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Данные генотипирования по 11 микросателлитным локусам (STR) производителей джерсейской (JER; n = 10), 

красной скандинавской (RED; n = 29) и голштинской (HOL; n = 45) пород использовали для расчёта информацион-

ного контента полиморфизма (𝑷𝑰𝑪). По JER-выборке оценки 𝑷𝑰𝑪 локусов были в диапазоне [0,222; 0,680], по RED-

выборке – [0,448; 0,802], по HOL-выборке – [0,466; 0,825]; средние соответственно 0,470, 0,650 и 0,682. Различия 

среднего по JER-выборке со средними по RED- и HOL-выборкам были статистически значимыми (𝒑𝒗𝒂𝒍𝒖𝒆 < 0,005). 

Высокоинформативных локусов (𝑷𝑰𝑪 > 0,6) в JER-, RED- и HOL-выборках было 36,4, 63,6 и 72,7 % соответственно. 

В 2D-проекции анализа соответствия породных выборок с четырьмя категориями – первая размерность объясняла 

94,5 % извлеченной инверсии, вторая – 4,5 %. На ординации проявилась близость RED- и HOL-выборок и их контраст  

с JER-выборкой. Также имели место близость 2-ой (𝑷𝑰𝑪 = 0,4-0,6) и 3-ей (𝑷𝑰𝑪 = 0,61-0,8) категорий, их контраст  

с 4-ой категорией (PIC > 0,8) и более значительный – с 1-ой категорией (𝑷𝑰𝑪< 0,4). Для идентификации животных 

с ошибкой 0,0001 в JER-выборке было достаточно пять, в RED-выборке – четыре, в HOL-выборке – три локуса 

с высокими показателями 𝑷𝑰𝑪. При проверке происхождения, когда генотипы обоих родителей известны, вероят-

ность исключения 99,9 % достигалась в HOL-выборке по 8 локусам, в RED-выборке – по 10, в JER-выборке требовалось 

более 11 локусов. В случае, когда известен генотип одного родителя, все 11 локусов в JER-, RED- и HOL-выборках 

могли обеспечить вероятность исключения 88,2, 98,3 и 99,1 % соответственно. Показатели индивидуальной  

гетерозиготности одних и тех же производителей, рассчитанные по высокоинформативным и низкоинфор-

мативным локусам, были статистически независимыми (r2 = 0,07). Оценки индексов фиксации (𝑮𝑺𝑻, 𝑮𝑺𝑻(𝑵)
′ ),  

их модификаций (𝑮𝑺𝑻(𝑯)
′ , 𝑮𝑺𝑻

′′ ) и межпородной дифференциации (𝑫𝒆𝒔𝒕, 𝑫
′) RED- и HOL-выборок были: по 11 локусам – 

0,056 и 0,105, 0,331 и 0,366, 0,292 и 0,343; по пяти низкоинформативным локусам (𝑷𝑰𝑪𝒎𝒊𝒏) – 0,07 и 0,13, 0,292 

и 0,338, 0,238 и 0,269; по пяти высокоинформативным локусам (𝑷𝑰𝑪𝒎𝒂𝒙) – 0,034 и 0,066, 0,319 и 0,342, 0,295 и 0,355 

соответственно. При планировании широкомасштабных популяционно-генетических исследований выбор 

высокоинформативных маркеров ДНК, по крайней мере, не снизит точность генетических оценок и тестов,  

но сократит затраты на генотипирование и анализы меньшего числа локусов. 
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Genotyping data for 11 microsatellite loci (STR) of the Jersey (JER, n = 10), Red Scandinavian (RED, n = 29) and 

Holstein (HOL, n = 45) breeds were used to calculate polymorphism information content (𝑷𝑰𝑪). For the JER-sample,  

the estimates of 𝑷𝑰𝑪 loci were in the range of [0.222; 0.680], for the RED-sample – [0.448; 0.802], for the HOL-sample – 

[0.466; 0.825]; averages were 0.470, 0.650 and 0.682, respectively. The differences between the average of the JER-sample 

and the average of the RED- and HOL-samples were statistically significant (pvalue < 0.005). Highly informative loci (𝑷𝑰𝑪> 0.6) 

in the JER-, RED- and HOL-samples were 36.4, 63.6 and 72.7 %, respectively. In the 2D projection of the analysis of the 

correspondence of bull samples with four 𝑷𝑰𝑪 categories, the first dimension explained 94.5 % of the extracted inversion,  
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the second – 4.5 %. The ordination revealed the proximity of the RED- and HOL-samples and their contrast with the  

JER-sample. There was also a proximity of 2 (𝑷𝑰𝑪 = 0.4-0.6) and 3 (𝑷𝑰𝑪 = 0.61-0.8) categories, their contrast with category  

4 (𝑷𝑰𝑪> 0.8) and a stronger contrast with category 1 (𝑷𝑰𝑪< 0.4). To identify animals with an error of 0.0001, five loci with 

high 𝑷𝑰𝑪 scores were sufficient in the JER-sample, four in the RED-sample, and three in the HOL-sample. When verifying 

the origin, when the genotypes of both parents are known, the 99.9 % probability exclusion was achieved in the HOL-sample 

at 8 loci, in the RED-sample at 10, and in the JER-sample more than 11 loci were required. In the case where the genotype  

of one parent is known, all 11 loci in the JER-, RED- and HOL-samples could provide probability exclusion of 88.2, 98.3,  

and 99.1 %, respectively. The indicators of individual heterozygosity of the same bulls, calculated from highly and  

low-informative loci, were statistically independent (𝒓𝟐 = 0.07). Estimates of fixation indices (𝑮𝑺𝑻, 𝑮𝑺𝑻(𝑵)
′ ), their modifications 

(𝑮𝑺𝑻(𝑯)
′ , 𝑮𝑺𝑻

′′ ) and interbreed differentiation (𝑫𝒆𝒔𝒕, 𝑫
′) the RED- and HOL-samples were: for 11 loci – 0.056 and 0.105, 0.331 

and 0.366, 0.292 and 0.343, respectively; for five low–information loci (𝑷𝑰𝑪𝒎𝒊𝒏) - 0.07 and 0.13, 0.292 and 0.338, 0.238 and 

0.269; for five high-information loci (𝑷𝑰𝑪𝒎𝒂𝒙) – 0.034 and 0.066, 0.319 and 0.342, 0.295 and 0.355. When planning  

large-scale population-genetic studies, the choice of highly informative DNA markers will at least not reduce the accuracy  

of genetic assessments and tests, but will cut back the cost of genotyping and analysis of fewer loci. 

Keywords: cattle breeds, STR markers, genetic diversity, Polymorphism Information Content – 𝑃𝐼𝐶, ANOVA, network, 

probability of identity, probability of exclusion, individual heterozygosity, correspondence analysis, differentiation measures 
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Прогресс в картировании генов обеспечил 

генетиков и селекционеров большим числом 

микросателлитных маркеров (Simple Tandem 

Repeats, STR), ассоциированных с локусами, 

для которых характерна мультиаллельность. 

Для поиска информативных локусов, опреде-

ления необходимого их числа и должного уровня 

полиморфизма используют два показателя: 

𝐻𝑒 – ожидаемая гетерозиготность и PIC (Poly-

morphism Information Content) – информа-

ционный контент полиморфизма. Оба показа-

теля варьируют в диапазоне [0; 1] или [0; 100 %]. 

Ожидаемая гетерозиготность, 𝐻𝑒, явля-

ется фундаментальной мерой генетической 

изменчивости в популяции, показывающая 

долю гетерозиготных генотипов, которая 

может быть при равновесии Харди-Вайнберга 

с теми же аллельными частотами, что и в реаль-

ной популяции [1]. Для локуса с n аллелями  

и частотой i-го аллели 𝑝𝑖 

𝐻𝑒 = 1 − ∑ 𝑝𝑖
2𝑛

𝑖=1 ,   

где ∑ 𝑝𝑖
2𝑛

𝑖 = 1  – это частота всех гомозиготных 

генотипов; считается, что гомозиготы не несут 

информации. М. Nei [1] назвал 𝐻𝑒 – генным 

разнообразием (вероятность того, что две 

аллели, случайным образом извлечённые из 

популяции, различны или вероятность того, 

что любой случайно выбранный индивид  

из популяции будет гетерозиготным по любым 

двум аллелям в маркерном локусе). 

Показатель PIC предложили D. Botstein 

с соавторами [2] для исследования сцепления 

редкого доминантного заболевания, когда пора-

жён один из родителей, который имеет гетеро-

зиготный генотип и аллель предрасполо-

женности к заболеванию1. В этом контексте 

термин «информационный» означал – пригодный 

для анализа сцепления того, что маркер нахо-

дится рядом с геном или другим представ-

ляющим интерес маркером. Для локуса с часто-

тами i-го и j-го аллелей pi и pj: 

𝑃𝐼𝐶 = 1 − (∑ 𝑝𝑖
2)𝑛

𝑖 = 1 − ∑ ∑ 2𝑝𝑖
2𝑛

𝑗=𝑖 + 1 𝑝𝑗
2𝑛−1

𝑖 = 1 . 

Третий элемент в правой части – это веро-

ятность того, что оба родителя и потомок 

будут иметь одинаковые гетерозиготные гено-

типы. В сущности, 𝑃𝐼𝐶 – это модифициро-

ванный показатель 𝐻𝑒 с поправкой на то, что 

индивид при анализе сцепления не внесёт 

ошибки в результаты [3]. 

Х. Го, Р. К. Элстон (X. Guo, R. C. Elston) [4] 

обобщили определение 𝑃𝐼𝐶 таким образом, 

чтобы оно не зависело от типа наследования 

изучаемого признака. Для этого они ввели 

понятие информативность передачи (trans-

mission informativeness), под которым понимали 

 
1Предполагали: (а) в общей популяции частоты аллелей в маркерном локусе не зависят от частот аллелей в локусе 

заболевания и (б) пара аллелей встречается с частотой, равной произведению двух частот. 
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условную вероятность2 передачи родителем 

одного из двух маркерных аллелей (при известных 

маркерных генотипах потомка и обоих роди-

телей). Информативность передачи маркера 

для триады «отец-мать-потомок» в нуклеарной 

семье равна 0 или 1. Обобщённый показатель 

PIC – это информативность передачи, усред-

нённая по всем возможным триадам, т. е. 

