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‘JOHDANTO JA KATSAUS KIRJALLISUUTEEN

1. Johdanto

1.1. Yleistd

Perinnsllinen edistyminen on prosessi, jossa vaikuttavat sekd
stokastiset ettd suuntaiset tekijédt. Suuntaisuus aiheutuu va-
lintapaineesta, satunnaisuus populaation direllisestid koosta.
Yleisesti voidaan ajatella, ettd nk. kvantitatiivisen ominai-
suuden taustalla on tietty md&drd lokuksia, kutakin kohti vi-
hintdsn yksi alleelivaihtoehto. Jalostaja valitsee populaati-
on parhaasta pddstd ldhtien tietyn lukumddrdn yksiloitd seu-
raavan sukupolven vanhemmiksi ja toistaa tété menettelyd toi-
Timd tarkoittaa sitd, ettd kyseisen ominaisuuden kannalta
parhaiden geenien frekvenssit on saatava lokuksissa mahdolli-

simman korkeiksi.

Tehtdvind on siis 16ytd4 paritus- ja valintajédrjestelmd, jonka .
avulla voidaan odottaa p8&stidvin parhaaseen tulokseen. Useim-
miten tavoitteena on hyvin nopea geneettinen edistyminen. Va-
lintaero pyritd&n saamaan erittdin suureksi, mink&d seurauk-
sena voidaan pddtyd hyvinkin pieneen efektiiviseen populaa-
tiokokoon. Sitd paitsi efektiivinen populaatiokoko on usein
pienempi kuin valittujen lukumdird mm. siitd syystd, ettd
perheiden v&dlilld on muuntelua valitun ominaisuuden suhteen

(ROBERTSON 1961).



KIMURA (1957) johti geenin fiksoitumistodennskdisyyden dif-
fuusiolikim&&rdistykselld. ' Pienessd populaatiossa voivat fik-
soitua valinnan kannalta vdhemmZ#n edulliset alleelit sattu-
man johdosta. ROBERTSON (1960) 1lshti tdstd liikkeelle ja
kehitti teorian odotettavissa olevasta perinndllisestd edis-
tymisestd valittaessa jatakin kvantitatiivista ominaisuutta;
tuloksen mukaan jalostustytssd tulisi ottaa huomicon populaa-
tiokoko ja valittujen osuus pitkén téhtéimgn edun vuoksi. Va-
lintaero t&8ytyy optimoida, ei maksimoida, kuten painottaa

esim. NORDSKOG (1966).

RASCH ja HERRENDURFER (1972) jakavat jalostusjdrjestelmien

arvostelumenetelmdt neljd&n pddluokkaan:

1. teoreettis-matemaattinen johtaminen (deduktio)
2. simulointi tietokoneella

3, kokeet mallipopulaatioilla, esim. banaanikidrpdselld
ja hiirelld

4. kokeet itse jalostettavan el8inlajin populaatioilla (induktio)

Tietokonesimulointi tarjoaa nopeutensa ansiosta varteenotetta-
van kéinon jalostusmenetelmien vertailemiseksi, silld tarkkaa
matemaattista kdsittelytapaa ei ole pystytty luomaan mutkik-
kaille ja yleisille tapauksille. Simuloinnilla tarkoitetaan
jonkin ilmion jdaljittelemistd. Edellytyksend on, ettd tiedédm-
me riittdvisti kyseisen luonnonilmitn etenemisestéd askel as-
keleelta. Mendelistisen populaation geneettinen rakenne suku-

polvien kuluessa on erinomainen simulointikohde (hyvin ylei-

nen kuvaus SIRKKOMAA 1978). Muutokset tapahtuvat yksinkertaisina



satunnaisilmising (esim. kromosomien vapaa kombinoituminen
meioosissa), mutta lopputulos tietyssd valinta- ja paritus-
jérjestelmissid on erittdin vaikea ongelma. Ensimmiisen var-
sinéisep geneettisen simulaation (FRASER 1957 a,b) jidlkeen
tietokoneilla on jdljitelty mitd erilaisimpia kvantitatiivi-
sen populaatiogenetiikan alaan kuuluvia tilanteita. Onkin
esitetty (mm. SINGH ja BELIMANN 1974), etti simulointikokeis-
ta saatu informaatio—keréttéisiiﬁ yhteen parhaimman jalostus-
menetelmdn loytdmiseksi tietylle populaatiolle. Yhdessi eldin-~
kokeiden tulosten kanssa tdllainen tietoarkisto saattaisikin
tarjota k&yttokelpoisia vihjeitd jalostusongelmien ratkaise-

misekéI.

Erds mahdollinen jalostusjédrjestelmd on jakaa populaatio ala-
linjoihin ja yrittd84 k8yttd4d hyviksi linjojen vdlille synty-
vi4i muuntelua. Apuna voi k&yttd4 vield sukusiitosta, jolloin
pééd&téén sukusiitos ja risteytys -menetelmidisn. TH#114 on tar-
koitus lis&t&d homotsygotia-astetta, valita parhaat sukulinjat
Jja risteyttdid ne kesken#in heteroosin kehittimiseksi. Mene-
telm&n etu ilmenee vain, jos jalostettavassa ominaisuudessa
on dominanssimuuntelua, silld ilmidparia sukusiitosdepressio-
risteytysheteroosi ei voi esiintyid tdysin additiivisesti kiyt-
t8ytyvdn ominaisuuden kohdalla. Yleisesti ottaen kokemukset
populaation jaosta alalinjoihin ja linjojen vilisestd valin=-
nasta eivét ole kovin lupaavia (esim. MADALENA ja HILL 1972,
MADALENA ja ROBERTSON 1974, KATZ ja ENFIELD 1977).

Sukusiitosjalostuksen onnistuminen siipikarjalla riippuu mo- -

nista tekijoistd. KNOX (1946) mainitsee hedelmillisyyden ja
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kuoriutuvuuden varhaisessa vaiheessa tapahtuvan valinnan ole-
van erittdin t&@rkedid. Sukusiitoksen aikana tidytyy harjoittaa

valintaa homotsygoitumisen suunnan séddtelemiseksi.

Myds tietyt yleiset edellytykset tdytyy huomioida (BELL ym. 1952,
GLODEK 1971, TIJEN 1977). Sukusiitoslinjojen muodostaminen,
ylldpito ja riittdvé testaaminen on hyvin kallista. Siipikar-

ja ei sopeudu yhtd hyviﬁ sukusiitosasteen kasvuun kuin esim.
maissi. Ennen jalostusmenetelmén valitsemista olisi tutkitta-

va huolellisesti, onko kyseisiss& ominaisuuksissa ei-additii-
vista perinntllistd muuntelua. Mahdollisimmén suotuisan valin-
ta- ja paritusjérjestelmén 18ytédminen edellyttdZ kokeiden suo-
rittamista koti~ ja laboratoriocel&dimilld sekZ simuloimalla,

si118 pelk&dt laskelmat ja jérkeily eiv&dt aina riitd menetel-

mien vertailuun.

WARREN (1950) katsoo, ettd eldimille soveltuisi standardime-=
nettelyksi kolme t&dyssisarparitussukupolvea ennen linjojen
risteyttédmistd. Pitdisi aloittaa monta sukusiitoslinjaa, kar-
sia useimmat niistd pois yhden sukupolven jidlkeen ja jatkaa

ei takaa menestystd, ellei sukusiitoksen l8htdaines jo ole hy-
véd, valittua eldinainesta. Lisdksi WARREN (1950) toteaa, ettd
~jalostuksen tavoitteen ollessa hyvd fenotyyppitaso tarvitaan
lopputulokseksi mieluummin edullisten geenien korkeat frek-
venssit kuin fiksoituminen kaikissa lokuksissa; sukusiitoshan
sindnsid muuttaa vain genotyyppifrekvenssejd 1isd&mdlld yleis-

td homotsygotiaa.



Myss ABPLANALP (1974) on koetulostensa perusteella sitd miel-
td, ettd korkean sukusiltosasteen omaavia siipikarjalinjoja
voidaan muodostaa jatkuvalla tdyssisarparituksella. Sukusli-~
toksen keskeyttidminen aina kolmen sukupolven jélkeen (suku-

siitoskerroin 50 %) saattaisi tuottaa parhaimman tuloksen.

DICKERSON (1973) tuli seuraaviin johtop##ttksiin sukusiitok-

sen Ja heteroosin k8yttomahdollisuuksista eldinjalostuksessa:

1. sukusiitoksen avulla pystytd&dn luomaan paljon uutta
geneettistid muuntelua

2. sukulinjojen v&linen valinta on aivan olennaista, jot-
ta sukusiitosjalostuksella pdédstdisiin parempaan pe-
rinndlliseen edistymiseen kuin normaalilla jalostuksella

3. linjojen vdlisestd valinnasta saatava hyoty on suurim-
millaan nopeassa, ajoittaisessa sukusiitoksessa, jossa
valintasyklit ja parhaiden linjojen yhdistémiset ta-
pahtuvat lyhyin vdliajoin

4. tarvitaan vield runsaasti teoreettista kehittelyd,
tietokonesimulointia ja laboratorioeldinkokeita, ennen
kuin sukusiitos-risteytys =-jalostusmenetelmii voidaan
kdyttdd hallitusti kotiel8inlajien perinncllisen tason

parantamisessa.

