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IV

LINEAARNE GENEETILINE MUDEL,
POPULATSIOONI OLULISEMAD GENEETILISED PARAMEETRID

Pdllumajanduslooma potentsiaalse joudluse méaarab dra tema genotiilp. Sellega annab geneetika
teoreetilised alused loomade aretuseks ja selektsiooniks. Aretuse teel on vdimalik parandada vaid
looma neid omadusi, millel esineb parilik muutlikkus. Seetdttu on oluline tunda tunnuste péritavuse
astet ja geneetilise variatsiooni seadusparasusi.

4.1 LINEAARNE GENEETILINE MUDEL
4.1.1 Populatsiooni feno- ja genotulbivaartus, aretusvaartus

Populatsiooni geneetiliste omaduste analGusimiseks on esmalt vaja teada, millest on tingitud isendite
fenotlibivadrtuste erinevus. Uldiseim fenottuibivaartust P kirjeldav mudel on lineaarne geneetiline
mudel kujul

P=P+G + E, (4.2)

kus populatsiooni keskmine fenotulbivaartus on populatsiooni keskmiste genotiiibivadrtuste ja
keskkonna méjude summa: P=G+E ning G ja E véljendavad vastavalt indiviidi genotiitbist ja
temale mdjunud keskkonnatingimustest tingitud erinevust populatsiooni keskmisest. Summa G +G
kujutab endast indiviidi geenide ja nende kdikvOimalike interaktsioonide summaarset véartust ja
kannab nime genotuibivaartus (genetic value), geenidest tingitud erinevust populatsiooni keskmisest
nimetatakse aga genotitbiefektiks (G).

Genotlubiefekt on, arvestades seda maaravate alleelide vahelisi vdimalikke seoseid, lahtikirjutatav
summana:

G=A+D+1, (4.2)

kus A on looma aretusvaartus (breeding value) ehk aditiivne geneetiline véartus (s.0. genoomis sisal-
duvate alleelide summaarne efekt), D on alleelide

lookustesisesest interaktsioonist ehk dominantsusest Kromosoomi 1 Kromosoomi 2
tingitud efekt (dominantsiefekt) ja | on geenide DNA o DNA
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Keskmine alleelivaartus (geenivaartus) on hinnatav ) interakisioon 3
nende isendite halbega populatsiooni keskmisest,
kes said Uhelt vanemalt selle alleeli, kusjuures kdik
tlejagdnud alleelid jaotusid téiesti juhuslikult.
Genoomi kuuluvate alleelide véaartuste summa ongi looma aretusvaartus.

Joonis 4.1. Geneetiliste interaktsioonide olemus

Seega on summa (4.2) liidetavatest praktiliselt hinnatav vaid aretusvadrtus, mistdttu praktiliste
aretuslike probleemide lahendamisel asendatakse genotiibiefekt G aretusvéartusega A, koik-
vBimalikud mitteaditiivgeneetilised mdjud loetakse kuuluvaks keskkonnamdjude E hulka (mida
seetOttu pole ehk enam péris dige nimetada keskkonnaefektiks vaid pigem mitteaditiivgeneetiliseks
efektiks, mis sisaldab muidugi ka keskkonnamd@jusid) ning mudel (4.1) saab kuju

! T4isBvede andmete baasil on hinnatavad ka dominantsiefektid, aga tinu oma marginaalsele osale enamuse
tunnuste vaartuste kujunemises neid praktilises aretustdds ei kasutata.

? Vastavalt juhuslike suuruste summa dispersiooni valemile (vt tileeelmist peatiikki loengumaterjalidest) avaldub
fenotiilibidispersioon genotiiiibi ja keskkonna séltuvuse korral kujul:
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4. Lineaarne geneetiline mudel, populatsiooni olulisemad geneetilised parameetrid

P=P+A+E. (4.3)

Kuna aretusvéartus on alleelivaartuste summa ja alleelivéértused véljendavad erinevust populatsiooni
keskmisest olles seega keskmiselt vordsed nulliga, on nulliga vordne ka aretusvaartuste keskmine ule
populatsiooni, E(A) = A=0. Sestap on aretusvaartus objektiivne aditiivgeneetilise efekti mdot liksnes
selle populatsiooni tarvis, mille baasil ta maarati.