безусловная вероятность того, какой маркерный 

аллель передал родитель. Чтобы триада была 

информативной для родителя, этот родитель 

должен быть гетерозиготным, а родители и 

потомок не должны иметь один и тот же 

гетерозиготный генотип. Х. Го, Р. К. Элстон  

(X. Guo, R. C. Elston) пришли к выводу, что 

Botstein′s формула PIC является общей для 

оценивания информативности маркерного 

локуса, независимо от типа наследования  

сцеплённого признака. 

Как мера полиморфизма, 𝑃𝐼𝐶 зависит 

только от числа аллелей и частоты каждой  

аллели в маркерном локусе. Локусы с бóльшим 

числом аллелей или/и равными аллельными 

частотами имеют более высокие показатели  𝑃𝐼𝐶. 

Они обладают бóльшей способностью различать 

тестируемые образцы (высокой дискримина-

ционной мощностью). 

В литературе встречаются другие фор-

мулы расчёта 𝑃𝐼𝐶:  

 

где I2 – прогноз PIC; n – число аллелей;  

pu и pv  – частоты маркерных аллелей u и 

v гетерозиготного родителя. 

По Botstein′s 𝑃𝐼𝐶 представляет вероят-
ность того, что данный потомок родителя,  
который имеет редкую аллель в индексном  
локусе (предрасположенность к заболеванию), 
позволит определить родительский генотип 
маркерного локуса. По [9] 𝑃𝐼𝐶 – это вероят-
ность получения потомства, для которого 
аллельное происхождение одного родителя 
может определяться по случайному спари-
ванию. По [4] – это вероятность того, что мар-
керный генотип потомка позволит при отсут- 

ствии кроссинговера определить, какой из 

двух маркерных аллелей пораженного родителя 

он получил, т. е. 𝑃𝐼𝐶 является вероятностью 

получения аллели от отца или от матери. Если 

маркерные аллели, которые были переданы  

отцом и матерью, известны, или если можно 

определить от какого родителя потомок получил 

каждую аллель, то можно установить пропорцию 

аллелей, идентичных по происхождению 

(Identical by Descent, IBD). Чем выше пока-

затель 𝑃𝐼𝐶, тем более информативен маркер и, 

следовательно, выше вероятность определения 

доли IBD-аллелей. По [7] 𝑃𝐼𝐶 маркера опреде-

ляется как ожидаемая доля информативного 

потомства у данного типа родословной. 

Потомство является информативным, если по 

его генотипу можно сделать вывод о маркерной 

аллели, связанной с аллелью заболевания, и, 

следовательно, совместно наследуемых в после-

дующих поколениях. Полиморфизм на уровне 

выборки может быть предсказан по ожидаемой 

частоте информативных потомков в выборке 

(𝑃𝐼𝐶), а полиморфизм на уровне семьи – по 

частоте информативных потомков на одного 

гетерозиготного родителя, который называют 

информационным контентом семьи (Family 

Information Content, 𝐹𝐼𝐶) [8].  𝑃𝐼𝐶 объединяет 

гетерозиготность родителей с долей потомства, 

для которого известно наследование маркера. 

Наследование неизвестно, если потомок имеет 

тот же маркерный генотип, что и оба родителя, 

или как у одного из родителей, а другой родитель 

неизвестен [10]. По [6] 𝑃𝐼𝐶 – это способность 

маркера дифференцировать особей в популяции; 

по [11] 𝑃𝐼𝐶 отражает способность специфи-

ческого маркера обнаруживать полиморфизм 

в изучаемых образцах; по [12] 𝑃𝐼𝐶 – это мера 

количества информации, которая может быть 

извлечена из генетического маркера. 

Цель исследования – дать характе-

ристику выборок быков-производителей трёх 

пород по информационному контенту поли-

морфизма STR-локусов с последующим гене-

тико-статистическим анализом PIC-оценок. 

В частности, ставились задачи оценить взаимо-

связи PIC-показателей с иными характеристи-

ками разнообразия, исследовать межпородные 

различия, изучить вероятности идентификации 

генотипов и способность STR-локусов выяв-

лять несоответствия в записях родословных. 
 

2Условная вероятность – это вероятность наступления события А при условии, что событие В произошло.  

Безусловная вероятность – это вероятность события независимо от предшествующего или будущего возникновения 

других событий (просто вероятность наступления события). 
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Научная новизна – проведён сетевой 

анализ локусов при различных ограничениях 

по индексу сходства PIC-профилей; изучена со-

пряжённость породных выборок с 𝑃𝐼𝐶-катего-

риями; исследовано влияние уровня 𝑃𝐼𝐶 локусов 

на оценки индивидуальной гетерозиготности 

производителей и относительной генетической 

дифференциации выборок. 

Материал и методы. Использовали 

данные генотипирования по 11 STR-локусам 

(Eth3, inra23, Tgla227, Tgla126, Tgla122, Sps115, 

Eth225, Tgla53, Bm2113, Bm1824, Eth10)  

84 быков-производителей трёх пород3: джер-

сейской породы (JER; n = 10), красной сканди-

навской (Viking Red, RED; n = 29) и голштин-

ской (HOL; n = 45)4. Кроме показателей 𝐻𝑒  

и 𝑃𝐼𝐶 (по [2]) рассчитывали: энтропийный 

аналог эффективного числа аллелей на локус –

𝑛𝑒
𝑆 = exp( 𝐻𝑆 ), где 𝐻𝑆  – индекс Шеннона  

[13, 14]5; вероятности идентичности животных 

и исключения предполагаемого родителя(-ей); 

индивидуальную гетерозиготность; статистики 

относительной генетической дифференциации 

выборок: индексы фиксации (𝐺𝑆𝑇 [16], 𝐺𝑆𝑇(𝑁)
′  

[1, 17]), модифицированные по [17] индексы 

дифференциации (индексы фиксации с поправ-

кой на внутривыборочную гетерозиготность –

  𝐺𝑆𝑇(𝐻)
′  и 𝐺𝑆𝑇

′′ ) и «подлинные» индексы дифферен-

циации (𝐷𝑒𝑠𝑡  [18], 𝐷′
 [14, 19]; см. также [20, 21]). 

Использованы программы GenAlEx 6.502 [22, 23], 

PAST3 [24], STATGRAPHICS®СenturionXVI [25]. 

Результаты и их обсуждение. В таблице 1 

даны оценки и описательная статистика показа-

телей разнообразия 𝑛𝑆
𝑒, 𝐻𝑒 и 𝑃𝐼𝐶 по локусам 

в пределах JER-, RED- и HOL-выборок. 
 

Таблица 1 – Оценки 𝒏𝑺
𝒆, 𝑯𝒆и 𝑷𝑰𝑪 по локусам и статистика по выборкам / 

Table 1 – Estimates 𝒏𝑺
𝒆, 𝑯𝒆and 𝑷𝑰𝑪 by loci and statistics by samples 

 

Локус / Loci 
 𝑛𝑆

𝑒   𝐻𝑒    𝑃𝐼𝐶  

JER RED HOL JER RED HOL JER RED HOL 

Eth3 (1) 1,75 4,16 3,22 0,375 0,701 0,638 0,304 0,661 0,569 

inra23 (2) 2,75 3,34 4,34 0,615 0,574 0,747 0,533 0,541 0,703 

Tgla227 (3) 3,89 6,49 6,86 0,710 0,823 0,825 0,658 0,802 0,804 

Tgla126 (4) 3,18 3,48 2,52 0,585 0,645 0,543 0,543 0,595 0,466 

Tgla122 (5) 3,58 3,87 6,23 0,690 0,659 0,815 0,639 0,618 0,792 

Sps115 (6) 1,68 2,67 3,35 0,265 0,474 0,614 0,246 0,448 0,570 

Eth225 (7) 4,12 5,69 3,91 0,725 0,791 0,681 0,680 0,761 0,627 

Tgla53 (8) 3,34 5,37 7,92 0,675 0,737 0,843 0,611 0,710 0,825 

Bm2113 (9) 1,53 5,06 5,01 0,255 0,766 0,776 0,222 0,735 0,739 

Bm1824 (10)  1,75 2,96 3,73 0,375 0,549 0,685 0,305 0,513 0,634 

Eth10 (11) 2,71 5,61 5,75 0,595 0,796 0,797 0,430 0,768 0,770 

Min 1,53 2,67 2,52 0,255 0,474 0,543 0,222 0,448 0,466 

Max 4,12 6,49 7,92 0,725 0,823 0,843 0,680 0,802 0,825 

Range 2,59 3,82 5,40 0,470 0,349 0,300 0,458 0,354 0,359 

CV, % 34,5 28,8 35,4 33,8 16,7 13,6 37,2 17,9 17,1 

Mean 2,75 4,43 4,80 0,533 0,683 0,724 0,470 0,650 0,682 

SE 0,287 0,384 0,513 0,054 0,034 0,030 0,053 0,035 0,035 

95 % CIL 2,11 3,57 3,66 0,412 0,607 0,658 0,353 0,572 0,603 

95 % CIU 3,39 5,28 5,95 0,654 0,760 0,790 0,587 0,728 0,760 

Примечание: Range = Max – Min; CV – коэффициент изменчивости; Mean – среднее; SE – стандартная ошибка;  

95 % CIL/95 % CIU – 95%-ный доверительный интервал (нижняя/верхняя границы) / 

Notes: CV – coefficient of variability; SE – standard error; 95 % CIL/95 % CIU – 95 % confidence interval (lower/upper bounds). 
 

3База генетических данных быков-производителей. Микросателлиты. [Электронный ресурс]. 

URL: http://www.vniiplem.ru/rus/files/Database/DNK/mikrosatellity.pdf (дата обращения: 09.12.2018). 
4Из 33 тестов согласия распределений генотипов с равновесием Харди-Вайнберга (РХВ) в двух случаях имело место 

статистически значимое отклонение от РХВ: по локусу Eth10 в JER-выборке и по локусу Eth225 в HOL-выборке. 
5Наблюдаемое число аллелей не является подходящим показателем полиморфизма маркеров [8]. Эффективное число 

аллелей на локус, рассчитываемое традиционным методом (𝑛𝑒 = 1/ ∑ 𝑝𝑖
2𝑛

𝑖=1 ), занижает оценку аллельного разнообразия, 

т. к. более распространённым аллелям придаётся больший «вес». Статистика 𝑛𝑒
𝑆  лишена этого недостатка [15]. 
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Оценки в пределах выборок были про-

верены на нормальность распределения. 