Tamédn tutkimuksen tarkoitus on selvittdd simuloinnin avulla
siipikarjan munintaominaisuuksien suhteen tapahtuvan jalos-
tuksen seurauksia. Mielenkiinnon kohteena on erityisesti
ajoittaisten sukusiitosvaiheiden ja sukulinjojen vilisen va-

limman vaikutus perinntlliseen edistymiseen.

Tutkimusaiheeseen 1liittyvédn terminologian vuoksi esitelldidn
aluksi muutamia peruskédsitteitd.(siipikarjan kromosomisto,
munintaominaisuuksien geneettinen muuntelﬁ, perinndllinen

edistyminen).
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1.2, Siipikarjan (Gallus domesticus) ja sen sukulaislajien

kromosomaalisesta rakenteesta

Simulointitulosten kannalta kromosomaalisten piirteiden pikku-
tarkka jdljittely gameettien muodostamisessa ei ehk# ole kovin
tdrkedd. Kytkentdryhmien lukum8&rd on kuitenkin syytd huomioi-

da. Kanan kromosomistosta on lis&ksi olemassa muutakin tietoa.

BRANT (1952) esitti laajan yhteenvedon kanan kromosomitutki-
muksista vuosilta 1906-~-1944. Johtopadtokseksi tuli, ettd hap-

loidista kromosomilukua (n) ei ollut vield kyetty mi&rittamisn.

NEWCOMER (1957, 1959) jakoi kanan kromosomiston kuuteen suu-
reen kytkentdryhmididn ja lukuisiin mikrokromosomeihin, "kro-
mosomoideihin®, joiden perinntllinen rooli on muka jotenkin
erikoinen. H&n esitti, ettd mikrokromosomit eivdt kiyttaydy
sddnndllisesti segregaatiossa; ne eivdt kuitenkaan ole geneet-

tisesti toimimattomia.

OHNO (1961) sai tulokseksi, ettd 2n on mahdollisesti 78. Koi-
raan sukupuolikromosomibivalentti (ZZ) toimi meioosissa kuten
vastaavan kokoluckan autosomaaliset bivalentit, ja diploteeni-
vaiheessa siin# ni#kyi normaaleja kiasmoja. Mikrokrdmosomit

sdilyttivat yksilsllisyytensd mitoosissa ja meioosissa. Paky-
teenivaiheen mikrokromosomeissa oli havaittavissa selvid kro-

momeerimiodostumia.

OHNO ym. (1962) otaksuvat kanan mikrokromosomien olevan tir-
keitd geneettisii vaikuttajia, koska alnakin 12 niistd osal-
listuu nukleolin muodostamiseen. Suuret kromosomit eivdt nHytd

toimivan +tidssd tehtdvissi.



~

OHNO ym. (1964) havaitsivat Carinatae -lintujen (esim. kana
ja kalkkuna) olevan kromosomistoltaan varsin yhdenmukaisia.
KRISHANin (1964) mukaan kalkkunan mikrokromosomit eivit eroa
olennaisesti makrokromosomeista (kuusi suurinta kromosomipa-
ria), vaan niissd on kiasmoja ja ne segregoituvat normaalis-—
ti., Diploteenivaiheen suurissa bivalenteissa kiasmaluku oli
2-6. Myds FORD ja WOOLLAM (1964) havaitsivat mikrokromosomi-
en pariutuvan normaalisti meioosissé; lisdksi niilld oli sa-
manlainen rakenne kuin suurilla kromosomeilla., Haploidiksi
kromosomiluvuksi he saivat 38-40. OWEN (1965) sai kromosomi-
luvuksi (Zﬂ) 78. Myts pienimm&t mikrokromosomit n#yttiviét

koostuvan kromatideista.

SHOFFNER ja KRISHAN (1965) arvioivat kanan kromosomiparien
pituuksia ja saivat tulokseksi, ettd kuuteen pisimpdin bi&a-
lenttiin-siséltyy n. 55 % kromosomiston kokonaispituudesta,
yhdeks&in pisimp8in bivalenttiin'jo n. 70 %. Kromosomiparien
lukumisréksi he saivat 39. Useissa mikrokromosomeissa nikyi

kinetokooreja ja kromatidirakenne.

BAMMI ym. (1966) loysividt kiasmoja koiraan sukupuolikromoso-
mien muodostamasta bivalentista (ZZ). Naaraan sukupuolikro-
mosomit (W ja Z) eiviAt sen sijaan meioosissa olleet edes pa-
riutuneita. KRISHANin ja SHOFFNERin (1966) mukaan kanan W-
kromosomi onkin pienehkd pariutumaton kromosomi. TAKAGI ja
MAKINO (1966) laskivat kanan solusta'38.autosomipéria Jja yh-
den sukupﬁolikromosomiparin. Myds SOLOPgUK (1968) ja
DENISOVA (1970) ilmoittavat haploidin kromosomiluvun olevan

erittédin todenndkstisesti 3%9.
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BLOOM ja BUSS (1967) osoittivat DNA:ta olevan sek#d isoissa
ettd pienissd kromosomeissa. MyGs piengt kromosomit olivat
jakautuneet kromatideiksi. Yhteensi he laskivat 80 kromoso-
mia. Naarassoluissa ndkyi 11 suurta kromosomia, koirassoluis-
sa 12. STEFOS ja ARRIGHI (1974) v&aittdvdt, ettd mikrokromoso-
meissa ja W-kromosomissa on suurempi pitoisuus repetitiivis- '

+t4 DNA:ta kuin muissa kromosomeissa.,

BORGAONKARiIn (1969) mukéan monissa mikrokromosomeissa on eril-
linen sentromeeri, ja ne koostuvat kahdesta kromatidista mi-
toosin profaasissa., Kromosomien kokonaislukumiiri (2n) nzytti
olevan 78. PANCHENKO (1971, 1972) jakaa kanan kromosomiston
viiteen pariin makrokromosomeja, kuuteen pariin submakrokro-
mosomeja ja mikrokromosomeihin. ETCHESin ja HAWESin (1973)

mukaan kanalla on havalttu olevan 13 kytkentdryhm&i.

POLLOCK ja FECHHEIMER (1974) saivat koiraan diakineesisolusta
ndkyville 39 bivalenttia. Kiasmoja oli selvisti havaittavissa
kuudessa suurimmasig bivalentissa. Lisdksi he vaittéavit

(POLIOCK ja FECHHEIMER 1976), ettd on j§ olemassa riittévisti

osoitusta siipikarjan (Gallus domesticus) kromosomiparien lu-

kumdidrista: n = 39,

Yhteenveto kanan kromosomistosta

Kromogomiparien lukumé@édrd on 39. Kaikki kromosomit ovat ge-
neettisesti aktiivisia. Kromosomit voidaan kokonsa puolesta
luokitella kahteen ryhmiZn, makro- ja mikrokromosomeihin,
Makrokromosomipareja on kuusi kpl, ja ne kisittidvat hieman yli
50 % kromosomiston kokonaispituudesta, Yhdeks#i&n pisimp&in bi-

valenttiin siséltyy puolestaan jo 1l&Zhes 75 % kokonaispituudesta.



Yksi suurista bivalenteista on sukupuolikromosomipari. Koi-
ras on homogameettinen (kaksi suurta Z-kromosomia), kun taas
naaras on heterogameettinen (yksi Z-kromosomi ja t&t4 huomat-
tavasti pienempi W-kromosomi). Kaikki kromosomiparit kiyttdy-
tyvéat normaalisti meiocosissa ja mitoosissa, poikkeuksena eh-

k& ZW-pari.

1.3. Munintaominaisuuksien perinnéllisen muuntelun
koostumus siipikarjalla

X

Tissd luvussa kdsitellddn siipikarjan (Gallus domeéticus)

munintaominaisuuksien geneettisen muuntelun térkeimpid piir-
teitd. Asiaa ei tarkastella heritabiliteetin kannalta., Omi-
naisuuksista ovat mukana l1&hinnd munan paino ja munatuotos,
joka on yleisnimitys kappaletuotokselle ja sen johdannaisil-
le. Munatuotokselle on olemassa niin paljon erilaisia mittoja
Ja nimityksid, ettd niiden erittelyad ei katsottu tarpeellisek-
si suorittaa joka kohdassa. Jokainen niistd mittaa suunnilleen
. samaa asiaa, joten esim. dominanssiastetta koskevien johtopdi-
tosten taytyy pitdd yleisesti paikkansa. Esimerkiksi SHULTZ
(1953) on todennut kappaletuotoksen alenevan sukusiitoksen seu-
rauksena. Munamassatuotos reagoi sukusiitosasteen kasvuun 1d-
hes tdysin samalla tavalla kuin kappaletuotos.

Myoskdédn rotua ei ole eritelty.

WATERSin ja LAMBERTin (1936) kokeessa sukusiitos ei johtanut
munatuotoksen vidhenemiseen eiki munan koon (paino) pienenty-
miseen.

WATERS (1941) viitt#d sukusiitos- ja risteytyskokeiden perus-

teella munan painossa olevan hieman dominanssia. Hin otaksuu
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mySs, ettd naaraan W-kromosomilla vol olla huomattava vaiku-
tus munan painoon. HAYS (1941) puolestaan ilmoittaa isZn ja
émén siirtdvan yhtd lailla munan painoon vaikuttavia geenejd
jdlkeldisiin; sukupuoleen kytkeytyneistd tekijoistd ei ole
mitdin osoitusta. Samoin HUTT ja BOZIVICH (1946) mainitsevat,

ettd kirjallisuudesta on vaikea 1loyt&dd mit88n kunnollista to-

naisuuteen yhtd paljon kuin emd.

