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Расчёт племенной (генетической) ценностей свиней является 

неотъемлемой частью селекционных программ генетического улучше-
ния популяции [1]. Любое животное в популяции имеет какую-то аб-
солютную фенотипическую ценность y, которая может быть выражена 
как отклонение от популяционной средней µ и обозначена условным 
символом P: 

 
Фенотипическое проявление признака у животного определяется 

генетическими факторами и факторами окружающей среды и может 
быть описано следующей моделью [1]: 

Фенотип = генетические эффекты + средовые эффекты 
 Р      =              G           +                U 
Преобразовав, получаем, что абсолютная фенотипическая ценность 

равна: 
 

µ−= yP

UGy ++= µ
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Генетические эффекты (G) включают аддитивные эффекты генов 
(А), эффекты доминирования (D) и эпистаза (I). 

Средовые эффекты (U) включают систематические факторы внеш-
ней среды (В) и случайные средовые факторы (Е). 

Принимая во внимание составляющие генетических и средовых 
факторов, модель фенотипической ценности животного по признаку у 
можно записать следующим образом: 

 
Эффекты B можно оценить (стадо, год, пол, сезон и др.) и учесть 

через среднее по стаду (=µ+В), тогда ỹ будет определять фенотипиче-
ское отклонение животного от среднего по стаду:  

ỹ = y - µ -B = A + D + I + E 
Воздействие D и I на продуктивность животного постоянно, поэто-

му данные эффекты не представляют интереса с точки зрения генети-
ческого улучшения. 

Таким образом, линейная функция фенотипической ценности жи-
вотного имеет вид: 

y= µ +A + B + E 
Аддитивная генетическая ценность A (или а) или средний эффект 

генов, полученных от родителей, является истинной племенной ценно-
стью. В практическом животноводстве селекция проходит по рассчи-
танным оценкам племенной генетической ценности (EBV – estimating 
breeding values), которые могут быть получены из различных источни-
ков информации (собственной продуктивности, продуктивности пред-
ков и (или) потомков, и др.). Каждый родитель передает половину ге-
нов своему потомству, эффект которых называется передающей спо-
собностью и является ½ части генетической ценности животного. Та-
ким образом, аддитивная генетическая ценность животного вызывает 
наибольший интерес и является основой селекции. 

Точность составления генетических программ по генетическому 
улучшению стада напрямую зависит от точного выявления и иденти-
фикации животных с высокой истиной племенной ценностью. Нужно 
отметить, что для оценки племенной ценности используется передаю-
щая способность (прогнозируемая передающая способность (PTA)), 
которая является ½ от прогнозируемой генетической ценности живот-
ного. 

Предсказание племенных ценностей свиней является неотъемлемой 
частью селекционных программ генетического улучшения популяции. 
Крайне важным для точного предсказания племенной ценности явля-
ется наличие баз данных продуктивности животных с их родословны-
ми. Прогноз племенных ценностей может быть основан на данных 
продуктивности животного и его родственников.  

EBIDAy +++++= µ
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В нашей статье мы будем последовательно (от простого к сложно-
му) описывать линейные модели определения племенной генетической 
ценности животных, используя следующие шаги: 

- EBV из собственных записей (простая регрессия), 
- EBV из записей одного типа родственников (простая регрессия), 
- EBV из нескольких источников информации (множественная ре-

грессия) теория селекционного индекса, 
- EBV из BLUP (лучший линейный прогноз). 

 
1. Имеются данные только о собственной продуктивности [2]. 

 

,
 

где  âi– генетическая ценность i-ого животного; 
 b – коэффициент регрессии фенотипа на генотип; 

yi – фенотипическая оценка животного; 
µ – среднее значение признака в популяции. 

Таким образом, прогноз генетической ценности рассчитывается пу-
тём простого умножения на коэффициент наследуемости. 

 
2. Имеются данные повторяющихся признаков собственной про-

дуктивности. 
Для данного расчёта необходимо разделить общую фенотипиче-

скую изменчивость между повторяющимися оценками var(y) на из-
менчивость, обусловленную генетикой, и изменчивость, обусловлен-
ную влиянием окружающей среды. 

