияние на изменчивость 

𝑦𝑘𝑚
′  имели факторы «порода» – 2 %, «локус» – 

36,7 % и их взаимодействие – 15,6 % (pvalue< 0,02). 
По модели смешанного типа статистически 
значимым было влияние только взаимодей-
ствия «порода×локус» – 25,8 % (pvalue< 0,0001). 
Порода производителей влияла на отношение 
между локусами и оценками показателей гене-
тического разнообразия. 

Рассчитанная из корреляции Кендалла  
(τ = 0,382) вероятность совпадения порядков 
[по усреднённым оценкам] наугад выбранной 
пары локусов из RED- и HOL-выборок оцени-
валась в 69 %, несовпадения – 31 %. Последнее 
значение и эффект взаимодействия «порода× 
локус», равный 25,8 %, можно интерпрети-

ровать как показатели относительного разли-
чия породных выборок. 

Расстояния между профилями локусов 
(евклидовые дистанции) в RED-выборке слабо 
коррелировали с аналогичными расстояниями 
в выборке HOL (RМ = 0,257, pvalue = 0,056). 
Усреднённая дистанция между профилями 
локусов в HOL-выборке составила 63,4 % 
и была на 15,2 процентных пункта больше, 
чем в RED-выборке (pvalue = 0,0057). Усред-
нённая дистанция между выборками по одно-
имённым локусам была 37,8 % с 95 % CI [27,9; 
57,5], по редуцированной выборке (только 
переменные α-разнообразия) – 34,1 % с 95 % 
CI [20,4; 47,8]. Величины двух последних 
средних были близки к оценкам генетической 
дифференциации пород, рассчитанным по 
частотам аллелей (29–37 %) [14].  

При PCA-анализе профилей локусов 
RED-выборки два первых главных компонента 
объясняли 92,5 % общей дисперсии 𝑦𝑘𝑚

′ , 
в HOL-выборке – 95 %. Соответствие 2D-орди-
наций локусов двух выборок было слабым,  
их конфигурации и структуры существенно 
отличались (прокрустов тест: 𝑚12 = 0,75, 

pperm = 0,164, 𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐
2  = 0,25). 

При 2B-PLS-анализе 83 % от макси-
мально возможной ковариации между много-
мерными данными RED- и HOL-выборок 
объяснялось первой интегрированной латентной 
переменной (αLV) и 16,7 % – второй (βLV).  
По αLV линейная связь между блоками дан-
ных оценивалась в 0,717 (pvalue = 0,013), пока-
затель общности выборок составил 51,4 %. 
По βLV корреляция была статистически незна-
чимой (0,395, pvalue= 0,233). Усреднённая по 
αLV и βLV оценка корреляции составила 0,56 
(pvalue= 0,025), что дало показатель общности 
31,4 %. Анализ по редуцированным данным 
(только переменныеα-разнообразия) показал, 
что 99,9 % возможной ковариации прихо-
дилось на первую LV (LV1). Линейная связь 
по LV1 между RED и HOL выборками соста-
вила 0,659 (pvalue= 0,0253), показатель общности 
– 43,4 %. По полному (αLV) и редуцированному 
(LV1) наборам данных имело место хорошее 
соответствие ординаций локусов в простран-
стве координат двух выборок (прокрустов 

тест: m12 = 0,0728, pperm= 0,001, 𝑟𝑃𝑟𝑜𝑐
2  = 0,927). 

В структуре межвыборочной ковариации 
выделялись кластеры локусов с бутстрэп-
вероятностью [группировки] 50, 75 и 100 %. 
Можно предположить, что RED- и HOL-
выборки имели некоторую согласованность 
(конгруэнтность) по показателям α-разнооб-
разия одноимённых локусов. 
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Применение «многомерного» подхода 

к опубликованным в литературе данным описа-

тельной статистики разнообразия пород пока-

зало достаточно высокое соответствие оценок 

показателей дифференциации и результатов 

РСА с таковыми, полученными на базе «тради-

ционных» (частотных) методов. Так, прокру-

стова корреляция между «многомерной» и «тра-

диционной» структурами семи пород крупного 

рогатого скота составила 0,783 (pperm= 0,054), 

11 пород свиней – 0,715 (pperm= 0,004). 

Итак, анализ полокусных оценок показа-

телей генетического разнообразия, с одной сто-

роны, способствовал извлечению из много-

мерных наборов данных дополнительной 

информации (влияние факторов на изменчи-

вость оценок, дистанции между локусами в 

пределах и между выборками, визуализация 

структурной организации локусов, различие и 

общность выборок), с другой стороны, не про-

тиворечил результатам, полученными «тради-

ционными» методами (генетическая дифферен-

циация выборок). Дополнительная информация 

может использоваться в разведочном анализе 

генетических данных (для ориентации в первом 

приближении), при разработке мероприятий 

по сохранению генофондных стад, в мета-ана-

лизе генетической структуры пород по описа-

тельной статистике разнообразия, имеющейся, 

как правило, в многочисленных публикациях. 

В общем, как представляется, рассмотренные 

в статье подходы и методы расширяют 

возможности популяционно-генетических 

[и селекционно-зоотехнических] исследований, 

в которых многомерные наборы данных явля-

ются нормой, а не исключением. 
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