Aretusvéartuse hindamisel on oluline mdista, et kuna iga indiviidi genotitpi kuuluvatest alleelidest on
pooled périt isalt ja pooled emalt, on aretusvaartus esitatav summana

A=Y% A+ Y%A +MS, (4.4)

kus As ja Ap on vastavalt vaatlusaluse indiviidi isa ja ema aretusvaartused ning MS valjendab Mendeli
valiku mgju (Mendeli valikuks nimetatakse meioosi protsessis tehtavat lookusesisest alleelide vahelist
valikut — valitakse, kumb kahest alleelist jarglasele parandub).

Sageli hinnataksegi p6llumajanduses mitte looma aretusvaartust vaid (iksnes jarglasele edasi kandunud
osa (%2) sellest (transmitting ability).

Néide. Olgu indiviidid seotud juuresoleval joonisel kujutatud sugulusside-
metega. Olgu teadaolevad aretusvaartused jargmised: As =05, Ac =-0,5 Fl; ?/D
ja_Ao=1 ning populatsiooni keskmise loeme vordseks nulliga. Skeemil ~ K _H
néitamata indiviidi E teine vanem on valitud populatsioonist huupi. Prog- X
noosime Ay.

Vastavalt valemile (4.4) leiame kdigepealt Ae =% (As+0)=0,25, vottes indiviidi E
tundmatu vanema aretusvaartuseks 0, mis on populatsiooni keskmine (samuti loetakse
keskmiselt 0-ga vordseks Mendeli valiku mdju).

Teiseks leiame Av = % (Ac + Ao) = 0,25 ning viimaks prognoosime
Ax=%(PAe+ A1) =%(025+0,25=0,25.

Seega on tunnuse oodatav vaartus indiviidil X umbes 0,25 ihiku v@rra suurem populatsiooni
keskmisest.

Vottes kokku valemid (4.3) ja (4.4), saame fenotlilbivaértuse P esitatada summana
P=P+%A+%A+MS+E. (4.5)

Kui niid kujutada ette olukorda, kus Ghelt isalt on populatsioonis suur hulk (teoreetiliselt 18pmatu
hulk) jarglasi ja igale jarglasele on isa parandanud pooled oma geenidest (pisut lihtsustatult — poole
oma aretusvaartusest), siis leides keskmise ule kdigi antud isa jarglaste, on véimalik saada hinnang ka
isa aretusvaartusele. St, thistades funktsiooniga Es() keskmistamist dile isa S jarglaste, saame valemist

(4.5), etiisa S jarglaste keskmine fenottitibivaartus Es(P) = Ps avaldub kujul
Es(P)=Es(P+ % As+ % Ao+ MS +E)=P + % As +Es(¥% Ao + MS +E).

0

Viimane osa sellest keskvéértusest Es(¥% Ao+ MS +E) vordub nulliga eeldusel, et isa S jérglased
kasvavad juhuslikult valitud keskkondades ja nende teine vanem on samuti valitud juhuslikult (siis on
nende keskmine erinevus populatsiooni keskmisest, mis on tingitud keskkonna vGi ema mdjust, samuti
null). Seega on isa S aretusvadrtus As hinnatav tema jarglaste keskmisest fenotuibivadrtusest
Es(P) = P ja populatsiooni keskmisest fenottitibivaartusest P kujul

As=2R—-P).
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4.1.2 Fenotuubiline dispersioon ja selle komponendid