ROBERTS ym. (1952) risteyttivdt sukusiitoslinjoja ja saivat
man dominanssia. Todisteita sukupuoleen kytkeytyneestd periy-
tymisestd ei saatu, silld isd ja emd vaikuttivat yht& paljon
tyttdren munan painoon. GOODMANin ja JAAPin (1961) tulokset
taas osoittivat sukupuoleen kytkeytyneiden perintdtekijoiden
vaikuttavan munatuotokseén ja munan painoon 40 viikon idssé.
Tutkijoiden mukaan melkoinen osuus nédiden ominaisuuksien pe-
rinndllisestd varianssista saattaa aiheutua sukupuoleen kyt-
keytyneistd geeneistd, koska sukupuolikromosomipari on yksi

kanan kuudesta makrobivalentista.

SHOFFNER (1948) tutki sukusiitoksen vaikutusta kanan eri omi-
naisuuksiin. Munatuotoksen suhteellinen muutos 100 % sukusii-

tosastetta kohti arvioituna oli -62.4 %, munan painon vain -0.8

WILSON (1948) havaitsi munatuotoksen alenevan 1.4 % prosentin
lisdystd kohti sukusiitoskertoimessa. Jos lisddntymiskyky ei
alenisi paljoakaan sukusiitoksen vaikutuksesta, olisi tehok-

kain jalostusmenetelmd aloittaa monta pientd linjaa, harjoittaa

%.
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intensiivistd sukusiitosta ja suorittaa ankaraa linjojen va-
listd valintaa. Eloonjd#vdt linjat tulisi testata risteytyk-
sissd. MySs STEPHENSON ym. (1952) ehdottavat, ettdi sukusiitos-

jalostus olisi parasta aloittaa usealla pienellsd linjalla.

STEPHENSONin ja NORDSKOGin (1950) kokeessa munatuotoksen reg-
ressio sukusiitoskertoimeen o0li -0.34 — -0.43. MySs BLOW ja
GLAZENER (1953) tutkivat ominaisuuksien regressiota sukusii-

tosasteeseen. Munan painolle regressiokertoimeksi tuli -0:018,
munatuotokselle -0,302.

JEROME ym. (1956) 1l8ysivit munatudtoksen muuntelusta huomat-
tavasti dominanssia, munan painon muuntelusta ei lainkaan.
Munatuotoksessa dominanssivarianssin suhde additiiviseen va-
rianssiin oli 3.63, munan painossa 0,00. Sukusiitosta kannat-
taisi heid&n mukaansa jatkaa 2-3 sukupolven ajan, mink&d jal-
keen suoritettaisiin linjojen vdliset risteytykset.

YAOn (1961) risteytyksissi dominanssivaikutus oli merkitsevi
munatuotoksessa, muitta el munan painossa. Munatuotoksessa il-
meni myds merkkejd ylidominanssista. Tdten sukusiitos ja si-
t4 seuraava risteytys saattavat muodostaa k&dyttokelpoisen ja-

lostusjdrjestelmén munatuotoksen parantamiseksi.

CASEYn ja NORDSKOGin (1971) tutkimuksessa munatuotos laski

5.3 %/10 % nousu sukusiitosasteessa. Samoin MACHA ym. (1971) havait
sivat munatuotoksen olevan merkitsevdsti heikompi sukusiite-

tyissd linjoissa kuin ei-sukusiitetyissi. éen sijaan munan pai-

noon sukusiitoksella ei ollut merkitsevidd vaikutusta.
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KOLSTADin (1973) sukulinjaristeytyskokeessa munatuotos ja
munan paino kohosivat. Heteroosiprosentti (prosenttinen pa-
remmuus vanhempien keskiarvoon ndhden) oli munatuotoksessa
5.9-11.3; munan painossa vain 1.0-1.7. Sukusiitosasteittain
tulokset olivat seuraavat:

sukusiitoskerroin (%)

25 30 35
munintaprosentti 70.1 64.5 61.7
munan paino (g) 56.1 56.5 56.4

Iisdksi tutkija mainitsee sukusiitoksella saavutettavan hytdyn

riippuvan kokonaan linjojen vdlisen valinnan onnistumisesta.

KOROIEV (1974) huomasi munan painon olevan 1 % pienempi suku~
siitetyissd linjoissa kuin muissa. Sukusiitoskerroin oli £37.5 %.
Munatuotokseen sukusiitosasteella ei ollut vaikutusta.

NORDSKOGin ym. (1974) valintakokeessa munan paino laski

0.6 g/10 % nousu sukusiltosasteessa. Munintaprosentin kohdalla
vastaava lasku oli 2.3 %/10 %. Lisiksi tutkijat sanovat ar-
vostavansa tietokoneita ja muilla eldimilld suoritettavia vé-
lintakokeita, mutta toteavat - loppujen lopuksi aivan oikein -
seuraavasti: jos haluamme tutkia siipikarjanjalostusta, niin

meiddn on tyoskenneltidvid siipikarjalla,

OROZCO ja CAMPO (1975) havaitsivat heterocosia munatuotoksessa
ja munan painossa, mikd viittaa dominanssivaikutuksiin jois-—
sakin lokuksissa. Risteytyskannoilla kummankin ominaisuuden

heritabiliteetti oli korkeampi kuin puhtailla kannoilla.

SILVA ym. (1976) tutkivat ei-additiivista geneettistiéd muunte-

lua siipikarjan eri ominaisuvksissa. Ei-additiiviset varianssi-
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komponentit olivat yleens&d pienid verrattuna additiivisesta
muuntelusta saatuihin estimaatteihin, poikkeuksena ehkid mu-—
natuotoksen muuntelu. SATO ja NORDSKOG (1977) saivat ei-addi-
tiivisen geneettisen varianssin osuudeksi munatuotoksen koko-
. naisvarianssista 0,20-0,29. Additiivisen perinndllisen vari-
anssin kohdalla vastaava osuus oli vain 0,08-0.11. Tutkimuksen
tekijdiden mukaan sukusiitos ja risteytys -menetelmd saattaa
tdten olla pdtevid keino munatuotoksen edistidmiseksi. Munan

painossa.ei ilmennyt merkitsevid ei-additiivisia vaikutuksia.

muntelun koostumuksesta

Munan painon vaihtelusta el-additiivinen geneettinen muuntelu
kdsittdd vain vdh8isen osan. Munan painoon vaikuttaa suuri
mi&rsd lokuksia, jolden alleelit ovat toisiinsa lihes yksin-

omaan additiivisessa suhteessa.

Munatuotos médrdytyy sen sijaan lokuksista, joista monissa on
huomattavia dominanssivaikutuksia. Sukusiitos- ja risteytys-

kokeet vahvistavat t&midn ndkemyksen erittdin luotettavasti.

Saattaa olla, ettid sukupuoleen kytkeytyneilld geeneilié on huo-
mionarvoinen vaikutus munintaominaisuuksiin, Ndin voidaan piad-
telld mm, siitd, ettd sukupuolikromosomipari on yksi kanan
suurista bivalenteista. KyseisistZd vaikutuksista on lis#ksi
saatu kokeellista n&ytto&d. Asia el kuitenkaan ole tdysin kiis-

taton.

Munintaominaisuuksissa t8ytyy luonnollisesti olla myds epis-
taattisista vuorovaikutuksista johtuvaa ei-additiivista muun-~
telua. Sen kidsittely ei ole kuitenkaan olennaista témin

tutkimuksen kannalta.
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1.4. Populaatiogenetiikasta ja perinntllisestd edistymisesté

1.4.1. Sukusiltoskerroin

Tarkastellaan diploidin lajin populaatiota Jja yhtd lokusta.

Oletetaan, ettd alleeleja on kahta tyyppid (A1 ja A2).

Lokusta sanotaan autotsygoottiseksi ja sen alleeleja identti-
siksi, jos molemmat alleelit ovat perdisin samasta esigeenis-
t4 (siis jonkin varhaisemman sukupolven samasta geenistd). Yk-
8iltn lokus on allotsygoottinen, jos n#in ei ole. Autotsygoo-
tit muodostavat tdten osan homotsygoottisista genotyypeisté.
Heterotsygotia on sen sijaan aina allotsygotiaa (mahdollisia

mutaatioita ei oteta huomioon téssé esityksessi).

Mainituilla k#sitteillsd m#driteltynd sukusiitoskerroin (£) on
lokuksen autotsygotian todenn#kdisyys. Tamd koskee tietysti
yksilon kaikkia lokuksia. Allotsygotian todenndkdisyys on luon-
nollisesti 1-f. Sukusiitoskerroin poikkeaa nollasta esim. tie-
tyissd paritusjdrjestelmissé. T4115in populaation genotyyppi-
frekvenssit muuttuvat.