 
Внутриклассовая корреляция t – это отношение между изменчиво-

стью, обусловленной генотипом животного, и его фенотипом: 

,
 

где  var(g)– генетическая изменчивость включающая аддитивную; 
var(pe) – изменчивость, обусловленная перманентным влиянием 

окружающей среды; 
var(te)– изменчивость обусловленная случайными эффектами 

окружающей среды.  
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, 
где  âi– генетическая ценность i-ого животного; 
 b – коэффициент регрессии фенотипа на генотип; 

– средняя фенотипическая оценка по n записям животного i; 
µ – среднее значение признака в популяции; 
t – внутриклассовая корреляция. 

Таким образом, при прогнозе генетической ценности учитывается 
повторяемость и количество наблюдений.  

 
3. Прогноз племенной ценности по потомкам животного: 

 
 

 

 

Принимаем, что для полусибсов . 

 

 

 

 
,   

где: âi– генетическая ценность i-ого животного; 
b – коэффициент регрессии фенотипа на генотип; 
ӯ – среднее значение признака n потомков полусибсов по од-

ному отцу i; 
µ– среднее значение признака в популяции. 
k=(4-h2)/h2 . 

Таким образом, прогноз племенной ценности зависит от наследуе-
мости и количества потомства. 

 
4. Прогноз племенной ценности по родителям: 

 
 
5. Прогноз племенной ценности по коррелируемым признакам: 
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)уvar(/)у,cov(b xa= , 
где: âix – генетическая ценность i-ого животного по признаку x, рас-

считанная на основе данных признака у; 
b – коэффициент регрессии; 
y – измерения коррелируемого признака; 
µ – среднее значение признака в популяции. 
Генетическая корреляция (raxy) между признаками y и x. 

 

 

 

 
Таким образом, расчёт основан на генетической корреляции между 

признаками их наследуемости и фенотипическом стандартном откло-
нении. 

 
6. Прогноз на основе селекционного индекса.  
Селекционный индекс – это метод для измерения племенной цен-

ности животных, использующий всю доступную информацию о жи-
вотном и его родственниках. Числовое значение, полученное для каж-
дого животного, называемое индексом (I), является основанием для 
ранжирования животного в популяции [2]: 

,  

где: yi  – фенотипическое значение признака; 
b – весовые коэффициенты, значения которых необходимо устано-

вить; 
µi – среднее значение признака в популяции. 
Определение соответствующих весов для этих нескольких источ-

ников информации является главной задачей при разработке селекци-
онного индекса. В уравнении индекс является оценкой истинной пле-
менной ценности животного i. 

Селекционный индекс [2]: 
1. минимизирует среднюю квадратную ошибку прогноза, то есть 

минимизируется среднее отклонение(ai−âi)2; 
2. максимизирует корреляцию (rа,â) между истинной племенной 

ценностью и индексом. Корреляцию часто называют точностью про-
гноза. 

3. увеличивает вероятность правильного ранжированная животных 
в популяции по их племенной ценности. 

Значение весового коэффициента b рассчитывается путём миними-

)/(),cov( ayaxyxaxy aar σσ=

axayaxyyx raa σσ=),cov(
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зации (a-I)2, что является эквивалентом для максимизации корреляции 
raI. Это та же самая методика, которая используется при расчёте коэф-
фициентов множественной линейной регрессии. Таким образом, зна-
чения коэффициентов b можно рассматривать как коэффициенты пле-
менной ценности пробанда для одного измерения признака племенной 
ценности. Упрощение приводит к решению ряда уравнений, подобных 
нормальным уравнениям множественной линейной регрессии, резуль-
татом решения являются весовые коэффициенты b. 

Для получения значений b необходимо решить систему уравнений: 

,

 

где: pmmи gmm – фенотипические и генетические вариансы для каж-
дого животного в популяции m; 

pmn и gmn – взаимосвязи (ковариансы) между фенотипом и геноти-
пом оцениваемых животных в популяции m и n [2]. 

В матричной форме представленные уравнения имеют вид: 

 

Таким образом, формула прогноза аддитивной племенной ценности 
приобретает следующий вид: 

,  

где:  P – вариационно-ковариационная матрица аддитивных гене-
тических связей пробандов; 

G – ковариационная матрица (матрица взаимосвязей) между жи-
вотными в популяции и рассчитываемыми предсказаниями племенной 
ценности; 

y – фенотипическое значение оцениваемого признака, 
µ – среднее значение признака в популяции[2]. 