Analoogselt fenotiibivadrtuse esitusele valemis (4.1) on isendite fenotuilibivaartuste dispersioon popu-
latsioonis ehk lihtsalt fenotllbidispersioon var(P) genotilbi ja keskkonna sdltumatuse korral
avaldatav genottitbidispersiooni var(G) ja keskkonnadispersiooni var(E) summana:

var(P) = var(G) + var(E).2

Et aga sugulasisendite omavaheline sarnasus on tingitud peamiselt alleelide aditiivsest toimest,
kasutatakse praktikas fenotutbidispersiooni komponentideks lahutust sarnaselt valemile (4.3):

var(P) = var(A) + var(E), (4.6)

kus var(A) on alleelide aditiivse (vanemailt jarglastele paranduva) toime dispersioon ehk aditiiv-
dispersioon. Kuna aditiivdispersioon mdddab indiviidide aretusvéartuste varieeruvust, on aditiiv-
dispersiooni nulliga vordumise korral uuritavatel loomadel identsed aretusvaartused.

Analoogselt summale (4.4) on komponentideks lahutatuna esitatav ka aditiivdispersioon:
var(A) = ¥, var(As) + ¥, var(Ao) + var(MS) , 4.7

kus var(As) ja var(Ap) margivad vastavalt isade ja emade aretusvadrtuste varieeruvust ning var(MS)
tdhistab Mendeli valiku mdjust tingitud geneetilist varieeruvust (praktilistes anallilisides loetakse
viimane enamasti kuuluvaks keskkonnadispersiooni hulka).

Eeldades, et nii populatsiooni kuuluvad isas- kui ka emasloomad moodustavad geneetiliselt sarnase
struktuuriga grupid, on nii isas- kui ka emasloomade aretusvaartuste dispersioonid ligikaudu vdrdsed
populatsiooni aditiivdispersiooniga, var(As) ~ var(A) ja var(Ap) ~ var(A). Viimastest vordustest ja
valemist (4.7) jareldub siis, et tervelt pool loomadevahelisest aditiivgeneetilisest varieeruvusest langeb
Mendeli valiku arvele, var(MS) ~ ¥ var(A) .

4.2 POPULATSIOONI GENEETILISED PARAMEETRID
4.2.1 Paritavuskoefitsient

Oluliseim kvantitatiivseid tunnuseid iseloomustav geneetiline parameeter loomapopulatsioonides on
péaritavuskoefitsient ehk péritavus (heritability). Paritavus seob indiviidi omadused (fenotiilibi) tema
geneetilise konstitutsiooniga (genotuibiga).

Paritavus Kkitsamas mottes, ehk lihtsalt péritavus, nditab, kui suur osa populatsiooni 0ldisest
fenotulbilisest muutlikkusest antud keskkonnatingimustes on tingitud péritavast genotilbilisest
muutlikkusest. Péritavus (tdhist. h?) avaldub genotiiiibi poolt péhjustatud pariliku muutlikkuse ehk
aditiivdispersiooni var(A) ja fenotliubidispersiooni var(P) suhtena:

K2 = var(A)
var(P) '

(4.8)

Harvem leiab kasutamist paritavus laiemas mdttes ehk geneetilise determinatsiooni koefitsient hy,
mis néitab, mil maéral erinevused isendite genotiilpides peegelduvad nende fenotilibivaartuste
erinevuses, ehk milline osa populatsiooni uldisest fenotdbilisest muutlikkusest on tingitud
genotiilibilisest muutlikkusest. Seega avaldub hi genotiiiibidispersiooni var(G) ja fenotiiiibi-
dispersiooni var(P) suhtena:

he = VarG).
var(P)
Kuna
0<var(A) <var(G) < var(P),
siis

? Vastavalt juhuslike suuruste summa dispersiooni valemile (vt tileeelmist peatiikki loengumaterjalidest) avaldub
fenotliibidispersioon genotiiubi ja keskkonna séltuvuse korral kujul:
var(P) = var(G) + var(E) + 2cov(G,E).
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0<h’<hi<1.

Kui pdritavuskoefitsient vordub nulliga, siis uuritava tunnuse héalbed populatsiooni keskmisest ei ole
paritavad, ja kui paritavuskoefitsient vordub thega, on kogu tunnuse muutlikkus seletatav aditiivse
geneetilise mdjuga.