Olkoon alleelin A, frekvenssi p. Tdten A,:n frekvenssi on 1-p,
ja eri genotyyppien esiintymistodenndkoisyydet eli genotyyppi-

frekvenssit ovat:

P(h,hy) = (1-£)p° + p (1a)

P(Ayhy) = (1-£)(1-p)° + £(1-p) (1e)
allotsygoottisten autotsygoottisten
genotyyppien genotyyppien
todenndkdisyydet todenndkdisyydet

summa 1=f f
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Allotsygoottisten genotyyppien frekvenssit saadaan binomikaa-
van mukaisesti (lausekkeet 1a, 1b ja .1c), koska nimi genotyy-
pit muodostuvat ei-identtisten eli riippumattomien geenien

otoksina. Jos geenit ovat identtisiid, ovat geeniparien frek-

venssit samat kuin geenifrekvenssit (lausekkeet 1a ja 1c).

Jos pariutuminen on t&ysin satunnaista eli f=0, saadaan lau-
sekeryhmiistd (1) erikoistapauksena Hardyn ja Weinbergin laki.
Genotyyppifrekvenssit pysyvdt samoina sukupolvesta sukupolveen.
Sukusiitoksen vallitessa ovat pariutuvat yksilét keskimd#rin
ldheisempdd sukua kuin satunnaispariutumisessa., Esimerkiksi
tdyssisarparituksessa sukusiitoskerroin nousee kolmessa ensim-
méisessd sukupolvessa nollasta seuraavasti: 0.250, 0.375, 0.500.
Sukusiitos kasvattaa autotsygotiasta johtuvan homotsygotian

osuutta, joten heterotsygotia vidisté&méttsd vEhenece.

1.4.2. Heterotsygotian viheneminen &didrellisessid populaatiossa

Todellisuudessa populaatio on aina dHrellinen ja usein pieni.
Voidaan osoittaa, ettd satunnaispariutumisesta huolimatta he-

’ térotsygotia vdhenee Zirellisessid populaatiossa. Sukusiitos-

kertoimen k&site kehitettiin alun périn todellista sukusiitos-
ta varten, mutta sen avulla pystyt&@in kuvaamaan myds pelkin

populaatiokoon vaikutusta geneettiseen muunteluun,

Tarkastellaan nyt populaatiota, jossa itsehedelmbitys on mah-
dollista ja jossa pariutuminen on tdysin satunnaista. Jdlke-
ldisten voidaan ajatella muodostuvan joka sukupolvi kahden ga-
meetin otoksina erittdin suuresta gameettijoukosta, johon kaik-

ki vanhemmat ovat yhtd paljon osallisia. Vastaavasti voidaan

-~
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kuvitella, ettd otanta tapahtuu pienestid joukosta takaisin-

panolla. Populaatiokoko = N.

Todenndkdisyys, ettd yhtyvit gameetit tulevat joltain edelli-
sen sukupolven samalta yksiltltd, on 1/N. T&d116in todennzkoi-
syys kahdelle yhtyvidlle gameetille sis#ltd8 identtiset allee-
1it on (1/N)(1/2) = 1/(2N).

Todenndkdisyys, ettd alleelit eividt ole perdisin edellisen
sukupolven samasta geenistd, on tdten 1-1/(2N). Némd geenit
voivat kuitenkin olla identtisid todenndkdisyydelld ft-1 (edel-
lisen sukupolven sukusiitoskerroin), sillid autotsygotiaa oli

mahdollisesti jo olemassa edellisessd sukupolvessa.

Niin ollen autotsygotian koko todenndkfisyydeksi sukupolves-

sa t saadaan:

= 1 1 - J0f
£ SRR (2)

t oN

Oletetaan nyt, ettd sukupolvi 0 (N yksil6d) on lohjennut hy-
vin suuresta populaatiosta, joten fo = 0 (tai fo on ainakin

erittidin 1ihelld nollaa). T&lldin (2):n mukaan

f1 S (1 - _1_9 0 = 2
2N 2N 2N
£,= -+ (1- 1) L
2N 2N 2N
S . N s R L
2N 2N 2N 2N 2N
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Ndin jatkettaessa n#hdd&n, ettd

o0 1

f = \ 1— ( 1 = _1__)1-1 = 2N 1 .
e 2N 2N
i=1

]
1-01-—)
oN

T&md on samalia geometrisen jakauman pistetodenn#kdisyyksien
summa parametrin arvolla 1/(2N). Autotsygotian todennikdisyys
(sukuéiitoskerroin) ldhestyy siis yhtd prosessin jatkuessa.

Lopulta populaatiossa on vain toista alleelityyppid, jolloin

kyseisén alleelin sanotaan fiksoituneen populaatioon.
Sarjan t. osasumma:

1,3t
1= (1 - 59
£, = — e R Ok (3)
2N 1-(1 -4
2N

Merkitéén heterotsygoottien osuutta t. sukupolvessa Ht:llé.

T&118in (1b):n mukaan ottamalla huomioon (3)
_ - _ _ 1 - _ A _ _ Ayt
By = By (0 -0 - (1 - 590 =800 - 59 = 5,00 - 5

eli keskimdfirdinen heterotsygotia vihenee osuudella 1/(2N)
joka sukupolvi. Jos itsehedelmditys ei ole mahdollista tai on
olemassa erilliset sukupuolet, voidaan saatua tulosta kidyttdi

hyvdnd approksimaationa.

Tédssd luvussa ja luvussa 1.4.71 esitetty tarkastelutapa pohjau-
tuu CROWn ja KIMURAn (1970) teokseen, p. 61=114. Tarkastelu

demonstroi todenn&kdisyyslaskennan alkeita k&#yttamdllsd 'random
genetic drift' -mikroevoluutioprosessia, jossa geenifrekvenssi

heilahtelee satunnaisesti H8rellisen populaatiokoon johdosta.
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Geenifrekvenssin jakauma prosessin kuluessa on paljon hanka-
lampi ongelma. Asiaa esittelevdt mm. CROW ja KIMURA (1970),
p. 327-339. WRIGHT (1945) sovelsi Kolmogorovin eteenpdin-
diffuusioyhtdltd populaatiogenetiikkaan, KIMURA (1957) taas
kiytti taaksepdin-yhtdldd fiksoitumisprosessin ja -todennd-
kdisyyden selvittédmiseen. Diffuusioyhtdldiden kdytostd ylei-

sesti esim. CROW ja KIMURA (1970), p. 367-432.

1.4.3. Geenin fiksoitumistodenn&kdisyys

KIMURA (1957) johti lausekkeen sille todenn#koisyydelle, ettd

mutanttigeeni fiksoituu populaatioon.

Tarkastellaan jHlleen yhtid lokusta ja sen kahta alleelia, A1 ja
AZ. Olkoon genotyypin A,]A1 pysyvid valintaetu genotyyppiin A2A2
n#hden s, genotyypin AjA, valintaetu hs (0%he1), Merkitisn
u(p,t):114 sitd todenndkdisyyttd, ettd geeni A, fiksoituu popu-
laatioon t. sukupolvessa, ehdolla etté A1:n frekvenssi on aluk-
si p. Jos oletetaan, ettd geenifrekvenssin mautosta kuvaa jat-
kuva malli ja pariutuminen on satunnaista, funktio u(p,t) voi-
daan ratkeista seuraavasta osittaisdifferentiaaliyht8lostd,
jonka perustana on Kolmogorovin taaksepdin-yhtdls (yleisesti
ottaen Kolmogorovin diffuusioyht&lostéd saadaan satunnaismuut-

tujan tiheysfunktio stokastisen prosessin eri vaiheissa):

3 u(p,t) p(1-p) _’az u(p,t) 3 ulp,t)
2. m 32 + sp(1—p)(h+(1—2h)p)—a—p—,

missd N = populaation efektiivinen koko.

(4)
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Yhtd16ssd (4) on liitetty toisiinsa valintapaineesta aiheu-

tuva suuntainen komponentti ja gameettien satunnaisotannas-

ta johtuva stokastinen komponentti, sillé geenifrekvenssin
muutoksen odotusarvo on sp(1-p)(h+(1-2h)p), varianssi p(1-p)/(2N).
Kolmégorovin taaksepdin~-yhtdlon k&ytostd ldhemmin CROW ja

KIMURA (1970), p. 423-432.

Tavallisesti evoluutioprosessi kdsittd44 valtavan pitkén ajan-
jakson; tdten kiinnostuksen kohteeksi tulee todennikdisyys,

ettd geeni ylipHdinsd joskus fiksoituu eli u(p):

u(p) = Lim u(p,t).
t—o
T4116in 9 u(p,t)/ @t = O. Sijoittamalla témi lausekkeeseen (4)
saadaan tulokseksi tavallinen toisen kertaluvun differentiaali-
yhtdlo:

RU-p) _8WD) ., gp(1-p)(ne(1-2n)p) 28R o,
4N dp dp

jonka ratkaisuksi saadaan ottamalla huomioon ehdot, ettd
geeni A, ei lainkaan esiinny populaatiossa (u(0) = 0).tai se
on fiksoitunut populaatioon (u(1) = 1):

e-2Ns(2h-1)x(1-x) - 2N§x ax

(5)

u(p) =

e—2Ns(2h-1)x(1—x) - MWsx 4

e

Lauseke (5) on KIMURAn (1957) saama tulos geenin fiksoitumis-

todenndkoisyydelle.
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Jos periytyminen on t8ysin additiivista eli h = 1/2, saa-
daan (5):std seuraava muoto:

v 1= e-ZNsp
u(p) = ———— (6)
1 - o~ s

Tauseke (5) on erittédin tédrkei tulos. Mm. LATTER (1965) on
havainnut simulointitulosten sopivan hyvin yhteen KIMURAn
(1957) teorian kanssa suurivaikutuksistenkin geenien tapauk-

sessa.