Одномерный тест Жарке-Бера (JB)6 показал 

значения достигнутой статистической значи-

мости (pvalue) JB-критерия для JER-выборки 

в диапазоне [0,517; 0,610], для RED-выборки – 

[0,654; 0,670], для HOL-выборки – [0,559; 

0,682]. Все значения pvalue были больше приня-

того уровня критерия значимости (α = 0,05) – 

данные соответствовали совокупности допу-

щений, позволяющих применять параметри-

ческие методы статистики. 

Описательная статистика дана в нижней 

части таблицы 1. В JER-выборке коэффициенты 

изменчивости (CV) оценок 𝑛𝑆
𝑒,𝐻𝑒 и 𝑃𝐼𝐶 были 

высокими и, примерно, равными (34–37 %).  

В RED- и HOL-выборках высокую изменчивость 

имели только 𝑛𝑆
𝑒 − оценки (28,8 и 35,4 % соот-

ветственно); оценки 𝐻𝑒 и 𝑃𝐼𝐶 локусов были 

более однородными (CV = 14–18 %). 

Относительно размаха оценок (Range) 

выборки распределялись: по 𝑛𝑆
𝑒 – HOL≫ 

RED≫JER, по 𝐻𝑒 – JER≫RED>HOL, по 𝑃𝐼𝐶 – 

JER≫HOL≈RED (≫ – существенно больше, 

≈ – почти равно). Минимальные значения 

𝑛𝑆
𝑒, 𝐻𝑒 и 𝑃𝐼𝐶 в JER-выборке были по локусу 

Bm21137, в RED-выборке – по локусу Sps115,  

в HOL-выборке – по локусу Tgla126; макси-

мальные – по локусам Eth225, Tgla227 и Tgla53 

соответственно. 

Ожидаемая гетерозиготность локусов была 

выше PIC-оценок. Парные тесты Стьюдента 

показали в JER-выборке различие 0,063±0,0116 

при 𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 = 0,0003 с 95 % CI [0,037; 0,089].  

В RED-выборке – 0,033±0,0025, 𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 < 0,0001 

и 95 % CI [0,027; 0,039], в HOL-выборке – 

0,042±0,0058, 𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 < 0,001 и 95 % CI [0,029; 

0,055] соответственно. 

𝑃𝐼𝐶-оценки локусов были обработаны 

по двуфакторной модели фиксированного типа 

(ANOVA): 𝑃𝐼𝐶 = 𝜇 + 𝐵𝑟𝑒𝑒𝑑 + 𝐿𝑜𝑐𝑖 + 𝑒  (табл. 2). 
 

Таблица 2 – Результаты ANOVA по 𝑷𝑰𝑪 / 

Table 2 – Results ANOVA by 𝑷𝑰𝑪 
 

Источник / Source SS 𝜂2, % DF MS F-test 𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒  

Порода / Breed 0,2868 33,2 2 0,1434 12,19 0,0003 

Локус / Loci 0,3420 39,6 10 0,0342 2,91 0,0202 

Остаток / Residual (e) 0,2352 27,2 20 0,0118 - - 

Сумма / Total 0,8640 100,0 32 - - - 

Примечания: SS – сумма квадратов (Type III); 𝜂2 – вклад фактора; DF – степени свободы; MS – средний квадрат /  

Notes: SS – Sum of Square (Type III); 𝜂2 – the contribution of the factor; DF – Degrees of Freedom; MS – Mean of Square 

 

Коэффициент детерминации статисти-

ческой модели, равный 72,8 % (𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 = 0,0016), 

свидетельствовал о сильной (0,85) статистически 

значимой связи между 𝑃𝐼𝐶 и факторами модели. 

Частный коэффициент детерминации по фак-

тору «порода» 33,2 % соответствовал корре-

ляции 0,58 («заметная»). 

Среднее 𝑃𝐼𝐶 локусов в JER-выборке 

статистически значимо отличалось от средних 

RED- и HOL-выборок (табл. 3). Различие между 

RED- и HOL-выборками было статистически 

незначимым8. 

Таблица 3 – Мультисравнение  𝑷𝑰𝑪 средних / 

Table 3 – Multi-comparison of 𝑷𝑰𝑪 averages 
 

Breeds JER-RED JER-HOL RED-HOL 

Differences -0,180 -0,212 -0,032 

𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒  0,0047 0,0024 0,3829 

95 % CIL -0,297 -0,329 -0,149 

95 % CIU -0,063 -0,095 0,085 
 

 

 
6Тест 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. 
7В JER-выборке слабо информативными (𝑃𝐼𝐶< 0,25) были локусы Bm2113 и Sps115. 
8Сходный результат был по 𝑛𝑒

𝑆  и𝐻𝑒  переменным. 
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Корреляции Пирсона между показа-

телями в пределах выборок были высокие и 

статистически значимые (𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 < 0,0001), 

именно: 𝑛𝑒 × 𝐻𝑒
𝑆  – 0,94–0,96, 𝑛𝑒 × 𝑃𝐼𝐶𝑆  – 

0,95–0,98, 𝐻𝑒 × 𝑃𝐼𝐶 – 0,980–0,998. По объеди-

нённым данным 0,89, 0,92 и 0,99. Регрессия 𝑃𝐼𝐶 

на 𝑛𝑒
𝑆  в JER-выборке составила 0,180±0,012,  

в RED-выборке была в 2 раза ниже (0,090±0,007), 

а в HOL-выборке – в 3 раза (0,060±0,008). 

На рисунке 1 (слева) дана лепестковая 

диаграмма (radar/spiderplot) профилей выборок 

по PIC-оценкам локусов. Каждый локус имеет 

собственную ось координат. Линии соединили 

все значения 𝑃𝐼𝐶 локусов (координаты) в каж-

дой выборке и сформировали контуры. Конфи-

гурации контуров и их площади дают наглядное 

представление о структуре и уровне полимор-

физма выборок. Диаграмма удобна для срав-

нения локусов в выборке, локуса в разных 

выборках и выборок в целом. Площадь области, 

ограниченная контуром JER-выборки, заметно 

меньше, а её конфигурация существенно отли-

чалась от таковых RED- и HOL-выборок. Между 

последними эти различия были менее выра-

жены. Тем не менее, корреляции Пирсона и 

Спирмена 𝑃𝐼𝐶-оценок локусов между выборками 

были статистически незначимые (𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 > 0,1). 

На рисунке 1 (справа) рассеяние локусов 

по PIC-оценкам в пространстве JER×RED×HOL 

пород. Выделились две группы, близкие по 

PIC локусов: низкополиморфные (6, 10, 1)  

и высокополиморфные (2, 5, 8, 3 и 11). 

 

 
Рис. 1. 2D лепестковая диаграмма 𝑷𝑰𝑪-профилей выборок (слева) и рассеяние 𝑷𝑰𝑪-оценок  

локусов в 3D пространстве (справа) / 

Fig. 1. 2D spider plot of PIC-profiles of samples (left) and scattering of PIC-estimates of loci in 3D space (right) 

 

Построение сети (networkplot). По PIC-

оценкам из таблицы 1 проведён сетевой анализ 

локусов, который базируется на теории графов. 

Граф – это совокупность объектов, некоторые 

пары которых в некотором смысле «связаны». 

По форме граф представляет сеть из узлов 

(вершин) и рёбер (граней)9. Преимущество 

сетевого анализа в том, что он придаёт значение 

отношениям между объектами, а не рассмат-

ривает их как изолированные. 

 

Для компоновки сети использовался 

Fruchterman-Reingold алгоритм (FR)10, который 

предполагает создание графа с рёбрами 

одинаковой длины и минимально возможным 

числом пересечений. На рисунке 2 узлы в сети 

– это локусы, которые соединены линиями 

(рёбра), указывающими на наличие связи между 

ними. Размер (степень) узла пропорционален 

числу смежных ему рёбер. Узел/локус с высокой 

степенью является более «влиятельным»11. 

Этот показатель позволяет дифференцировать 

узлы на «центральные» и «периферийные».  
 

9Граф, в котором рёбра не имеют определённого направления, есть ненаправленный. 
10Fruchterman T. M. J., Reingold E. M. Graph drawing by force-directed placement. Software: PracticeandExperience. 

1991;21(11):1129–1164. URL: http://dx.doi.org/10.1002/spe.4380211102 
11Узлы более значимы, если они связаны с узлами большего размера, и снижают свою значимость при контакте  

с узлами меньшего размера. 
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Рис. 2. Компоновка сети по евклидовому 

сходству (S) 𝑃𝐼𝐶-профилей 11 STR-локусов / 

Fig. 2. Network layout based on the Euclidean 

similarity (S) of  𝑃𝐼𝐶 profiles of 11 STR loci 

(A – S≥10 %; B – S≥30 %; C – S≥50 %; D – S≥70 %) 

 

Ребро представляет отношение подобия 

пары локусов, которое измерялось евклидовым 

сходством (S) их профилей (𝑃𝐼𝐶 по JER-, 
RED- и HOL-выборкам). Локусы с похожими 

профилями (бóльшим индексом) находятся 
ближе друг к другу. Жирные линии указывают 

на более высокое сходство. Размер узла и 
толщина рёбер характеризуют «экспрессию» 

локуса. Длина ребра определяется FR-алго-
ритмом только для целей визуализации и не 

несёт биологической информации. 

Число узлов (n) является показателем 

порядка графа, число рёбер (m) – его разме-

ром. В графе порядка n максимальная степень 

каждого узла равна n - 1, а максимальное число 

рёбер – n (n - 1) / 2. Для 11 локусов максимальная 

степень каждого равна 10, а размер графа – 55. 

На рисунке 2-А дан мультиграф с огра-

ничением по индексу сходства S ≥ 10 % (m = 52). 

Узел 8 (центральный) и два узла наружного 

круга 4 и 9 имели степень 10. Все узлы внут-

реннего круга (1, 2, 10, 11 и 5) имели степень 9. 

Выделялись циклы узлов с повышенным сход-

ством (1-6-10-1; 2-5-11-2) и цепи (3-5-2-10;  

7-8-2-4). Вместе с тем, диапазон значений  

индекса сходства был очень широкий  

(S≥10 %), поэтому сеть запутанная и трудная 

для интерпретации12. 

Сокращение числа рёбер достигалось 

повышением требования к минимальному 

значению индекса сходства. На рисунке 2-B, C, D 

показана компоновка сетей с нижним порогом 

сходства смежных локусов 30, 50 и 70 %13.  