Meelde tuleks jatta, et paritavuskoefitsient ei oma mingit absoluutset liigile omast vaartust, vaid on
arvutatud konkreetse populatsiooni jaoks konkreetsel ajahetkel. Naiteks tdumaterjali sissetoomine
vélismaalt suurendab ilmselt geneetilist varieeruvust ja seeldbi ka paritavuskoefitsiendi véartust.
Teisalt mdjutab ka (iksnes populatsioonisisese aretuse labiviimine péaritavuskoefitsiendi vaartust, sest
sellisel juhul suureneb jarjest populatsiooni homogeensus (indiviidid muutuvad geneetiliselt
sarnasteks) ning véheneb nii aditiivgeneetiline dispersioon kui ka péaritavuskoefitsiendi véartus.
Varasemal ajahetkel v6i mdnes teises populatsioonis arvutatud paritavukoefitsiendi kasutamine aretus-
programmi koostamisel vdib viia valede prognoosideni, mille tagajarjed ilmnevad alles aastate parast.
Lisaks sOltub péritavuskoefitsiendi vaartus selle hindamiseks kasutatud matemaatilisest mudelist
(naiteks on Joudluskontrollikeskuses veiste aretusvaartuste hindamisel kasutatava esimese laktatsiooni
piimatoodangu péritavuskoefitsiendi vaartus tdnu matemaatiliste mudelite muutmisele varieerunud
aastatel 1995-2010 piirides 0,2...0,5 — sellest tdpsemalt juba hilisemates loengutes). Siiski on mitmete
péllumajandusloomade aretuses véhemalt mingi aja jooksul plitud hoida teatud mdttes tasakaalu sise-
ja valisaretuse vahel, mistdttu on ka paritavuskoefitsiendid neis populatsioonides suhteliselt stabiilsed
ning on vdimalik vélja todtada aastakiimnete pikkusi aretusstrateegiaid (so eeskirju loomade selek-
teerimiseks saavutamaks mingi ajaga mingi tunnuse keskmise taseme muutust soovitud mééral).

Lihtsaim viis kasutada paritavuskoefitsienti indiviidi aretusvaartuse hindamisel on rakendada seda nn
kaaluparameetrina iseloomustamaks, millisel méaral on indiviidi fenotlilbivaartuse ja populatsiooni
keskmise fenotiilibivaartuse erinevus tingitud geenide aditiivsest efektist:

A=h*P-P). (4.9)
Taolise valemina joutakse lihtsast regressioonivdrrandist A=b(P—P), kus regressioonikordaja
o e Sy ey
e iRe?

Seega kujutab paritavuskoefitsient enesest aretusvaartuse ja fenotliibivaartuse halbe vahelise lineaarse
regressiooniv@rrandi kordajat:

h2 = b(P—IS)aAy

Kus basp-p) ON regressioonisirge tous.

Naide. Olgu piima rasvaprotsendi paritavuskoefitsient h? = 0,40 ja andku vaatlusalune
lehm Lonni keskmisest 0,25 % vdrra rammusamat piima. Tema aretusvaartuse hinnan-
guks on siis +0,10 % (joonis 4.2).

Kuna jarglasele parandub pool ema geenide aditiivsest mdjust, saab Lonni jarglane emalt
oodatavalt kaasa vdime anda keskmisest 0,05 % v6rra rammusamat piima.

AA

,,/"regressioonisirge
+0,10 -

-
-
-
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-~ a »
>

+0,25 P-P

Joonis 4.2. Regressioonisirge aretusvaartuse A prognoosimiseks fenotuitibivaartuse halbe P - P
abil, h? = tana = 0,40 korral.
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Juhul, kui huvi pakub Uksnes isadelt parandunud geneetiliste efektide pdhjustatud dispersiooni osa
kogu tunnuse fenottiubilisest varieeruvusest, hinnatakse paritavuskoefitsienti valemeist (4.7) ja (4.8)
jarelduva seosega:

h? = Axvar(As) (4.10)
var(P)

kus nii emade aretusvéartuste varieeruvus kui ka Mendeli valiku mdjust tingitud geneetiline
varieeruvust loetakse kuuluvaks keskkonnadispersiooni hulka.