1.4.4. Saavutettavissa oleva perinndllinen edistyminen

ROBERTSON (1960) sovelsi KIMURAn (1957) tuloksia fiksoitumis-
todenndktisyydestd kehittdessdin teoriaa rajakohdasta, joka

‘valinnan avulla pystytddn saavuttamaan.

Voitaisiin odottaa, ettd valinnan suosimien alleelien frek-
venssit kasvavat jatkuvasti kaikissa ominaisuuteen vaikutta-
vissa lokuksissa, kunnes kyseiset alleelit lopulta fiksoitu-
vat. Populaatio on kuitenﬁin aina ddrellinen, joten on ole~
massa mahdollisuus, ettd suosituimman alleelin -asemasta fik-
soituukin sattumalta vdhemm&n suosittu. Mitd pienempi efektii-
vinen populaatiokoko on, sitd suurempi on t&@llaisen tapahtu-

man todenndkdisyys (lausekkeet 5 ja 6).

Yhden lokuksen tapauksessa u(p) on tulkittavissa kysymykses-
sd olevan alleelin suhteen fiksoituneiden valintalinjojen
tai -toistojen odotetuksi osuudeksi kaikista linjoista; mo-

nen tdysin toinen toistaan vastaavan lokuksen tapauksessa

I3
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u(p) on kyseisen geenin suhteen fiksoituneiden lokusten

odotettu osuus kaikista lokuksista missd tahansa linjassa.

Kvantitatiivisessa ominaisuudessa tapahtuu muutosta, kunnes
:kaikissa siihen vaikuttavissa lokuksissa jokin alleeli on
fiksoitunut. Adritapauksena voi syntyi populaatio, jossa jo-
vkaiseen lokukseen on fiksoitunut paras alleeli; t&min popu-
laation keskiarvon ja alkupopulaation keskiarvon erotus on
'mahdollinen edistyminen'. 'Odotettu edistymineﬁ' on puoles-
taan se muutos, jota voidaan odottaa u(p):n perusteella, ja
se on alna piénempi kuin 'mahdollinen edistyminen'.
Koska tarkastelun kohteena on lopputilanne t#ydellisen fiksoi-
tumisen tapahduttua, on A1—geenin frekvenssi lokuksissa joko
0 tai 1 (alussa A in frekvenssi oli siis p, Ayin 1 - p). Lop-
pufrekvenssin odotusarvo on kuitenkin u(p), kun taas Azzn
odotettu loppufrekvenssi on 1 - u(p). Geenin A, frekvenssin
odotettu muutos jokaisen lokuksen osalta on téten u(p) - p,

suurin mahdollinen muutos 1 - p.

Lausekkeelle (6), u(p) = (1 - e-ZNSP)/(1 - e-st), on mahdol-

linen erds sarjakehitelmd Ns:n ollessa tiettyid rajaa pienempi:

u(p) = p + p(1 - p)Ns + ...
joten u(p) - p 2 Nsp(1 - p) . (7)_

Lausekkeeseen (7) ROBERTSON (1960) pdityi myts tdysin toista
tietd. Oletetaan, ettd Ns:in ollessa pieni keskim##riinen
geenifrekvenssi muuttuu vain véhdn fiksoitumisprosessin aikana

Ja ettd keskimddrdinen heterotsygotia vihenee osuudella_yQZN)
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joka sukupolvi. Ensimmiisessd valintasukupolvessa geenifrek-
venssin muutoksen odotusarvo additiivisessa tapauksessa on
sp(1 - p)/2. Koska p(1 - p):n keskimd&rdinen arvo vihenee
osuudella 1/(2N5 sukupolvittain, tulee odotetuksi kokonais-

muutokseksi (t = sukupolvi):

fo leo(1 - p)
_ . Sy
u(p) - p = Jesp(1 - D)1 - 4t = AR
=0 1-(1- =
= Nsp(1 - p)

eli 2N * (muutos ensimmiisessd sukupolvessa). Kokonaismuutos
voi olla tdatd suurempi, jos alkuperdinen geenifrekvenssi on
pieni ja Ns on suuri, silld t4118in heterotsygotia voi lis&dén-
tyd geenifrekvenssin kasvaessa valinnan aikana. Tdllaisessa
tilanteessa kokonaisedistyminen saattaa olla 4N ¥ (muutos en-
simmdisessid sukupolvessa).

ROBERTSON (1960) osoitti myds, ettd valintaprosessin "puo-
liintumisaika" - jolloin puolet geenifrekvenssin muutoksesta
kohti odotettua rajaa on tapahtunut - additiivisten geenivai-
kutusten tapauksessa Ns:n pienilld arvoilla on n. 1.4N suku-
polvea.

Valittaessa jotakin nk. kvantitatiivista ominaisuutta ei sii-
hen vaikuttavien yksittdisten geenien frekvenssejd ja valin-
taetuja tunneta; voimme havaita ainoastaan populaation keski-
arvon muuttuvan. Oletetaan, ettd ominaisuus néudattaa normaa-
lijakaumaa ja ettd siiné on eri tyyppeji, joiden keskiarvot
poikkeavat hieman toisistaan. HALDANE (1931) osoitti, ettd

mihin tahansa tdllaiseen eri tyyppien védliseen pieneen eroon



-23-

1liittyvd valintaetu on kyseinen ero kerrottuna I/C{Z:lla,

missid I on valintaero (valittujen yksiltiden keskiarvo -

koko populaation keskiarvo) jéidz on ominaisuuden varianssi.
Valintaero ilmaistaan usein keskihajonnan yksikoissd, jolloin
merkit#sn i = I/ » HILL (1969) mainitsee, ettd HALDANEn (1931)
valintaetu on ddrettomdin populaatipkokoon perustuvana suu-
reena likim#d&drdistys. Todellisissa populaatioissa mybds valin-
nan katkaisukohta on satunnaismuuttuja, koska fenotyypit muo-

dostavat d3rellisen otoksen.

ROBERTSON (1960) ki#ytti hyvikseen valintaedusta saatua tulosta
seuraavasti. Olkoon a homotsygoottien vaikutusten vdlinen ero,
kun tarkastellaan 2-alleelista additiivista lokusta (alleelit

A1 ja A2). T4116in A1A1:n valintaeduksi (s) saadaan:

Ig _ _da . (8)

é dé

s =
Fiksoitumistodennikdisyys on Ns:n ja p:n funktio (lauseke 6),
joten massavalinnassa se on Nia:n Ja p:n funktio eli

u(p) = £(Nia,p).

Jos valittuun ominaisuuteen vaikuttaa ilman interaktioita
n kytkeytym&dtontd lokusta, on odotettu fenotyyppi kaikissa

lokuksissa tapahtuneen fiksoitumisen jédlkeen
n n :
3 _au(p) =j) af(Nia,p). (9)

N&in valinnan odotettu raja missd tahansa populaatiossa on
vain Ni:n funktio., T&mén funktion muoto riippuu geenien vai-

kutuksista ja geenifrekvenssin jakaumasta.
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ROBERTSON (1960) laski myts, ettd ainakin 70 % mahdollisesta
edistymisestd tullaan saavuttamaan, jos Niap >d . Pienillid
Ni:n arvoilla fiksoituu vain suurivaikutuksisia tai korkean
alkufrekvenssin'oﬁaavia geenejd, Ni:n kasvaessa alkaa fiksoi-

tua myds harvinaisia tai véhén vaikuttavia geenejé.

Additiivisten geenivaikutusten tapauksessa populaation kes-

kiarvon odotettu muutos (X - fo) on:

n

Tf.- X, = Za(u(p) - p)

n

I~ Za(Nspﬁ - p))
= 2Niﬁg:§:3232£1_1_22_
2

4 2 2
. 2Ni‘f_ = 2NIh", (10)

(lausekkeista 7 ja 9)

(lausekkeesta 8)

2
missid C{g = additiivinen geneettinen varianssi, jonka
tarkasteltavat n lokusta saavat aikaan
h2 = additiivisista geneettisistd vaikutuksis-

ta johtuva heritabiliteetti.

Populaation keskiarvon kokonaismuutos on tHten 2N s(muutos
ensimmiisessi sukupolvessa), jos Ns on pieni (I‘Nsl(ﬁTﬁ CROW

ja KIMURA 1970, p. 426).

DEMPSTER (1955) oli padtynyt tulokseen, ettd massavalinnassa
edistyttdisiin pisimmdlle valitsemalla puolet populaatiosta

vanhemmiksi joka sukupolvi. ROBERTSON (1960) osoitti t&émén
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kehittdménsid teorian avulla. (Olkoon populaatiossa T yksiloa,
joista valitaan vanhemmiksi N fenotyypiltd&n parasta, joten
valittujen osuus S = N/T. Valintaintensiteetti i = 2/S, mis-

s8 2z on katkaisukohtaa vastaava tiheysfunktion arvo. T&dten

saadaan:
i = 2z/s
Si=2z
N, _
Ti =z
Ni = zT.

Valinnan odotettu raja on Ni:n funktio (lauseke 10). Ni on
suurin, kun z on suurin &S = 1/2 eli puolet populaatiosta

valitaan.)

Jos lokusten v&d1lilld esiintyy kytkentdid, on optimaalinen va-

littujen osuus yli 1/2 (ROBERTSON 1970).