В сети при условии 𝑆≥30 % (рис. 2-В) общее 

число рёбер-связей сократилось до 49 со сред-

ним индексом (𝑆̅) 50,6 %. Локус 2 имел 10 рёбер, 

локусы 1, 4, 11 – по 9 рёбер. Повышенное сход-

ство профилей имели локусы в цикле 8-3-5-8  

(𝑆̅ = 75,7 %), в цепях 1-10-6 (𝑆̅ = 74,9 %), 7-3-5-2 

(𝑆̅ = 68,0 %) и 5-8-11 (𝑆̅ = 72,5 %). 

В сети с S ≥ 50 % (рис. 2-С) число межло-

кусных связей сократилось до 26 (𝑆̅ = 61,6 %). 

Локусы 2 и 11 имели по 7 рёбер, локусы 1 и 7 

– по 6, локусы 5 и 8 – по 5 рёбер. Повышенным 

сходством характеризовались локусы в цепях 

3-8-5 (𝑆̅ =73,6 %) и 6-10 (𝑆̅ = 79,5 %).  

При условии S ≥70 % (рис. 2-D) осталось 

четыре тривиальных или нулевых графа 

(локусы 4, 11, 7 и 9), которые не имели связей 

со сходством более 70 %, и два цепных графа. 

Граф L составил цепь смежных локус 6-10-1, 

граф Н – цепь из локусов 3-8-5-2. В этих цепях 

«влиятельными» были локусы 5, 8 и 10. Каждый 

из них имел сходство профилей со смежными 

локусами более 70 %. Локусы 6 и 1, 3 и 2 были 

«висячие», т. к. имели связи только с одним 

локусом. 

По каждому локусу L- и H-графов были 

рассчитаны PIC-средние [по породам]. Для локу-

сов L-графа оценки составили 0,421, 0,484 и 

0,511 (𝑃𝐼𝐶̅̅ ̅̅ ̅ = 0,472), для локусов H-графа – 0,592, 

0,683, 0,715 и 0,755 (𝑃𝐼𝐶̅̅ ̅̅ ̅ = 0,686). Следовательно, 

 
12В сетевом анализе такой граф называют «hairball» – комок шерсти. 
13Размещение не строго определено – разные запуски программы приводят к различным конфигурациям сети. 
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сетевой анализ выявил кластеры локусов с низ-

ким и высоким информационным контентом 

полиморфизма. Отметим похожую группировку 

локусов по PIC-оценкам в 3D-графике (рис. 1, 

справа). Единственное отличие в том, что локус 

11 отсутствовал в H-графе. Его индексы сход-

ства с другими локусами графа были ниже 

70 % (самый высокий с локусом 8 – 64,3 %). 

Анализ соответствий (Correspondence 

Analysis, CA). Оценки 𝑃𝐼𝐶 локусов варьировали 

от 0,222 до 0,825 (табл. 1). В пределах каждой 

выборки локусам присвоили одну из четырёх 

категорий: 1 – полиморфизм низкий (𝑃𝐼𝐶 < 40 %); 

2 – средний (𝑃𝐼𝐶 = 40–60 %); 3 – высокий/зна-

чительный (𝑃𝐼𝐶 = 61–80 %); 4 – очень высокий 

(𝑃𝐼𝐶 > 80 %). Распределение локусов по кате-

гориям дано в таблице 4. 
 

Таблица 4 – Число локусов по 𝑷𝑰𝑪-категориям / 

Table 4 – The number of loci by 𝑷𝑰𝑪-categories 
 

Порода / 

Breed 

𝑃𝐼𝐶-категория / PIC-category 
∑ 

1 2 3 4 

JER 4 3 4 0 11 

RED 0 4 6 1 11 

HOL 0 3 6 2 11 

∑ 4 10 16 3 33 

Примечание / Note: 1 – 𝑃𝐼C<40 %; 2 – 𝑃𝐼𝐶 = 40–60 %; 

                                  3 – 𝑃𝐼𝐶 = 61–80%; 4 – 𝑃𝐼𝐶>80%. 

В JER-выборке отсутствовали локусы 

категории 4, в RED- и HOL-выборках – кате-

гории 1. Самая многочисленная во всех выбор-

ках категория 3. В относительных частотах 

(процентах) распределение представлено моза-

ичным графиком (рис. 3). 

На графике высота каждой строки про-

порциональна её общей частоте. Ширина 

полос в строке пропорциональна частоте каждой 

ячейки в этой строке. Площадь прямоугольника 

(«бруска») пропорциональна частоте в кон-

кретной ячейке таблицы 4. 

Если локусы 3 и 4 категорий считать 

высокоинформативными, то в JER-выборке 

их было 36,4 %, в RED- и HOL – 63,6 и 72,7 % 

(при равном проценте локусов третьей кате-

гории – 54,5 %). 

По построению и содержанию таблица 4 

относится к таблицам сопряжённости, которые 

являются основой для СА14. Алгоритмы СА 

позволяют: (a) исследовать структуру и взаимо-

связь группирующих объектов (строк) и пере-

менных (столбцов); (b) представить содер-

жимое таблицы в виде 𝜒2-дистанции между 

отдельными объектами или/и переменными; 

(c) сформировать карту соответствия (corre-

spondence map) в пространстве низкой размер-

ности, на которой расстояние между двумя 

объектами (переменными) является мерой их 

сходства15. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 3. Мозаичный график распределения 

STR-локусов по категориям 𝑷𝑰𝑪 / 

Fig. 3. Mosaic plot of STR loci distribution 

by 𝑷𝑰𝑪-categories 

В СА численности каждой ячейки таблицы 

сопряженности (𝑛𝑖𝑗 в табл. 4) стандартизуются 

(𝑚𝑖𝑗 = 𝑛𝑖𝑗/ ∑ 𝑛𝑖𝑗), чтобы сумма по всем ячейкам 

была равна 1. Полученная нормированная 

таблица показывает, как распределена единичная 

масса по ячейкам. В терминологии СА суммы 

относительных частот (𝑚𝑖𝑗) по строкам и 

столбцам называют массой строки и столбца 

соответственно (𝑚𝑖. и 𝑚.𝑗). 

 

 
14Развитие алгебры СА началось c 1930-х годов [26], но до 1970-х годов метод был малоизвестным. По этой при-

чине М. О. Хилл (M. O. Hill) [27] назвал его «забытым многомерным методом». 
15В СА «соответствие» является мерой того, насколько сильно частоты между строками и столбцами таблицы 

данных отклоняются от нулевой модели – «отсутствие ассоциации». 
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Если строки и столбцы таблицы незави-
симы друг от друга, то её элементы могут быть 
воспроизведены по профилям строк и столбцов 
(ожидаемая частота: 𝑒𝑖𝑗 = 𝑚𝑖.𝑚.𝑗 ∑ 𝑛𝑖𝑗). При 

гипотезе о полной независимости значений  
по строкам и столбцам любое отклонение 
от ожидаемых величин (𝑟𝑖𝑗 = 𝑛𝑖𝑗 − 𝑒𝑖𝑗) будет 

давать вклад в совокупную [непараметри-

ческую] статистику 𝜒2 Пирсона (фиксирует 
степень расхождения реальных частот от ожи-
даемых). Рассчитанная по таблице 4 статис-

тика 𝜒2 представлена в таблице 5 (дистанция 

хи-квадрат для клетки: 𝑑𝑖𝑗 = 𝑟𝑖𝑗
2/𝑒𝑖𝑗). 

Таблица 5 – 𝝌𝟐-дистанции / 

Table 5 – Chi-Square Distances 

Порода / 

Breed 

PIC-категория / PIC-category 
∑ 

1 2 3 4 

JER 5,33 0,03 0,33 1,00 6,70 

RED 1,33 0,13 0,08 0,00 1,55 

HOL 1,33 0,03 0,08 1,00 2,45 

∑ 8,00 0,20 0,50 2,00 10,70 
 

Комбинированный вклад всех ячеек  

в строке (столбце), ∑, рассматривается как  

дистанция между наблюдаемым профилем 

строки (столбца) и центроидом всех профилей 

строки (столбца), где центроид – это профиль, 

ожидаемый в предположении независимости. 

Совокупная 𝜒2(∑ 𝑑𝑖𝑗  = 10,70) характеризует 

уровень соответствия значений строк и столбцов 

друг другу, или степень отклонения строк 

и столбцов от нулевой гипотезы. 

При делении значений 𝑑𝑖𝑗  на ∑ 𝑑𝑖𝑗 полу-

ченные величины называют относительной 

инерцией (стандартизированное хи-квадрат; 

табл. 6). Суммирование по строке (столбцу) 

дает относительную инерцию строки (столбца). 

Последние можно представить точками-

строками (точками-столбцами) в пространстве 

меньшей размерности, которое удовлетво-

рительно воспроизводит сходство (и различие) 

между относительными частотами для строк 

(столбцов) таблицы сопряжённости. 
 

Таблица 6 – Относительная инерция / 

Table 6 – Relative Inertia 
 

Порода / 

Breed 

PIC-категория / PIC-category 
∑ 

1 2 3 4 

JER 0,498 0,003 0,031 0,093 0,626 

RED 0,125 0,012 0,008 0,000 0,145 

HOL 0,125 0,003 0,008 0,093 0,229 

∑ 0,748 0,019 0,047 0,187 1,000 

Инерция характеризует вариативность 

(изменчивость) элементов таблицы сопряжён-

ности. Общая инерция алгоритмами СА разде-

ляется на последовательные компоненты –  

размерности (dimensions), которые не корре-

лируют друг с другом (также употребляется 

термин «axis» – ось [координат]). При этом 

максимизируется соответствие между оцен-

ками строк и оценками столбцов. То есть раз-

мерности (оси) выбираются так, чтобы рассто-

яния между строками или столбцами были 

максимальными и увеличение числа осей приво-

дило бы к уменьшению доли совокупной вели-

чины 𝜒2 (и, следовательно, инерционности), 

приходящейся на каждую дополнительную ось. 

Относительная инерция размерности 

определяет вклад каждого объекта и каждой 

переменной в инерцию, приходящуюся на рас-

сматриваемую размерность. Обычно первая 

размерность «захватывает» максимум инерции, 

вторая – следующую бóльшую величину и т. д. 

Достаточно 2-3 главных (principal) размер-

ностей, чтобы представить содержимое таблицы 

сопряженности в виде карты соответствия. 