Néide. Teada on (Teinberg, R. P6llumajandusloomade geneetika. 1978), et aastatel 1910-
1970 suurenes Vandra katselaudas lehmade piima rasvasus 3,3%-It kuni 4,3%. V6tame
piima rasvaprotsendi paritavuseks 0,4 ja veiste generatsiooni intervalliks 4,5 aastat® ning
leiame, kui tugev oli valik, st mitme protsendi vGrra oli tduloomade (need, keda kasutati
jarglaste saamiseks) piim rasvasem populatsiooni keskmisest.

Kokku on piima rasvasus 60 aastaga muutunud 4,3% —3 3% =1%, milleks on kulunud
60/4,5~13 pblvkonda.

Eeldame, et tduloomade valiku kriteerium on nende 60 aasta jooksul olnud sama, st et
jarglaspdlvkonna vanemaiks on valitud loomad, kelle piima rasvasisaldus on populatsioo-
ni (oma pdlvkonna) keskmisest P (keskmiselt) suuruse A vdrra suurem®, millest vasta-
valt valemile (4.9) on tduloomade aretusvéartus A=h?A, millest omakorda jarglastele
parandub pool, st et jarglaspdlvkonna loomad péarivad iihelt aretusvdartusega A= h?A
vanemalt geneetilise potentsiaali toota vanemate pdlvkonna keskmisest %h?A vérra
rasvasemat piima. Et pullid piima ei anna, ei saa ka jarglaspdlvkonna isasid nende
fenotulbivaartuse alusel valida (jatame korvale tegelikkuses kasutatava strateegia, et
pulle hinnatakse nende jarglaste jargi), seetdttu eeldame, et jarglaspdlvkonna geneetiline
paremus tuleneb iksnes emade valikust ja isad vastavad oma pdlvkonna keskmisele (st et
iiksnes emade aretusvaartused Ao = h’A ja isade aretusvairtused A; = 0). Skemaatiliselt
on labiviidud aretustdd kujutatud jargmises tabelis.

Gene- Populatsiooni keskmine Valitud emade Valitud isade

ratsioon fenotiilibivaartus keskmine keskmine
fenotlilibi- aretus-  fenotlilibi-  aretus-
vaartus vaartus vaartus vaartus

0 R =33% R+A h°A =3 0
1 R=R+ih*A R+A h’A R 0
2 P=R+3ih°A=R+2-1h’A PR+A h’A P, 0
13 Rs=R,+1h’°A=R+13-1h°A = 4,3%

Valiku kriteeriumi madramiseks saame seega vorrandi 13- %h*A =1%, millest jareldub,
et A=0,38%. Seega, 1%-lise piima rasvasisalduse kasvu tarvis pidi 60 aasta jooksul
valitud tduloomade piima rasvasisaldus tiletama populatsiooni keskmist keskmiselt 0,38%
vorra.

¥ Generatsiooni intervall (pdlvkonna pikkus) on vanemate keskmine vanus aretuseks jaetavate jarglaste
stinnimomendil.

* Siinses Uilesandes suurusega A tahistatud erinevust jargmise p&lvkonna vanemateks valitud isendite keskmise
fenotulibivéartuse ja kogu lahtepopulatsiooni keskmise fenotiilibivartuse vahel nimetatakse selektsiooniteoorias
enamasti selektsioonidiferentsiks ja tahistatakse tdhega S.
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4.2.2 Korduvus

Korduvust (repeatability) voib méaéaratleda kui keskmist fenotilbilist korrelatsiooni he ja sama
tunnuse korduvate modtmiste vahel samadel loomadel. Et thele ja samale loomale mdjuvad koigi
mddtmiste korral enamasti mingid pisivad keskkonna mdéjud (sama pesakond, omanik vmt), siis
puutakse korduvate mddtmiste korral neid arvestada ja looma fenotliibivaartus P avaldatakse tema
genotuubiefekti G, keskkonna pusiva (permanentse) mdju E, ja keskkonna juhusliku (temporaalse)
mdju E summana:

P=P+G+E,+E. (4.11)

Looma aretusvaartuse asemel on mudelis Kkirjas tema geneetiline vaartus, kuna sama looma madtmiste
sarnasus on tingitud tema geenide ja nende kdikvdimalike interaktsioonide summaarsest mgjust mitte
ainult tksikute alleeelide aditiivsest efektist.