Useissa geneettistd edistymistéd kédsittelevissd simulointi-
tutkimuksissa on haluttu selvittdd kytkennin vaikutusta.
Tulosten mukaan kytkentd on tietyissiZ olosuhteissa melkoinen
tekijéd valinnan tulosten m8&rdytymisessd myos ilman lokusten
vdlisid epistaattisia interaktioita ja huolimatta alkﬁpopu—
laatiossa vallitsevasta kytkentdtasapainosta (esim. MARTIN ja
COCKERHAM 1960, HILL ja ROBERTSON 1966, ROBERTSON 1970). Suu-
ressa populaatiossa kytkentd Pystyy ainoastaan hidastamaan
parhaan mahdollisen gameetin fiksoitumista. Pienessid populaa-
tiossa kytkenn#n haittavaikutus ei j&4 t#h#n, -vaan sattuman
johdosta lokuksiin piddsee entistdkin useammin fiksoitumaan
huonoja alleeleja. Tadten kytkentd ik&din kuin syventdid pienen
efektiivisen populaatiokoon jo sininsid lopullista edistymis-

tulosta alentavaa vaikutusta.
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McPHEE ja ROBERTSON (1970) suorittivat valintakokeen

Drosophila melanogaster -lajilla k&yttden inversioita, jot-

ka lihes t&dysin poistavat crossing overin II ja III kromoso=-

miparissa. Valinnan kohteena oli sternopleuréalisukasten lu-
kumdird. Verrattuna tavallisiin linjoihin crossing overin
tukahduttaminen v&Zhensi .edistymistd 28+8 %, kun valittiin 1li-
s&d sukasia (high line), 22+7 %, kun sukasmi&r#dd haluttiin

vihentdd (low line).

ROBERTSON (1960) osoitti myds, ettd erilaiset arvostelun var-
muuden tehostamismenetelmdt (esim. jHlkeldis~ ja sisararvos-
telu) kostautuvat aina lopullisen perinndllisen edistymisen
vahenemiseni, vaikkakin ensimmdisissi valintasukupolvissa edis=-

%yminen on nopeampaa kuin pelkéssid yksildarvostelussa.

Kaiken kaikkiaan perinntllistéd edistymistd koskeva teoria on
johdettﬁ kidyttdmidllEd tiettyjd matemaattista kdsittelyd hel-
pottavia oletuksia. Mitd&n yleistd ja tarkkaa matemaattista
mallia ei ole pystytty kehitté@&mi&n, koska kysymyksessi on
stokastinen prosessi, jossa useat satunnaismuuttujat luovat
mutkikasta vuorovaikutuksen verkostoa. Tdmi ei lainkaan tar-
koita sitd, ettd mallit olisivat arvottomia prosessin kuvaa-
misen kannalta. Teoreettisen kdsittelyn ongelmaan liittyvdt
hyvin ROBERTSONin (1970) sanat "..,. teoria on yritys saada
'tilanteesta yksinkertaistettu yleiskuva, josta ei puutu

approksimaatioita'.
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OMAT TUTKIMUKSET

2. Menetelmidt

2.1. Satunnaislukujen generoiminen

2,1.1. Tasainen jakauma

K&ytettdvd algoritmi generoi pseudosatunnaislukuja, joiden
pitdisi olla tasaisesti jakautuneita ('pseudosatunnaisluku'
on nimitys, joka kuvastaa satunnaisluvun kehittédmistid laske-
malla; 'oikeita' satunnaislukuja voitaisiin ehkid saada josta-
kin sopivasta fysikaalisesta prosessista). Yleinen periaate
on, ettd satunnaislukugeneraattorille annetaan ns. siemenlu-~
ku, jonka perusteella ohjelma laskee ensimmiisen satunnais-

Juvun.

Ohjelmaa toistuvasti k&dytettdessd saadaan pseudosatunnaisluku-

jono, jossa uusi satunnaisluku (Xi) lasketaan edellisestd (X._1)

1
seuraavasti:
Y=X_,*C+W
Xi= Y - Y/M * M,
joissa M = 4194304 (= 222)
= 2053 (= 21 4+ 5)
W = 894745 (= 0.213 %M),

M, C ja W ovat kokonaislukuvakioita, kun taas X ja Y ovat
kokonaislukuarvoja saavia muuttujia. On huomattava, ettid Xi:n

lauseke on sama kuin FORTRAN-kielen funktio MOD(Y,M).
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Yhden satunnaisluvun laskeminen kestdd UNIVAC 1108 -tietoko-
neella vajaat 10 Js- Jos algoritmi on muokattu aliohjelmak-

si, kuluu aikaa hieman enemmén.

Generaattori tuottaa tdten satunnaislukuja luonnollisten luku-
jen valiltd (0,4194304). Satunnaislukujonon sykli on 4194304,
joten n#in monen eri luvun jédlkeen jono alkaa taas ensimmii-
sestd luvusta ja toistuﬁ samanlaisena. Samalla siemenluvulla
saadaan aina sama satunnaislukujono. Useimmissa sovellutuksis-
sa_tarvitaan tasaisesti jakautuneita satunnaislukuja reaali-
lukuvaliltd (0,1). Tdmdn vElin pseudosatunnaislukuja (U) gene-~

roidaan luonnollisesti seuraavalla tavalla:
U = FLOAT(X)/4194304., (merkitisn U ~ Tas(0,1))
missd X on generaattorin tuottama kokonaisluku v&liltd (0,4194304).

Esim, Tasaisesti jakautuneita kokonaislukuja v&aliltd E,KJ
voidaan kehittidi seuraavasti: INT(U *FK)+1, jossa FK=FLOAT(K).
(FORTRAN-kielessd FLOAT tuottaa kokonaisluvusta reaaliluvun,

INT reaaliluvusta kokonaisluvun.)

Tdgsd luvussa esitelty tasaisen jakauman satunnaislukugene-
raattori 16ytyy Helsingin yliopiston laskentakeskuksen ohjel-
mistojaoston ohjelmalistauskansiosta. Kiintoisa yksityiskohta
tissd funktioaliohjelmassa (RNDM) on ns. satunnaisen 1#hd®sn
mahdollisuus. T&émad tarkoittaa sitd, ettd haluttaessa alionjel-
ma laskee siemenluvun tietokoneen kellolaitteen osoittamasta
ajankohdasta. Satunnaislukugeneraattori RNDM sijaitsee k&&n-
netyssd muodossa UNIVAC 1108:n levymuistin ohjelmakirjastos-
sa UPLI ¥FHR., josta sen voi "mapata" FORTRAN-kielisiin oh-

jelmiin.
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2.1.2. Poisson-jakauma
Poisson(a) -jakautuneen satunnaismuuttujan pistetodennékoi-~

syysfunktio on muotoa:

P(Z = k) = e, (K = 0,152,3,000.0)

missd Z on Poisson-~jakautunut satunnaismuuttuja

parametrilla a (a>0).

Erityisesti on huomattava, ettd tapahtuman (Z = 0) todenni-
kbisyys on e”%. Oletetaan, ettd e~ on laskettu valmiiksi ja
merkitéddn sitd E:lld. T&116in Knuth'in algoritmin mukaan
(YAKOWITZ 1977) saadaan Poisson(a) -jakautuneita satunnais-

Jukuja seuraavalla menettelylld:

1. sijoitetaan J:lle arvoksi -1
2. sijoitetaan B:lle arvoksi 1.
3. sijoitetaan J:lle arvoksi J+1

4. sijoitetaan B:lle arvoksi Bal
(U~Tas(0,1), luku 2.1.1)

5. jos B>E, palataan kohtaan 3, muuten J on
Poisson(a) =-jakautunut satunnaisluku.
Taulukossa 1 on vertailu Poisson-jakauman odotettujen ja al-

goritmin mukaan simuloimalla saatujen frekvenssien vdlilli.

2.,1.3. Normaalijakauma

Jos satunnaismuuttujan kertymdfunktio (F) on jatkuva ja ai-
dosti kasvava, saadaan kyseistd jakaumaa noudattavia satun-
naislukuja (Z) seuraavasti (esim. TUOMINEN ja NORLAMO 1975,
D. 324-326):

z = F(U), missd U~Tas(0,1).
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Vaikeutena on se, etti ki@dnteisfunktiota F-1 ei l&8hesk&én
aina tunneta. Td116in on k&dytettdvid numeerisia menetelmii,

Ndin on esim. normaalijakauman kohdalla.

Olkoon satunnaismuuttuja 2 normaalisesti jakautunut odotus-
arvona O, varianssina 1. T&116in Z:n tiheysfunktio (fz) on:
1 2

£,(2) = —1 . , ja merkitdin z~N(0,1).

Ve Tr (z €R)

Parhaana N(0,1) ~jakautuneita satunnaislukuja generoivana
keinona pidetdsn yleisesti Box-Muller -menetelmidd (BOX ja
MULLER 1958). YAKOWITZ (1977) esittdi kyseisen menetelmin
algoritmin seuraavanlaisena:

1. sijoitetaan A1 :lle arvoksi U= 2-1

(U~Tas(0,1), luku 2.1.1)
2. sijoitetaa.n A2:lle arvoksi U 2-1
3. sijoitetaan B:lle arvoksi A12 + A22

4, jos B=21, palataan kohtaan 1, muuten
sijoitetaan C:1lle arvoksi \/ -2%1logB/B .