На этой карте каждый объект или/и переменная 

изображаются точкой(-ами), позиции которых 

показывают, насколько сильно они «соответ-

ствуют» друг другу. Расстояние между двумя 

объектами (переменными) является мерой их 

сходства/различия. 

Ординацию объектов (переменных) интер-

претируют как аппроксимацию хи-квадрат 

дистанций между объектами (переменными). 

Чем больше инерция для конкретной размер-

ности, тем выше вариативность среди профилей, 

которые представляют эту размерность. Таким 

образом, СА – это метод декомпозиции статис-

тики 𝜒2 Пирсона с целью определения про-

странства наименьшей размерности, позволя-

ющего представить отклонения от ожидаемых 

величин.  

Для анализируемых данных 2D-карты 

соответствия показаны на рисунке 4 (A, B, C – 

по главным (principal) координатам, D – по 

стандартизированным (standard)). 

На первую размерность (Dim1) прихо-

дилось 94,5 % извлеченной инверсии, на вторую 

(Dim2) – 4,5 %. Пересечение двух осей – это 

центр тяжести [инерции] наблюдаемых точек. 

Удаленность точек (выборок, категорий PIC) 

от центра тяжести указывает на их вклады 

в размерности (чем дальше, тем больше вклад).
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Рис. 4. 2D-карты соответствия: А – для выборок (▲); B – для категорий (●); С – биплот; D – биплот  

по стандартизированным координатам / 

Fig. 4. 2D-correspondence maps: A – for samples (▲); B – for categories (●); C – biplot; D – biplot according  

to standardized coordinates 
 

Интерпретация заключается в поиске 

группировок и контрастов в конфигурации 

проецируемых выборок и конфигурации прое-

цируемых категорий. Расстояние/дистанция 

между однотипными точками (либо выборки, 

либо категории) характеризует их тесноту связи. 

Соотношение (корреляцию) между точкой 

(выборка, категория) и размерностью опре-

деляет угол с вершиной в центре тяжести. При 

остром угле – корреляция положительная,  

прямой угол говорит об отсутствии связи,  

тупой – об отрицательной корреляции. 

Рисунок 4-А представляет карту соот-

ветствия породных выборок. Первая размер-

ность отделила JER-выборку от двух других. 

Вторая размерность разнесла RED- и HOL-

выборки: первая попала в III квадрант, вторая 

– во II квадрант. Характерна близость (схо-

жесть по 𝑃𝐼𝐶 профилям) RED- и HOL-выборок 

и их контраст с JER-выборкой. Точка «JER» 

находилась на значительном расстоянии  

от центра тяжести и, практически, лежала на 

горизонтальной оси. Поэтому вклад JER-

выборки в инерцию Dim1 составил 66,2 %,  

в Dim2 – 0,4 %. Выборки RED и HOL имели 

более высокие вклады в Dim2 – 54,5 и 45,1 %, 

в Dim1 – 12,2 и 21,6 % соответственно. 

Чем меньше угол между точкой-

выборкой и осью, определяющей размерность, 

тем теснее связь между ними. Корреляция 

JER-выборки с Dim1 была равна +1 и нулю 

с Dim2. Корреляции выборок RED и HOL  

с Dim1 были 0,79 и 0,89, с Dim2 – 0,21 и 0,11 

соответственно. Между RED- и HOL-выбор-

ками можно полагать наличие положительной 

связи (острый угол с вершиной в центре тяжести) 

и отрицательной корреляции каждой из них 

с JER-выборкой (тупые углы). 

Рисунок 4-B представляет 2D-карту со-

ответствия категорий. Категории выстроились 

последовательно вдоль Dim1, которая отделила 

категорию 1 от остальных. Имели место 

близость 2 и 3 категорий (что указывает на 

сходство профилей), их контраст с категорией 4 

и более значительный – с категорией 1. Кате-

гории 1 и 4 максимально не соответствовали 

из-за неоднородности данных в таблице  

сопряжённости. 

По горизонтальной оси точка 1 нахо-

дится на значительном расстоянии от центра 

тяжести, но очень близка по вертикальной оси. 

Поэтому вклад категории 1 в инерцию Dim1 

составил 78,6 %, в Dim2 – 9,2 %. На втором 

месте по величине вклада категория 4 – 

16,2 %. Однако в Dim2 её вклад был наиболь-

ший – 62,3 %. Вклад категории 2 в Dim1 

и Dim2 был соответственно 0,4 и 27,9 %, кате-

гории 3 – 4,9 и 0,6 %. 

Корреляции категорий 1, 3 и 4 с Dim1 

были 0,993, 0,993, 0,817 и почти нулевыми  

с Dim2 – 0,007, 0,007 и 0,183 соответственно. 
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Корреляция категории 2 с Dim1 была 0,183, 

с Dim2 – 0,817.  

Угол между категориями 3 и 4 (через 

центроид) был острый, что свидетельствовало 

о тесной положительной связи, которая объяс-

нялась схожестью их профилей. Связности 

категорий 1 и 2, 2 и 3 не наблюдалось (углы 

практически прямые). Категории 1 и 3, 1 и 4 

формировали тупые углы, указывающие на их 

отрицательное соотношение. 

На рисунке 4-C дана комбинированная 

2D-карта соответствия, представляющая всю  

информацию таблицы сопряжённости (дистан-

ционный биплот). Дистанции между объектами 

и переменными в биплоте точно не определя-

ются. Однако небольшое расстояние указывает, 

примерно, на повышенную вероятность того, 

что данная переменная присутствует в данном 

объекте. Положения породных выборок вдоль 

Dim1 отражают их различия по конкретным 

категориям (проекции на Dim1). Выборки RED 

и HOL имели относительно высокие доли ка-

тегорий 2 и 3, в то время как для выборки JER 

характерна категория 1. При этом для RED-

выборки наиболее вероятны 2 и 3 категории 

локусов, для HOL-выборки – 3 и 4, для JER-

выборки – 1 и 2 категории. Можно полагать, 

что имело место некоторое соответствие между 

расположением выборок и категорий с точки 

зрения их соотношения в матрице данных. 

На рисунке 4-D представлен корреля-

ционный биплот по опции «Plot standard 

coordinates». Опция полезна при интерпре-

тации дистанций между строками (столбцами), 

координаты столбцов (строк) при этом не рас-

сматриваются. По сравнению с картой соот-

ветствия 4-C, имела место некоторая поляри-

зация точек-выборок и точек-категорий по 

Dim2, но их локализация относительно друг 

друга не поменялась. 

Приблизительную связь между выборкой 

и категорией можно определить по углу с вер-

шиной в центре тяжести. Если угол острый,  

то выборка и категория положительно корре-

лируют друг с другом. В нашем случае это 

означает, что JER-выборке соответствовал 

бóльший процент локусов первой категории, 

RED-выборке – 2 и 3 категорий, HOL-выборке 

– локусы категорий 3 и 4. Если угол тупой,  

то корреляция отрицательная (категории 3 и 4 

для JER-выборки, категория 1 для RED-  

и HOL-выборок). Если угол прямой, то взаи-

мосвязи нет (категория 2 для JER-выборки). 

CA является исследовательским (разве-

дочным) методом. Разработан на базе методо-

логии, рассматривающей построение моделей 

с точки зрения их соответствия данным, а не 

наоборот [26]. Поэтому имело место мнение, 

что не существует тестов, которые могли бы 

быть использованы для проверки статисти-

ческой значимости результатов СА. Однако 

некоторые оценки можно получить из таблицы 5. 

Статистика 𝜒2 – это наиболее простой критерий 

проверки значимости ассоциаций между кате-

гориальными (номинальными) переменными, 

не связанный с распределением последних. 

Тест 𝜒2проверяет нуль-гипотезу (𝐻0): является 

ли классификация строк и столбцов незави-

симой, т. е. принадлежность животных к породе 

не влияет на распределение STR-локусов по 

категориям. Рассчитанная величина 𝜒2 составила 

10,7, а табличное значение критерия при числе 

степеней свободы DF = (3 - 1)(4 - 1) = 6 и 

уровне значимости α = 0,05 было 𝜒 0,05; 6
2  = 12,5916 

(больше, чем 𝜒2 = 10,7). Также статистика 

Likelihood ratio составила 12,28 при 𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒  = 0,056 

(больше, чем α = 0,05). Оба теста указывали  

на то, что данные не противоречили модели 

независимости. Вместе с тем, если принять  

α = 0,10, то табличное значение 𝜒 0,1; 6
2  = 10,64 

< 𝜒2 = 10,7; при уровне доверия (достовер-

ности) 90 % гипотеза Н0 может быть отвергнута. 

Коэффициент контингенции Чупрова,  

𝑇 = √𝜒2/𝑁√𝐷𝐹 = √10,7/33√6 = 0,36, указывал на 

слабую степень зависимости между породными 

выборками и категориями STR-локусов. 

Коэффициент сопряжённости Пирсона, реко-

мендованный в [28] для таблиц размером более 

чем 2×2, составил 𝜑 = √𝜒2 𝑁⁄  =√10,7/33 = 0,57, 

что характеризовало связь как «относительно 

средняя». R-коэффициент Пирсона составил 

0,417 (𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 = 0,0158), а 𝜏𝑏-коэффициента 

Кендалла – 0,374 (𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 = 0,0167). Полученные 

оценки позволяют предположить наличие слабой, 

но статистически значимой связи между 

выборками и категориями 𝑃𝐼𝐶 (влияния породы 

на распределение локусов по категориям). 

 

16Находят по таблице критических значений 𝜒2-распределения Пирсона в книгах по статистике, например: 

Гланц С. Медико-биологическая статистика. Электронная книга. М.: Практика. 1998. 459 с. Если 𝜒0,05,𝐷𝐹
2 > 𝜒2,  

то 𝐻0 принимается (𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 > 𝛼 = 0,05): строки и столбцы независимы. 
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Вероятности идентичности и исклю-

чения. Для некоторых исследований важна 

количественная оценка способности молеку-

лярных маркеров распознавать разные инди-

виды. Эффективность идентификации оцени-

вается вероятностью совпадения на основе 

данных о частотах аллелей и отношения гено-

типов по Харди-Вайнбергу. Наиболее часто 

используют 𝑃𝐼-статистику (Probability Identity), 

которую интерпретируют как вероятность 

получения идентичных генотипов при опреде-

лённом распределении частот аллелей17.  