Korduvus (tahist. R) on defineeritud kui fenottiubilise dispersiooni see osa, mis on thine vaadeldava
tunnuse korduval mddtmisel, ehk siis geneetilise ja pusivast keskkonnamdjust tingitud varieeruvuse
suhe kogu fenotldbidispersiooni:

R var(G) + var(Ep)
var(P) '

(4.12)

Mingi tunnuse korduvust vBib kasitleda ka kui selle tunnuse paritavuse tlemist piiri (kui var(Ep) — 0
ja var(G) — var(A), siis R — h?).

4.2.3 Geneetiline korrelatsioon

Et pdllumajandusloomade selektsioon toimub tavaliselt mitme tunnuse alusel, on korrektse tulemuse
tarvis teada ka nende tunnuste vahelisi
seoseid (nii  fenotudbilisi  kui ka
geneetilisi). Tunnustevahelisi geneetilisi
seoseid, mida tavaliselt pdhjendatakse
pleiotroopsuse efektiga (iks geen
mdjutab korraga mitut tunnust), moo-
detakse geneetilise korrelatsiooni abil
(vt joonis 4.3). Tunnuste vaheliste kor-
relatsioonide arvestamine suurendab
hinnatavate mdjude tépsust ja voimal-
dab loomi digustatumalt selekteerida.

Indiviidi genotuip Kogu indiviidile
mojuv keskkond

Tunnuse 1
fenotlip

Pleiotroopsed
geneetilised
efektid
Uhised kesk-
konnaefektid
tunnustele
lja2

Geneetilise korrelatsiooni arvutamine Tunnuse 2
baseerub tddemusel, et sarnaselt feno- fenotlup
thdbidispersioonile (4.6) on summana
esitatav ka fenotuiibiline kovariatsioon
kahe tunnuse vahel:

Joonis 4.3. Geneetilise korrelatsiooni olemus

cov(R, P) =cov(P + A+ Ey, P + A + E2)
=coV(A, Ao) +cov(A, E2) + cov(Ey, Ad) +cov(Ey Ey),
= coV(A, A+ cov(E, Eo),

coVv(Ay, A,) tahistab tunnustevahelist aditiivgeneetilist kovariatsiooni, cov(Ey, E;) keskkonnast ja
mitteaditiivsetest geenimdjudest tingitud kovariatsiooni ning on eeldatud keskkonna ja genotubi
sBltumatust (cov(A, E) = 0).

Geneetiline korrelatsioon rg avaldub siis seosest

fe = COV(A, Ao/ Jvar(A) var(A) , (4.13)

kus var(A,) ja var(A) téhistavad vastavalt iihe ja teise tunnuse aditiivdispersiooni.
Analoogselt on defineeritud ka keskkonnam@judest tingitud korrelatsioon:

e = cov(Ey, E2) /Jvar(Ey) var(Eo) .
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4.3 ULESANDED

1. Olgu indiviidid seotud kérvaloleval joonisel kujutatud sugulussideme-
tega ning olgu teadaolevad aretusvaértused jargmised: Ag =0,5,
Ai=-1ljaA;=2.

Leidke Ao (lugedes populatsiooni keskmise vordseks nulliga).

2. Tunnuse péritavuskoefitsient h®> = 0,7. Téuvanemad (mdlemad) valitakse alati populatsiooni
keskmisest 0,2 vorra paremad. Mitu pdlvkonda on vaja, et uuritava tunnuse keskmine vaartus
populatsioonis suureneks tihe thiku vorra?
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