 
7. Использование при прогнозе аддитивной матрицы родства. 
Основополагающим в прогнозе племенной ценностей для живот-

ных является матрица аддитивных генетических связей (ковариацион-
ная матрица родства). Как описано выше, использование селекционно-
го индекса для прогнозирования племенной ценности требует постро-
ения матрицы аддитивных генетических связей животных в популяции 
(ковариационная матрица родства), описывающей все взаимосвязи жи-
вотных в популяции. Генетическая оценка методом BLUP всецело ос-
нована на использовании матрицы аддитивных генетических взаимо-
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связей животных в популяции [3].  
Генетически обусловленные различия животных в популяции со-

стоят из трёх компонентов: аддитивных генетических различий, раз-
личий, вызванных доминированием генов, и эпистатических взаимо-
действий генов. При прогнозировании интересны только аддитивные 
генетический различия. Построение матрицы аддитивных генетиче-
ских связей позволяет учесть при прогнозе племенной ценности про-
банда все взаимосвязи его с животными в популяции, а также уровень 
инбридинга между ними.   

Матрица аддитивных генетических связей A, соответствующая 
матрице числителей коэффициентов родства, получается по следу-
ющему рекурсивному алгоритму [2]. 

Первоначально животных в родословной необходимо закодировать 
от 1 до n (n – число животных) и упорядочить таким образом, что ро-
дители предшествуют их потомкам.  

Если оба родителя (s и d) животного i известны: 
aji= aij = 0.5(ajs +ajd); j = 1 до (i −1) 
aii = 1 + 0.5(asd) 
Если только один из родителей s известен и предполагаем, что он 

не связан родством с другим: 
aji= aij = 0.5(ajs); j = 1 до (i −1) 
aii = 1 
Если оба родителя неизвестны: 
aji= aij = 0; j = 1 до (i −1) 
aii = 1  
Если умножить матрицу А на аддитивную генетическую вариансу 

σ2
а, то произведение Aσ2

а; будет описывать вариационно-
ковариационную структуру аддитивных генетических ценностей 
оцениваемых животных.  

Однако для прогнозирования племенной ценности требуется об-
ратная матрица родства А-1, это весьма сложный вычислительный про-
цесс. Поэтому Хендерсоном [4] в 1976 г. был разработан метод расчёта 
А-1, минуя матрицу А без учёта инбридинга.  

Формируется вектор D-1 диагональных элементов ai, которые зада-
ются как 2, или 4/3, или 1 для животных с двумя известными, одним 
известным или с неизвестными родителями соответственно. 

Элементы А-1первоначально задаются нулями и далее применяются 
следующие правила. 

Если известны оба родителя i-го животного, добавляются [2]: 
ai к элементу (i, i) 
-ai/2 к элементам (s, i), (i, s), (d, i) и (i, d). 
ai/4 к элементам (s, s), (s, d), (d, s) и (d, d). 
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Если известен один из родителей (s) i-го животного, добавляются: 
ai к элементу (i, i) 
-ai/2 к элементам (s, i) и (i, s)  
ai/4 к элементу (s, s). 
Если неизвестны оба родителя, добавляются: 
ai к элементу (i, i). 
Использование селекционного индекса как лучшего линейного 

прогноза (BLP) является оптимальным для оценки генетической 
ценности животных. Однако у метода есть некоторые недостатки, 
которые необходимо учитывать при его использовании. Во-первых, 
измерения признаков продуктивности необходимо предварительно 
стандартизировать на фиксированные факторы среды или принять, 
что фиксированные факторы одинаковы для всех измерений, что в 
большинстве случаев невозможно. Во-вторых, решение уравнений 
для селекционного индекса требует инверсии матрицы родственных 
взаимосвязей животных в популяции для оцениваемых признаков 
продуктивности, это весьма сложно в вычислительном отношении 
для больших массивов данных [2]. Поэтому селекционный индекс 
для оценки племенной ценности животных применяется как с исполь-
зованием фиксированных эффектов, так и без них. Например, можно 
не использовать фиксированные эффекты при селекции яичных кур, 
оценка которых производится в одинаковых условиях, так как живот-
ные содержатся в одной или двух очень больших популяциях, в то 
время как при селекции большинства видов домашних животных ис-
пользование фиксированных факторов обязательно. В свиноводстве 
молодняк от одного производителя или самки рождается в разное вре-
мя года, часто в нескольких различных хозяйствах. В схемах тестиро-
вания потомства у молочного рогатого скота коровы рождаются 
непрерывно, начинают лактацию в разное время года и в очень боль-
шом количестве различных стад [5]. 