Это может быть либо вероятность получения 

второго генотипа, идентичного тому, который 

уже есть, либо наличия в стаде животных 

с идентичными генотипами, либо получения 

двух идентичных генотипов в данной попу-

ляции. 𝑃𝐼-статистику используют для сравнения 

потенциальной мощности различных локусов 

или разных наборов локусов, или для сравнения 

одного и того же набора локусов разных попу-

ляций, или для оценки необходимого числа 

локусов, обеспечивающих определённую надёж- 

ность генетических тестов, или для иденти-

фикации индивидов по их гипервариабель-

ным генетическим маркерам. 

При допущении независимости аллелей 

и пропорций генотипов по Харди-Вайнбергу 

𝑃𝐼 для каждого локуса (𝑃𝐼𝐿) рассчитывают 

по формуле: 𝑃𝐼𝐿 = ∑ 𝑝𝑖
4 + ∑(2𝑝𝑖𝑝𝑗)2, где 𝑝𝑖 и  

𝑝𝑗 – частоты i-ой и j-ой аллели [29]18. Стати-

стика 𝑃𝐼𝐿 представляет собой теоретическую 

вероятность идентичных генотипов локуса. 

Умножение 𝑃𝐼𝐿 на размер выборки даёт ожи-

даемое число животных с идентичными гено-

типами (Expected No. Individuals with the Same 

Genotype, ENISG). 

Вероятность для возрастающей комби-

нации локусов (𝑃𝐼𝐶 – мультилокусная вероят-

ность) есть 𝑃𝐼𝐶 = ∏ 𝑃𝐼𝐿 , где ∏ – оператор произ-

ведения (предполагает независимость аллелей 

разных локусов). 

Перед расчётом 𝑃𝐼𝐿, 𝑃𝐼𝐶 и 𝐸𝑁𝐼𝑆𝐺 (по 𝑃𝐼𝐿) 

локусы были ранжированы по убыванию 𝑃𝐼𝐶. 

Ниже даны оценки по выборкам: 

JER n = 10 Eth225 Tgla227 Tgla122 Tgla53 Tgla126 inra23 Eth10 Bm1824 Eth3 Sps115 Bm2113 

𝑃𝐼𝐿  0,1200 0,1348 0,1463 0,1690 0,2131 0,2293 0,2310 0,4609 0,4609 0,5583 0,5875 

ENISG 1,2 1,3 1,5 1,7 2,1 2,3 2,3 4,6 4,6 5,6 5,9 

𝑃𝐼𝐶  0,1200 0,0162 0,0024 0,0004 0,0001 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 

RED n = 29 Tgla227 Eth10 Eth225 Bm2113 Tgla53 Eth3 Tgla122 Tgla126 inra23 Bm1824 Sps115 

𝑃𝐼𝐿  0,0531 0,0698 0,0734 0,0862 0,0966 0,1289 0,1577 0,1757 0,2141 0,2398 0,3025 

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

𝑃𝐼𝐶  0,0531 0,0037 0,0003 0,0001 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 

HOL n = 45 Tgla53 Tgla227 Tgla122 Eth10 Bm2113 inra23 Bm1824 Eth225 Sps115 Eth3 Tgla126 

𝑃𝐼𝐿  0,0428 0,0519 0,0577 0,0685 0,0868 0,1076 0,1497 0,1559 0,1930 0,2001 0,2862 

ENISG 1,9 2,3 2,6 3,1 3,9 4,8 6,7 7,0 8,7 9,0 12,9 

𝑃𝐼𝐶  0,0428 0,0022 0,0001 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 

 

Вероятность совпадения генотипов воз-

растала со снижением 𝑃𝐼𝐶 локусов. В JER-

выборке значения 𝑃𝐼𝐿  были в диапазоне [0,12; 
0,5875] со средней 0,301, в RED-выборке – 
[0,0531; 0,3025] со средней 0,145, в HOL-
выборке – [0,0428; 0,2862] со средней 0,127. 
Животных с идентичными генотипами 
[«усреднённого» локуса] можно ожидать 
30,0, 14,5 и 12,7 %; в абсолютных показателях,  

с учётом численности выборок, – 3, 4 и 6 голов 

соответственно. Из трёх локусов с min значе-

ниями 𝑃𝐼𝐿 (максимальный 𝑃𝐼𝐶) локус Tgla227 

встречался во всех выборках, локус Eth225 –  

в JER- и RED-выборках, локус Tgla122 –  

в JER- и HOL-выборках, локус Eth10 – только 

в RED-выборке, локус Tgla53 – только в HOL-

выборке. 

 
17Статистика PI показывает среднюю вероятность того, что два неродственных индивида, взятых из одной и той 

же популяции со случайным спариванием, случайно окажутся носителями одного и того же мультилокусного 

генотипа (также называют Population Match Probability – популяционной вероятностью совпадения). 
18В GenAlEx: 𝑃𝐼𝐿 = 2(∑ 𝑝𝑖

2)
2

− ∑ 𝑝𝑖
4. 
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𝑃𝐼𝐶-статистика (по комплексу локусов) 

важна при планировании исследований, тре-

бующих точной идентификации индивидов.  

В частности, при определении числа высокоин-

формативных локусов, которые необходимы 

для достижения разумно низкого значения  𝑃𝐼𝐶  

(например, 0,01–0,0001). Величину  (1 − 𝑃𝐼𝐶) 

называют мощностью исключения (Exclusion 

Power), или дискриминантной мощностью 

(Powerof Discrimination)19. Так, при идентифи-

кации животных для достижения мощности 

исключения на уровне (1 − 𝑃𝐼𝐶 ) = 0,9999 

(99,99 %) в JER-выборке достаточна комби-

нация из пяти, в RED-выборке – из четырёх,  

в HOL-выборке – из трёх высокоинформа-

тивных локусов. 

Вероятность исключения (Probability 

Exclusion, 𝑃𝐸). Обычно  РЕ-статистику опре-

деляют, как вероятность исключения особи, 

как родителя, на основании несоответствия её 

генотипа с генотипом потомка хотя бы в одном 

из исследуемых локусов. Для отдельного 

локуса в программе GenAlEx имеются три 

статистики [30]: 
 

РЕ1 – вероятность исключения, когда генотип одного родителя известен 

          (the probability of exclusion when the other parent is known) 

         

РЕ2 – вероятность исключения, когда генотип другого родителя известен, а другого – нет 

(the probability of exclusion when one parent is known, but the other genotype is unavailable)  

          

РЕ3 – вероятность исключения пары предполагаемых родителей (the probability of excluding  

a putative parent pair) 

 
 

Вероятность исключения по комбинации 

локусов (мультилокусная) рассчитывается 

как 𝑃𝐸𝐶 = 1 − ∏  (1 − 𝑃𝐸𝑖)𝑛𝑙𝑜𝑐𝑖
𝑖=1 , где 𝑃𝐸𝑖 – вероят-

ность исключения, рассчитанная для каждого 

локуса (𝑃𝐸1, или 𝑃𝐸2, или 𝑃𝐸3). Эти статис-

тики позволяют оценить среднюю способность 

маркерных систем выявлять несоответствия  

в записях родословных. 

Результаты расчёта 𝑃𝐸 по отдельным 

локусам визуализированы на рисунке 5-A. 

Наиболее высокие оценки были по 𝑃𝐸3 

(исключение пары предполагаемых роди-

телей); самые низкие – по 𝑃𝐸2, когда известен 

генотип одного родителя. Оценки 𝑃𝐸1 зани-

мали промежуточное положение. 

Обращает внимание близость оценок  

по RED- и HOL- выборкам и низкие оценки по 

JER-выборке. Так, усреднённые 𝑃𝐸1 были для 

RED- и HOL-выборок 0,4767 и 0,5054 соответ-

ственно; в среднем 0,4910, или 49,1 %.  

По JER-выборке эта вероятность составила 

30,4 %. Соответствующие оценки по 𝑃𝐸2 были 

32,1 и 17,1 %, по 𝑃𝐸3 – 67,2 и 44,4 %. 

Максимально возможные 𝑃𝐸 по отдель-

ному локусу в JER-, RED- и HOL-выборках: 

𝑃𝐸1 – 49, 65, 69 %; 𝑃𝐸2 – 31, 48, 53 %; 𝑃𝐸3 – 67, 

83 и 86 %. Величины явно недостаточные, 

особенно в JER-выборке, для надёжного тести-

рования отцовства/материнства. 

На рисунке 5 (В, С, D) представлены 

кумулятивные кривые 𝑃𝐸-статистик при воз-

растающей комбинации локусов. В частности, 

на рисунке 5-В даны 𝑃𝐸1-кумуляты по выбор-

кам. При использовании только пяти самых 

информативных локусов кумулятивная 𝑃𝐸1  

по JER-выборке была 94,09 %, по RED-вы-

борке – 98,89 %, по HOL-выборке – 99,34 %. 

Дополнительные шесть локусов повысили  

вероятности до 98,5 (+4,41), 99,94 (+1,05) и 

99,97 (+0,63) % соответственно. Для дости-

жения совокупной 𝑃𝐸1 на уровне 99,9 %20  

в HOL-выборке было достаточно восемь,  

в RED-выборке – 10 локусов, в JER-выборке 

необходимо более 11 локусов. 

 

 

 
19Мощность исключения – вероятность того, что два индивида будут иметь разные генотипы. 
20Из 1000 потомков, соответствующих своим родителям, можно ожидать только одного ложного совпадения 

(случайная ошибка). 
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Рис. 5. Вероятности исключения: А – средние по 11 локусам с min и max значениями; B, С, D – кумуля-

тивные для возрастающих комбинаций локусов (PЕ1 – когда известен генотип второго родителя; PE2 – когда 

генотип одного из родителей неизвестен; PE3 – когда исключаются оба предполагаемых родителя. В каждой выборке 

локусы были упорядочены по убыванию 𝑃𝐼𝐶) / 

Fig. 5. Exclusion probabilities: A – the average for 11 loci with min and max values; B, C, D – cumulative 

for increasing combinations of loci (PE1 – when the genotype of the second parent is known; PE2 – when the genotype 

of one parent is unknown; PE3 – when both prospective parents are excluded. In each sample, the loci were ordered in 

descending order PIC) 
 

Относительно мультилокусной 𝑃𝐸2 

(рис. 5-С; представляется более важной),  

то при использовании пяти локусов она была: 

в JER-выборке 78,19, в RED-выборке 93,08,  

в HOL-выборке 95,38 %. Комбинация из 11 

локусов увеличила оценки 𝑃𝐸2 до 88,26 

(+10,07), 98,35 (+5,27) и 99,14 % (+3,76) соответ-

ственно. Прибавка была бóльшей, чем в случае 

с 𝑃𝐸1, но ни в одной выборке совокупная 𝑃𝐸2 

не достигла 99,9 %21. Ниже даны оценки куму-

лятивной 𝑃𝐸2 для бóльшего числа локусов, 

рассчитанные при допущении равного поли-

морфизма локусов (𝑃𝐼𝐶 из JER-выборки): 
 

n loci → 11 15 20 

PIC = 0,533 90,0 95,7 98,5 

PIC = 0,611 95,4 98,5 99,6 

PIC = 0,658 97,6 99,4 99,9 

PIC = 0,680 98,3 99,6 99,9 

Исходя из полученных результатов, 

для достижения в JER-выборке совокупной 

𝑃𝐸2 на уровне 99,9 % необходимо минимум 

20 локусов, причём каждый из них должен 

иметь 𝑃𝐼𝐶 не ниже 66 %. 