T8116in G1 = A1*c ja G2 = A2¥C ovat toisistaan

riippumattomia, N(0,1) -jakautuneita satunnaislukuja.
Koska G:n (G, tai G,) jakeuna on N(0,1), saadaan N(u., 42 -
jakautunut satunnaisluku (H) laskemalla

H -
H =G*J'+)uu, sillé(}.=7ﬁ.

Taulukossa 2 on esitetty muutamia normaalijakaumaa koskevia

generoituja ja odotettuja frekvenssejd.
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2.2. Populaation geneettinen rakenne

2.2.1. Yleistd

Tietokoneen keskusmuisti koostuu osasista, jotka voivat mag-
neettisuutensa puolesta olla kahdessa eri tilassa. N&mi ovat
binddrilukujirjestelmén fysikaalisia toteutuksia (toinen tila
on 0, toinen 1). Osasia kutsutaan biteiksi, ja ne on tavalli-
sesti ryhmitelty nk. sanoiksi. Esim, UNIVAC 1108:n keskusmuis-
tissa on 262000 sanaa, joista kukin sisdltdd 36 bittid. Téamén
tietokoneen FORTRAN-kielessid on k#ytettdvissi funktio (FID),
jonka avulla voidaan s&d&ddelld mink& tahansa sanan haluttujen

bittien tiloja (SRC 1971).

Jos tarkoitus on simuloida kahta alleelia ja yhtd lokusta,
tarvitaan yksiltn genotyypin esittémiseen diploidissa tapauk-
sessa kaksi bittid. Olkoon lokuksessa kaksi alieelivaihtoehtoa,
A1 ja A2. Pistetéddn, ettd bitin 1-tila vastaa alleelia A1,
O0-tila alleelia A2. Td116in lokuksen tila bittitasolla on jo-

kin seuraavista vaihtoehdoista:

A AA

genotyyppi A ’ 145

vastine muistissa

_ e
—
o
OO N

Bittejd yksiltd kohti tarvitaan luonnollisesti enemm&n, jos
simuloidaan kvantitatiivista ominaisuutta. Esim. jos ominai-
suuteen vaikuttaa 72 lokusta, kuluttaa yhden yksilon perinntllisen
rakenteen esittdminen UNIVAC 1108:1la 144 bittid eli tasan

neljéd sanaa. Kunkin yksiltn geneettinen tila on helppo tunnis-

taa FLD-funktion avulla.
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Todellisissa populaatioissa vallitsee varmasti multippeli-
alleelitilanne useimmissa lokuksissa. Tdmdkin olisi helppo
esittdd; haittana on vain se, ettd td116in el enidid tulla toij
meen kahdella bitill&d lokusta kohti. Téssd tySssd pdddyttiin
malliin, jossa on monta lokusta vaikuttamassa ominaisuuteen,
kussakin lokuksessa geenivaihtoehdot A1 ja AZ' Malli saattaa
tuntua rajoittuneelta. Toinen mahdollisuus olisi ollut simuloi-
da tilanne 'v8hin lokuksia, paljon alleeleja'. Voidaan kuiten-

kin ajatella, ettd A,:n ollessa edullisin geeni A2 edustaa

1
kaikkia muita keskimd8rin.

2.2.2. Alkupopulaation luominen

Olkoon alkupopulaation koko N yksilﬁé.-Tehtévéné on sijoittaa
kuhunkin lokukseen alleelit tietyn'geenifrekvenssin mukaisesti.
Geenifrekvenssid p vastaa tilanne, jossa alleelia A1 on lokuk~
sessa 2Np kpl, sillid lokusta edustaa jokaisessa yksilosséd

kaksi geenipaikkaa.

Esim. Jos N = 1400 ja p = 0.5, niin meid&n tdytyy sijoittaa
lokukseen 1400 A1- ja‘Az—geenié.
Toimitaan seuraavasti:
1. asetetaan kaikki lokusta edustavat 2N bittid
O-tilaan

2. otetaan satunnaisesti yksild 1,...,N (kullakin
yksilslld sama todenn#kdisyys tulla valituksi)

3. otetaan satunnaisesti geenipaikka (1 tai 2)

4. jos saatu geenipaikka yksil®ssi on jo 1-tilassa,
palataan kohtaan 2, muuten asetetaan geenipaikka
1=-tilaan

5. jos on asetettu vidhemm&n kuin 2Np geenipaikkaa
1-tilaan, palataan kohtaan 2, muuten siirrytidin
kdsittelemd&n seuraavaa lokusta.
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Jos A1:n alkufrekvenssi (p) on suurempi kuin 0.5, kannattaa
toimia p#in vastoin: asetetaan kaikki bitit (geenipaikat)

1=tilaan ja sijoitetaan lokukseen 2N(1-p) A,-geenid.

Kuvatulla tavalla menetellen kuhunkin lokukseen muodostuu
Hardyn ja Weinbergin tasapaino alkugeenifrekvenssin mukaisesti,

eli odotetut genotyyppifrekvenssit ovat:

AA AA

149 ) A

)

o2 2p(1-p) (1-p)?

Lis&ksi muodostuu tasapainotila, jossa lokusten sis#llot umpi-
m&hkdsn valitussa yksildssd ovat toisistaan riippumattomia.
Esim. todenndkdisyys, ettd yksilt on homotsygootti A1-geenin
suhteen kaikissa lokuksissa (L kpl), on pZL. Vastaava todenné-
ktisyys A,:n suhteen on (1-p)2L.

Lokukset olisi myos mahdollista tdyttdd vaihtelevilla geeni-
frekvensseilld siten, ettd frekvenssilld on jokin jakauma.
Sopivan jakauman valinta olisi vain melko hankala tehtdva.
Tadssd tutkimuksessa pdddyttiin alkufrekvenssiin 0.5 jokaises-

sa lokuksessa. Kyseinen frekvenssi on tavallaan "neutraali,

ja silld voidaan odottaa pddstévin melko yleispdteviin tuloksiin.

2.2.3. Lokusten jakaminen ominaisuuksille ja geneettinen
korrelaatio

Yksinkertaisin oletus on, ettéd kuhunkin ominaisuuteen vaikut-

taa yhtd paljon lokuksia. Jos simuloidaan kahta ominaisuutta,

joihin vaikuttaa yhteensd I lokusta, asetetaan aluksi L pitui-

sessa vektorissa kaikki alkiot ykkOsiksi. T&m&n Jj&lkeen ésete—

taan satunnaisesti otettuihin I/2 alkioon kakkonen, N&din eri
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ominaisuuksiin vaikuttavat lokukset (ykkts- ja kakkoslokukset)
tulevat t8ysin satunnaiseen Jj&rjestykseen. Olkoon tdm& vektori

matriisin IK toinen vaakarivi.

Ominaisuuksien v&listd geneettistid korrelaatiota aiheuttavak-
si pHitekijdksi oletetaan usein pleiotropia (lokus vaikuttaa
kahteen eri ominaisuuteen). Kovarianssitermi poikkeaa nollasta,
koska ominaisuudet eiv&t pleiotropiatapauksessa middrdydy toi-

gistaan riippumatta.

Tarvitsemme k8yttoomme toisen L pituisen vektorin. Olkoon se
matriisin IK ensimmdinen vaakarivi. Sijoitetaan t&midn vaakari-
vin kaikkiin alkioihin ykktnen. Sitten arvotaan sekid ykk&s-
ettd kakkoslokusten joukosta M 1okusta} jotka vaikuttavat kum-
paankin ominaisuuteen (0<M<L/2). Asetetaan niitid vastaavat
ensimmdisen vaakarivin alkiot nolliksi. Matriisi IK sisidltdid
tdten kaiken informaation ominaisuuksiin vaikuttavasta lokus-
rakenteesta kahdessa L pituisessa vaékarivisséén.

10110111010 osa ensimmiisestd vaakarivisti

ceee

Egim. cece
11212222121 osa toisesta vaakarivistid

Molempiin ominaisuuksiin vaikuttaa L/2 + M lokusta, ja ge-

neettisen korrelaation itseisarvo (rG) on 2M/(L/2 + M).

Egim, L = 144, M = 36
ry - 2% 2
144/2 + 36 3

Korrelaation etumerkki mé&rdytyy yhteisten lokusten vaikutus-
ten suﬁnnasta (rG:sté tulee positiivinen, jos yhteiset M lokus-
ta vaikuttavat kuten muutkin ko. ominaisuuden lokukset, nega-
tiivinen, jos yhteisten lokusten vaikutusten suunta muutetaan).

Matriisin IK sis8lt6 generoidaan jokaisen ajotoiston alussa.
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2.2.4. Kytkentdryhmien muodostaminen

Todellisuudessa lokukset ovat sirottuneet useaan kytkenté-
ryhmisn eli kromosomiin (kytkentédryhmien lukumiird = haploidi
kromosomiluku). Tilanne on selked, jos tunnemme kromosomien
pituudet toisiinsa ndhden ja oletamme lokusten jakautuvan ta-
saisesti yli kromosomiston. T4116in lokuksen osumistodennéd-
k5isyys tiettyyn kytkentiryhmdszn (i) m#srdytyy kyseisen kro-

mosomin pituuden (ki) suhteesta genomin kokonaispituuteen (T)

eli:
Ky
P(lokus sattuu kytkentdryhmdin i) = ’
T
X
missd T = E ki (K on kromosomiparien lukuméirid eli
1= haploidi kromosomiluku).