Хендерсон (1949) разработал методологию, названную лучшим ли-
нейным несмещённым прогнозом (BLUP), позволяющую оценивать 
фиксированные эффекты и племенную ценность одновременно [2]. 
Если родственные связи между оцениваемыми животных включены в 
процедуру расчёта, то метод BLUP эквивалентен селекционному ин-
дексу с дополнительной способностью эффективно оценить и стандар-
тизировать данные оценки признаков племенной ценности на фикси-
рованные эффекты. В отсутствие фиксированных эффектов BLUP 
идентичен селекционному индексу, использующему для прогноза все 
известные родственные связи пробанда [5]. 

Свойства BLUP достаточно хорошо описаны в аббревиатуре данно-
го метода: 
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Best – максимизация корреляции между истинным значением (a) и 
прогнозируемым значением племенной ценности (â) или минимизации 
ошибки предсказанной изменчивости (вариансы) PEV(var(a-â)). 

Linear – использование линейной функции. 
Unbiased – оценка рассчитанных значений для случайной перемен-

ной, например, оценка племенной ценности каждого животного и 
оценка значений фиксированных эффектов непредвзята, т. е. прогно-
зируемая величина племенной ценности максимально приближена к 
истинной (E (a=â)) [2]. 

Prediction – предсказание истинных значений племенной ценности. 
Теоретическое обоснование метода BLUP 
Рассмотрим уравнение для смешанной линейной модели: 
y = Xb + Za + e,  
где:  y = n×1 вектор наблюдений (оценок); n – число записей; 
b = p×1 – вектор фиксированных эффектов; p– число уровней фик-

сированных эффектов; 
a = q×1 – вектор случайных эффектов пробандов; q – число уров-

ней случайных эффектов; 
e = n×1 – вектор случайных эффектов; 
X – матрица порядка n×p, которая связывает оценку животных с 

фиксированными эффектами; 
Z – матрица порядка n×q, которая связывает оценку животных со 

случайными эффектами.  
Матрицы X и Z называются матрицами случаев, предполагается, 

что математическое ожидание (E) переменных:  
 

Принимается, что случайные эффекты, которые включают случай-
ное воздействие среды и неаддитивные генетические эффекты (доми-
нирование и эпистаз), независимо распределены с вариансой σ2

e. По-
этому var(e)=Iσ2

e=R; var(a)=Aσ2
a=Gи cov(a,e)=cov(e,a)=0, где А – это 

матрица взаимосвязей животных в популяции (матрица родства). 
Отсюда следует: 
var(y)=V=var(Za+e) 
=Zvar(a)Z’+var(e)+cov(Za,e)+cov(e,Za) 
=ZGZ’+R+Zcov(a,e)+cov(e,a)Z’ 
Так как cov(a,e)=cov(e,a)=0, то: 
V= ZGZ’+R 
cov(y,a)=cov(Za+e,a) 
=cov(Za,a)+cov(e,a) 
=Zcov(a,a) 
=ZG 
cov(y,e)=cov(Za+e,e) 

0)()(;)( === eEaEXbyE
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=cov(Za,e)+cov(e,e) 
=Zcov(a,e)+cov(e,e) = R 
Главная цель уравнения состоит в том, чтобы предсказать линей-

ную функцию b и a, так что k’b+a (прогноз), основанный на линейной 
функции от y. Назовем L’y предиктором, позволяющим оценить k’b. 
Предиктор L’y должен быть выбран (получен) случайным образом 
(беспристрастно), т. е. его математическое ожидание равно математи-
ческому ожиданию прогноза. Уравнение прогноза BLUP (Хендерсон, 
1973) [6] имеет следующий вид: 

 
 

где:  решается методом наименьших квадратов 
(GLS) для b,  

k’b̂ является лучшим несмещённым линейным измерением (BLUE), 
которое позволяет оценить k’b животного внутри включённого в мо-
дель фактора. BLUE имеет сходные значения и свойства с BLUP, но 
является результатом решения линейной функции фиксированных эф-
фектов [7]. 