При исключении обоих предполагаемых 

родителей, для достижения совокупной 𝑃𝐸3  

на уровне 99,9 %, в HOL-выборке было доста-

точно четырёх самых информативных локусов,  

в RED-выборке – пяти, а в JER-выборке – все 

11 локусов (рис. 5-D). В случаях вольной 

случки или осеменения смешанной спермой, 

или подмены приплода 𝑃𝐸3-тест является 

мощным средством идентификации кандидата  

в потомки. 

Индивидуальная гетерозиготность. 

У каждого производителя генотипы по 11 локу-

сам были как в гетерозиготном, так и гомози-

готном состоянии. Отношение числа гетерози-

готных генотипов к их общему числу характе-

ризовало индивидуальную гетерозиготность 

производителя (Individual Heterozygosity, 𝐻𝐼𝑛𝑑) 

[31]. Оценки 𝐻𝐼𝑛𝑑 в JER-выборке были в диа-

пазоне [0,273; 0,727], в RED-выборке – [0,455; 

0,909] и в HOL-выборке – [0,455; 1]; средние 

0,564, 0,734 и 0,814 соответственно. 
 

21У речных буйволов (Bubalusbubalis) для достижения PE2 = 99,9 % потребовалось 11 локусов [32]. Для пород свиней 

крупная белая, дюрок и ландрас совокупные 𝑃𝐸2 по 10 STR локусам были 96,4, 93 и 90,5 % соответственно [33]. 
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По 𝑃𝐼𝐶 локусов каждая выборка была 

разделена на две группы: «𝑃𝐼𝐶+» – субвыборка 

животных с пятью высокоинформативными 

локусами, «𝑃𝐼𝐶-» – с пятью низкоинформатив-

ными локусами22. В каждой субвыборке были 

рассчитаны новые 𝐻𝐼𝑛𝑑-оценки производителей, 

после чего данные были объединены и обрабо- 

 

таны ANOVA по статистической модели фикси-

рованного типа: 𝐻𝐼𝑛𝑑 = 𝜇 + 𝐵𝑟𝑒𝑒𝑑 + 𝑔𝑟𝑃𝐼𝐶 + 𝑒 

(табл. 7). 
Влияние факторов «Breed» и «grPIC» 

было статистически значимым. Их суммарный 
вклад в общую изменчивость 𝐻𝐼𝑛𝑑 составил 
28,2 %. На фактор «Breed» приходилось 
12,3 %23, что указывало на низкую (√0,123 = 0,35) 
ассоциацию с 𝐻𝐼𝑛𝑑. 

Таблица 7 – Результаты ANOVA по 𝑯𝑰𝒏𝒅 / 
Table 7 – Results ANOVA for 𝑯𝑰𝒏𝒅 

Source SS 𝜂2, % DF MS F-test 𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 

Breed 1,292 12,3 2 0,646 14,01 <0,0001 

grPIC 1,680 15,9 1 1,680 36,42 <0,0001 

Residual (e) 7,564 71,8 164 0,046 - - 

Total (corrected) 10,536 100,0 167 - - - 

 

Среднее 𝐻𝐼𝑛𝑑 в JER-выборке было статис-

тически значимо ниже, чем в RED- и HOL-

выборках – их 95 % CI не перекрывались (рис. 6, 

слева). Различие между средними RED- и 

HOL-выборок было статистически незначимым. 

В пределах субвыборок («𝑃𝐼𝐶+» или 

«𝑃𝐼𝐶-») 95 % CI 𝐻𝐼𝑛𝑑-средних не перекры-

вались только у производителей JER- и HOL-

пород (рис. 6, справа). В пределах пород 

различие 𝐻𝐼𝑛𝑑-средних между «𝑃𝐼𝐶+» и «𝑃𝐼𝐶-» 

было, примерно, равным (в «PIC-» на 25 % 

ниже), но в JER-выборке статистически незна-

чимым (95 % CI перекрывались). 

Корреляция Пирсона между 𝐻𝐼𝑛𝑑-оценкам 

производителей, рассчитанных по субвыборкам 

«PIC+» и «PIC-», была «слабой» – r = 0,266 

(𝑝𝑣𝑎𝑙𝑢𝑒 = 0,0143) с 95 % CI [0,055; 0,455]; 

bootstrapping дал 95 % CI [0,115, 0,437]24. 

Исходя из 95 % CI, максимальная повто-

ряемость 𝐻𝐼𝑛𝑑-оценок не превышала 20 %. 

Ранговые корреляции Спирмена и Кендалла 

были 0,316 и 0,267 соответственно. 

 

 

 

 

 

Рис. 6. LS-средние 𝑯𝑰𝒏𝒅 

 с 95 % CI по выборкам (сле-

ва) и группам по 𝑷𝑰𝑪(справа) / 

Fig. 6. Least Squares Means 

𝑯𝑰𝒏𝒅and 95 % CI by samples 

(left) and by 𝑷𝑰𝑪-groups (right) 

Влияние уровня PIC на оценку генети-

ческой дистанции. По RED + HOL выборке25 

были сформированы три субвыборки, пред-

ставляющих одних и тех же производителей, 

но с разными наборами локусов. Субвы-

борка 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑎𝑥 включала четыре высокоинфор-

мативных локуса (Tgla227, Tgla53, Bm2113  

и Eth10), субвыборка 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛 – четыре низко-

информативных локуса (Eth3, Tgla126, Sps115, 

Bm1824) и субвыборка 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑥 (смешанная) – 

остальные три локуса с [условно] высоким, 

средним и низким показателями 𝑃𝐼𝐶 (inra23, 

Tgla122 и Eth225). 

 

 

22Одни и те же производители, но с разными наборами локусов. 
23Аналогичный результат по однофакторной модели. 
24Howell D. C. Resampling Procedures. UniversityofVermont. Copyright 2000 (Package). 
25JER-выборка выпала из-за малого числа локусов с высокими показателями 𝑃𝐼𝐶. 
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По каждой субвыборке и исходной 
(«Total» с 11-ю локусами) рассчитали индексы 

фиксации (𝐺𝑆𝑇, 𝐺𝑆𝑇(𝑁)
′ ), индексы фиксации, 

модифицированные в индексы дифферен-
циации (𝐺𝑆𝑇(𝐻)

′ , 𝐺𝑆𝑇
′′ ), и «подлинные» индексы 

дифференциации (𝐷𝑒𝑠𝑡, 𝐷′). Оценки по Total-
выборке приняли за «истинные» и использо-
вали для расчёта MAPE (Mean Absolute 
Percentage Error)26 – средней абсолютной про-
центной ошибки пары подобных статистик, 

полученных по той или иной субвыборке.  

Результаты сведены в таблице 8 и визуализи-

рованы на рисунке 7. 

Прежде всего следует отметить, что по 

Total-выборке «истинные» оценки индексов 

фиксации были в 3 и более раз ниже индексов 

дифференциации (включая модифицированные). 

Похожее отношение сохранялось и для оценок 

по трём субвыборкам. 

 

Таблица 8 – Генетические дистанции RED-HOL, рассчитанные по субвыборкам с разным уровнем  

PIC локусов шестью методами / 

Table 8 – Genetic distances between RED and HOL, calculated from subsamples with different levels  

of 𝑷𝑰𝑪 loci using six methods 
 

Мера / Measure → 

Вариант/ Variant ↓ 

Fixation  indices Modified indices Differentiation indices 

𝐺𝑆𝑇 𝐺𝑆𝑇(𝑁)
′  𝐺𝑆𝑇(𝐻)

′  𝐺𝑆𝑇
′′  𝐷𝑒𝑠𝑡  𝐷′ 

Total (11 locus) 0,056 0,105 0,331 0,366 0,292 0,343 

PICmax (4 locus) 0,034 0,066 0,319 0,342 0,295 0,355 

PICmin (4 locus) 0,070 0,130 0,292 0,338 0,238 0,269 

PICmix (3 locus) 0,070 0,131 0,430 0,468 0,388 0,421 

MAPE (PICmax), % 38,2 5,1 2,3 

MAPE (PICmin), % 24,4 9,7 20,0 

MAPE (PICmix), % 24,9 28,9 27,8 
 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 7. Оценки генетической дистанции 

RED-HOL на выборках с разным уровнем  

PIC локусов / 

Fig. 7. Estimates of the RED-HOL genetic 

distance in samples with different levels of 𝑷𝑰𝑪 loci 

Абсолютное расхождение оценок, рас-

считанных по субвыборкам 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑎𝑥 и  𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛, 

для индексов фиксации было в среднем 0,05, 

для модифицированных индексов – 0,016,  

для «подлинных» индексов дифференциации – 

0,072. Оценки индексов фиксации по 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑎𝑥-

субвыборке были в 2 раза ниже, чем по 

𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛-субвыборке. В то время как оценки 

индексов дифференциации по 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑎𝑥-субвы-

борке были выше таковых по 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛-субвы-

борке на 16,6 %. При этом оценки по 𝐺𝑆𝑇(𝐻)
′  

и 𝐺𝑆𝑇
′′  мерам были выше на 5,2 %, а по 𝐷𝑒𝑠𝑡  

и 𝐷′мерам – на 28 %. 

Интересно, что индексы дифференциации, 

рассчитанные по 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑥-субвыборке (смешан-

ной), были на 19–63 % выше, чем аналогичные 
индексы по другим субвыборкам. Как пред-

ставляется, это могло быть следствием неодно-

родности локусов по оценкам (точнее, по числу 

[и частоте] аллелей). Однако неоднородность 

данных не влияла на индексы фиксации, так 

как оценки, рассчитанные по 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑥 и 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛 

субвыборкам, совпадали. 
 

26MAPE = (100×Σ|ei|/θ*)/n,  где  ei = θi - θ*; θi – i-ая оценка, θ* – «истинная» оценка. 
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Индексы фиксации, рассчитанные по трём 
субвыборкам, имели MAPE 24–38 %. Оценки 

индексов дифференциации по субвыборке 

 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑎𝑥 имели самые малые MAPE – в среднем 

3,7 % (по субвыборке 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛 – 10–20 %). При 

использовании субвыборки  𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑥 оценки 

индексов фиксации и дифференциации имели 

MAPE на уровне 25–29 %. 

В целом, уровень 𝑃𝐼𝐶 локусов влиял  

на оценки относительной генетической диф-
ференциации выборок. Ближе к «истинным» 

были оценки, полученные по субвыборке  
с четырьмя высокоинформативными локусами 

мерами 𝐷𝑒𝑠𝑡, 𝐷′(MAPE = 2,3 %), и 𝐺𝑆𝑇(𝐻)
′ , 𝐺𝑆𝑇

′′  

(MAPE = 5,1 %). В остальных вариантах 
MAPE были >10%, что можно интерпрети-

ровать как статистически значимое отклонение 
от «истинных» оценок. 

Заключение. Породы анализируемых 
выборок производителей имели разную историю. 

Так, джерсейская порода разводилась на острове 
Джерси в изоляции 2,5 века (1763–2008 гг.). 

Обмен генетическим материалом между финской 
айрширской, красной датской и красно-

пёстрой шведской породами, продолжавшийся 
в течение многих лет, способствовал получению 

потомства различной кровности, смешиванию 
генофондов и, как следствие, объединению 

(2010 г.) в популяцию Viking Red – красную 

скандинавскую породу. Начавшаяся в 70-х 
годах XX столетия экспансия голштинской 

породы Северной Америки в европейские,  
а затем и в другие страны мира, сделали её 

трансграничной27. Рассматриваемая HOL-вы-
борка включала данные по голштинским 

производителям североамериканской, голланд-
ской и немецкой селекции. Особенности 

разведения (в JER-породе – инбридинг, в RED 
– трёхпородное скрещивание+селекция, в HOL– 

поглотительное скрещивание+селекция) сфор-
мировали генофонды пород, отличающиеся  

по показателям аллельного и генного разнооб-
разия. Самыми низкими они были в JER-

выборке, самыми высокими – в HOL-выборке. 
Так, по JER-выборке число эффективных  

аллелей на локус ( 𝑛𝑒
𝑆 ) было 2,7, в RED-

выборке – 4,4 и в HOL-выборке – 4,8; ожидаемая 

гетерозиготность (𝐻𝑒) соответственно 0,533, 
0,683 и 0,724, информационный контент поли-

морфизма (𝑃𝐼𝐶) – 0,470, 0,650, 0,682, причём  
оценки были статистически значимо ниже 

𝐻𝑒-оценок. Средние 𝑛𝑒
𝑆 , 𝐻𝑒 и 𝑃𝐼𝐶 показатели 

по JER-выборке статистически значимо отли-
чались от таковых в RED и HOL выборках. 

Между последними статистически значимых 
различий не наблюдалось (по всей вероятности, 

вследствие кроссбридинга как при слиянии, 
так и при поглощении пород). В пределах пород-

ных выборок имела место сильная взаимосвязь 

PIC-оценок с оценками 𝑛𝑒
𝑆  и 𝐻𝑒 (0,940–

0,998). В то же время, корреляции PIC-оценок 
локусов между породными выборками были 

статистически незначимые. 

𝑃𝐼𝐶-оценки в JER-выборке имели высо-

кую изменчивость (CV = 37 %); выборки RED 

и HOL были более гомогенными (CV = 17 %). 

Локусов с 𝑃𝐼𝐶 > 0,6 в JER-выборке, примерно 

в 2 раза меньше, чем в RED- и HOL-выборках 

(36,4, 63,6 и 72,7 %), что характеризовало 

последние как генетически высокополиморфные. 

Из трёх локусов с max 𝑃𝐼𝐶 локус Tgla227 

встречался во всех выборках, локус Eth225 –  

в JER- и RED-выборках, локус Tgla122 –  

в JER- и HOL-выборках, локус Eth10 – только 

в выборке RED, локус Tgla53 – только в выборке 

HOL. Сетевой анализ c ограничением для 

индекса сходства локусов S ≥ 50 % сформи-

ровал граф размером 26 межлокусных связей 

(𝑆̅ = 61,6 %) из 55 возможных (𝑆̅ = 47,6 %).  

Локусы 1, 2, 5, 7, 8 и 11 имели по 5–7 связей 

(«влиятельные»). Повышенные индексы сход-

ства были в цепях 3-8-5 и 6-10 (≈80 %).  

При условии S ≥ 70 % компоновка сети вклю-

чала четыре нулевых графа (локусы 4, 11, 7 и 9)  

и два цепных 6-10-1 и 3-8-5-2. Первый граф 

объединил низкополиморфные локусы с  

𝑃𝐼𝐶̅̅ ̅̅ ̅ = 0,472, второй – высокополиморфные 

с 𝑃𝐼𝐶̅̅ ̅̅ ̅ = 0,686. Сходную группировку наблю-

дали в трёхмерном (JER×RED×HOL) графике 

рассеяния локусов по 𝑃𝐼𝐶. 

Близость выборок RED и HOL и их кон-

траст с JER-выборкой наглядно демонстри-

ровала 2D-карта соответствия (CA-анализ). 

Имела место некоторая сопряжённость между 

ординациями выборок и категорий (1 категория – 

𝑃𝐼𝐶< 40 %; 2 – 𝑃𝐼𝐶 = 40–60 %; 3 – 𝑃𝐼𝐶 = 61–80 %; 

4 – 𝑃𝐼𝐶 > 80 %). Гипотеза о независимости 

принималась при 𝛼 = 0,05 и отклонялась при 

𝛼 = 0,1 (тесты 𝜒2 и 𝐿𝑖𝑘𝑒𝑙𝑖ℎ𝑜𝑜𝑑 𝑟𝑎𝑡𝑖𝑜 ). Статисти-

чески значимые оценки корреляций Пирсона  

и Кендалла (≈0,4) позволили предположить 

наличие слабой ассоциации между породой 

производителя и 𝑃𝐼𝐶-категорией. 
 

27Порода, которая разводится в нескольких странах и регионах (международная) или в нескольких странах,  

но внутри одного региона (региональная). 
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Оценки индивидуальной гетерозиготности 

производителей (𝐻𝐼𝑛𝑑) варьировали от 0,273  

до 0,727 в JER-выборке, от 0,455 до 0,909 в RED-

выборке и от 0,455 до 1 в HOL-выборке при 

средних 0,564, 0,734 и 0,814 соответственно. 

Влияние породной принадлежности и групп 

с высоким и низким полиморфизмом локусов 

на изменчивость 𝐻𝐼𝑛𝑑 было статистически зна-

чимым и, примерно, равным (12,3 и 15,9 %). 

Средние 𝐻𝐼𝑛𝑑 по породам в субвыборке «PIC-» 

были на ~25 % ниже, но различие в JER-

породе статистически незначимо. Взаимосвязь 

 𝐻𝐼𝑛𝑑-оценок одних и тех же производителей, 

рассчитанных по высокоинформативным и низ-

коинформативным локусам, была «слабой»; 

максимальная повторяемость 𝐻𝐼𝑛𝑑-оценок 

не превышала 20 %. 

Уровень 𝑃𝐼𝐶 локусов влиял на оценку 

относительной генетической дифференциации 

RED- и HOL-выборок. Полученные результаты 

в целом соответствовали теоретическим раз-

работкам, демонстрирующим, что при анализе 

мультиаллельных маркеров повышенный уро-

вень гетерозиготности в пределах популяций 

занижает оценки межпопуляционного разно-

образия, измеряемого индексами фиксации 

[18, 34; см. также 20, 21]. В то же время зани-

женные оценки генетической дифференциации 

«правильными» методами по 𝑃𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛-выборке 

(низкоинформативные локусы) сигнализировали 

о том, что использование ДНК-маркеров с малой 

аллельностью (например, SNP) может привести 

к ошибочным заключениям. Аналогично и при 

использовании локусов, неоднородных по 𝑃𝐼𝐶. 

По всей вероятности, использование в популя-

ционно-генетических исследованиях высоко-

информативных ДНК-маркеров совместно 

с 𝐷𝑒𝑠𝑡 и 𝐷′мерами должно способствовать полу-

чению объективных оценок относительной 

генетической дифференциации популяций. 

Как представляется, при идентификации 

происхождения животных на базе STR-локу-

сов могут быть полезны разведочные исследо-

вания по (1) оцениванию 𝑃𝐼𝐶 локусов тести-

руемой выборки и (2) анализу необходимого 

числа локусов, которые обеспечили бы требу-

емую вероятность исключения предполагае-

мого родителя(-ей). Во всяком случае, резуль-

таты, полученные по данным JER- и RED-

выборкам, свидетельствовали о том, что для 

тестирования отцовства/материнства с сово-

купной  𝑃𝐸2 = 99,9 % [известен генотип одного 

родителя] имеющихся 11 локусов было недо-

статочно. В общем, вероятность исключения 

99,9 % может быть обеспечена с меньшим 

числом локусов, если для 𝑃𝐼𝐶 устанавливать 

ограничение, например, не ниже 60 %. 

Итак, выявляя и выбирая высокоинфор-

мативные STR-локусы [и ДНК-маркеры] можно 

повысить надежность тестов и генетических 

оценок, снизить вероятность ошибок при инди-

видуальной, породной и видовой идентифи-

кации, оценке родства, а также исключить 

риски при проверке происхождения животных. 

Такой подход будет способствовать сокра-

щению числа необходимых локусов и, соот-

ветственно, затрат при проведении масштабных 

популяционно-генетических исследований. 

Существует мнение, что инвестиции в поиск 

высокоинформативных локусов могут быть 

экономически выгодными в долгосрочной 

перспективе [35]. 
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