Однако для вычисления a и b в уравнении 15 необходимо обернуть 
матрицу (V-1), что является весьма сложным расчётом. Для упрощения 
Хендерсон [8] в 1950 году предложил решение смешанной модели 
(MME) для вычисления значений b (фиксированных эффектов) и пред-
сказать решения для случайных эффектов a одновременно без необхо-
димости вычисленииzV−1. MME решение для смешанной линейной 
модели [2]: 

 

R−1 является единичной матрицей. Разложив её на множители и 
упростив уравнение, получаем: 

,      

Отсюда искомые коэффициенты равны: 
 

Решение уравнения MME позволяет рассчитать BLUE для фикси-
рованных факторов модели и BLUP для рандомизированных факторов, 
при условии некоторых допущений:  

1. y, u и e имеют нормальное распределение в популяции, т. е. про-
явление признаков продуктивности определено большим количеством 
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генов, расположенными во многих локусах. Все различия между жи-
вотными, рассчитанные моделью, за счёт включения в ММЕ уравне-
ние аддитивной матрицы родства, вызваны отклонениями в равнове-
сии генов, инбридигом и дрейфом генов и являются результатом се-
лекции [9, 10]. 

2. Предполагается, что вариансы и ковариансы (взаимосвязи) (R и 
G) для исследуемой популяции известны или, по крайней мере, из-
вестны их отношения. На практике вариансы и ковариансы популяции 
не могут быть точно известны, но они могут быть рассчитаны заранее 
методом ограниченного максимального правдоподобия (REML), если 
эти расчёты основаны на оценке признаков, использующихся в селек-
ции. 

3. На основе данных, полученных при расчёте уравнения ММЕ, 
можно проводить селекцию (отбор) в оцениваемой популяции. Нельзя 
использовать в селекции (отборе) животных, оценка которых получена 
на другой популяции [11].  

Следует различать статистический метод BLUP и модель, которая 
используется для описания данных. Метод представляет собой способ 
расчёта, учитывающий в оцениваемых значениях влияние причинных 
факторов. Модель описывает какие причинные факторы оказывают 
влияние на продуктивность [12]. 

Для расчёта племенной ценности животного на основе BLUP ис-
пользуются различные модели. Старейшей формой учёта является так 
называемая отцовская модель (BLUP SM), в которой племенная цен-
ность рассчитывается только для хряков, имеющих потомков. В оцен-
ке племенной ценности используются данные о продуктивности всех 
потомков одного отца. Недостатком данного способа является отсут-
ствие учёта влияния матерей потомков. Если каждый хряк спаривается 
со случайными свиноматками, это не так существенно. Однако если 
хряк спаривается только с лучшими свиноматками, то доля свинома-
ток в продуктивности потомства будет приписываться исключительно 
хряку, следствием чего явятся искажённые значения племенной цен-
ности [12]. 

Более совершенной формой учёта явилась отцовская модель с мат-
рицей родства, в которой при расчёте племенной ценности хряка учи-
тывается информация об его отце, братьях и других родственниках в 
соответствии со степенью родства. Это привело к существенному по-
вышению точности оценки племенной ценности, прежде всего, для 
животных, имеющих мало потомков. Кроме того, такая модель позво-
лила существенно снизить влияние уровня спаривания, так как доля 
собственных потомков в полученном значении племенной ценности 
стала несколько ниже [12].  
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Наиболее современной и эффективной формой BLUP оценки пле-
менной ценности является так называемая модель животного 
(BLUPAM). В такой модели для каждого животного, будь то хряк или 
свиноматка, или потомок, решается уравнение. Так как каждое живот-
ное представлено своим собственным уравнением, то не происходит 
потери информации. Кроме того, уровень спаривания перестает играть 
роль [12].  

Эволюция метода BLUP для расчёта истинной племенной (генети-
ческой) ценности обусловлена устойчивым увеличением вычислитель-
ной мощности и развилась от простых моделей, например, основанной 
на прогнозировании по данным родителей, к более сложным моделям, 
таким как BLUP AM, материнские, многомерные и случайные модели 
регрессии. 
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