Jaettaessa lokukset t811ld tavoin kytkentdryhmien kesken sattuu
usein, ettd lyhimmit kromosomit j&d&vat kokonaan ilman lokuksia.
Ndin pitdid ollakin: lokukset on jaettava satunnaisesti kromo-
somien kesken, koska emme tunne kvantitatiivisiin ominaisuuk-
giin vaikuttavien lokusten sijaintia genoﬁissa. Ainoa jéfkevé
oletus on, ett#d pitkdssd kromosomissa sijaitsee enemmin lokuk-
sia kuin lyhyessid. Todenndktisyys, ettd yht&d&n lokusta el satu

kytkentdryhmddn i, on

AR
B L T e VT T PGP

T

Jos kromosomien pituuksia toistensa suhteen ei tunneta, ne voi-
daan generoida jostain jakaumasta. Ongelmana on tietysti tés-
sdkin tapauksessa jakauman valinta. Joka tapauksessa asian mer-
kitys on vdhiinen haploidin kromosomiluvun ollessa suuri

(ROBERTSON 1970), eikd tulosten tulkinnan voida missdédn ta-
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pauksessa katsoa kédrsivdn. T&émd tarkoittaa sitd, ettd kytken-
nén vaikutus perinntlliseen edistymiseen on heikko usean kro-

mosomin tapauksessa.

Lokusten paikat oletetaan tasaisesti jakautuneiksi yli kromo-
somin. Jos kromosomiin i on joutunut li lokusta, mddrdytyvat
lokuskohdat ottamalla umpim&hk#&n li kpl kokonaislukuja vdlil-
ta B,@], jossa Z on jokin ?uuri kokonaisluku. Kromosomissa

on tdten Z mahdollista paikkaa lokuksille,

Lokusten lukum#drdt kromosomeissa sijoitetaan K pituiseen vek-
toriin, lokusten paikat L pituiseen vektoriin. Kummatkin Qek—
torit sijaitsevat COMMON-alueella, josta niitd voidaan nopeas-
t1 lukea gameetteja muodostettaessa. Vektorien sis#lts pysyy
luonnollisesti muuttumattomana koko ajétoiston ajan, Generoin-

ti tapahtuu jokaisen toiston alussa.

2.35. Gameettien rakentaminen

2.3.1. Yleistd

Koska geneettinen informaatio sukupolvesta toiseen siirtyy
gameettien vdlitykselld, on niiden muodostaminen populaatio-
geneettisen simuloinnin keskeisin vaihe. Gameetin genomi on
diploidilla elislajilla tietynlainen otos yksilén perinnéllisesté
rakenteesta. Tdmid toteutuu monivaiheisessa prosessissa (mei-
0osi), jossa diploidi kromosomiluku puolittuu haploidiksi.
Samalla geenit asettuvat uudenlaisiin jarjestyksiin rekombi-
naatiossa, joka aiheutuu kromosomiparien toisistaan riippu—‘
mattomasta ryhmittymisestd jakautumistasoon meioosin I pro-
faasissa sekd el-sisarkromatidien katkeamisesta ja jdlleen-

yhdistymisestd bivalenttien sisdlld.



-38-

Kutakin diploidia yksilsd vastaa kaksi bittijonoa (luku 2.2.1).
Kummankin jonon pituus on I (ominaisuuksiin vaikuttavien lo-

nen rakenne sisdltyy matriisiin C(2,KO0KO), jossa

KOKO = N#(L/M), jos I on tasan jaollinen M:114 (sa-
nan pituus keskusmuistissa, .
UNIVAC 1108:1la M = 36)

KOKO = N #(L/M + 1), muuten.

Vaikka matriisin alkiot on talletettu keskusmuistiin jonomuo-

dossa, ovat bittijonot FORTRAN-ohjelmoijan kanmalta kuitenkin

seuraavasti: .....0001001110, 1. vaakarivi
1010011001 2. vaakarivi

" osa C-matriisista

Gameetin muodostamisen ensimmiinen vaihe on tarvittavan emé-
-tal is#yksilon valinta. Tdmd#n jdlkeen menndén saatua yksilsad
vastaavalle kohdalle C-matriisissa ja kahdennetaan sen perin-

ndllinen rakenne.

Kahdentaminen tapahtuu kopioimalla C-matriisin ensimmédinen
vaakarivi F-matriisin ensimmdiseen ja toiseen vaakariviin,
C:n toinen vaakarivi F:n kolmenteen ja neljénteen vaakariviin.

. 101101001
Esin. 101101001 101101001

et e2110100010° ¢t ;) =D 4 *****110100010° """
N— % — 110100010

pituus L bittia - pituus I bittis

(C-matriisin yhta ( . e sens
el F-matriisi, sisdltaa
yksilod vastaava osa) yhden yksilén kahden—

tuneen kromosomiston)

Matriisi F on titen 4-vaakarivinen ja (L/M)- tai (L/M+1) -
pystyrivinen. Bitti- eli geenitasolla F-matriisi on kuitenkin

taulukko, joka sisdltdd 4 %L geenipaikkaa. Se vastaa 1ghinnd
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meioosin leptoteeni~tsygoteeni -vaihetta, jolloin vastinkro-

mosomit ovat kahdentuneet Jja pariutuneet.

Matriisista F on voitava osoittaa ne kohdat, joissa kukin
muistissa (luku 2.2.4). Esimerkiksi, jos ensimmiisessd kromo-
somissa on 3 lokusta, tied&mme toisen kromosomin alkavan bi-
tistd 4 jne. Ainoa hankaluus on siing, ettd kromosoﬁeja vas-
taavat bittijonot saattavat sijaita useamman kuin yhden sanan
alueella P-matriisissa. FLD-funktiolla (luku 2.2.1) voidaan
yhdelld kertaa k&sitelld vain yhden sanan bittejd. Ndin ollen
usein tulee vastaan tilanne, jossa on hypdttavd uuteen éanaan

kromosomin ollessa vield kesken.

Esim, Olkoon késitelt&vénd vaikkapa 5. bivalentin 1. kromatidi.
Se sijaitsee F-matriisin 1. vaakarivissd. Oletetaan,
ettd lokusten jaossa (luku 2.2.4) 5. kromosomiin on
sattunut 7 lokusta, ja kromosomeihin 1-4 on joutunut
yhteensd 33 lokusta. T4116in tiedsmme, ettd 5. bivalen-
tin 1. kromatidi alkaa 34. bitisti sanassa (tai alkiossa)
F(1,1). UNIVAC 1108:n sanojen 36 bittid on kuitenkin
numeroitu 0,...,35, joten meidédn t&ytyy kiyttdi aloitus-

kohtana bitti& numero 33 (joka siis on 34. bitti).

5. kromosomiparin 1. lokusta edustaa 4 geenipaikkaa:

geenipaikka 1. kromatidissa

- bitti 33 sanassa F(1,1)

- bitti 33 sanassa F(2,1) = n 2. u
~ bitti 33 sanassa F(3,1) = " 2. "
- bitti 33 sanassa F(4,1) = n 4. "

5. bivalentin 1. kromatidin geenipaikat sijaitsevat kah-~
den-sanan alueella: geenipaikat 1-3 sanassa F(1,1), 4-=7
sanassa F(1,2).
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sana, F(1,1) 7(1,2)

DAttL veevnsneneenneas33 34 35 012 Burnereeennannanns
>z L mtE

7 geenipaikkaa (edustavat seitsemdd lokus-
(5. bivalentin 1. kromatidi) ta)

2.3.,2. Mekanismi

Piiperiaate gameetin rakentamisessa on, ettd F-matriisin nel-
jisti bittijonosta muodostetaan yksi bittijono, joka sijoite-
taan G-vektoriin. P-matriisi sisdlt8i yhden yksilon kaikki kro-
mosomiparit vastinkromosomit pariutuneina ja kahdentuneina, jo-
ten jokaisessa bivalentissa on nelj& kromatidia (uku 2.3.1).
Tehtdvind on ottaa neljdnnes kunkin bivalentin geneettisestd
materiaalista siten, ettd jokaisesta lokuksesta yhden geenipai-

kan sis81t0 joutuu gameettiin.

Jos tekijainvaihduntaa ei lainkaan tapahdu, toimitaan puhtaasti
Mendelin lakien mukaan (rekombinaatio ainoastaan kromosomien
vilisesti). Jos taas tekijdinvaihduntaa esiintyy, on tilanne
hiukan mutkikkaampi (rekombinaatio sekid kromosomien sis#isesti

ettd vdlisesti).

«

Aliohjelma GAMETE tekee gameetin kopioimalla osan F-matriisis-
ta G-vektoriin edelld kuvattujen periaatteiden mukaisesti.
GAMETE kdsittelee FP-matriisia kromosomipareittain (kuvio 1),
ja se sis#ltdd neljd aliohjelmaa:

1) POISSO: tuottaa Poisson-jakautuneen (luku 2.1.2) satunnais-

luvun (0,1,2,3,...) parametrilia ay. Saatu satunnaisluku on

bivalentissa i syntyvien kiasmojen lukumédrd. Kullakin biva-

joka on suoraan verrannollinen kromosomin pituuteen (luku 2.2.4),
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Esitetylld tavalla toimittaessa muodostuu lyhyissd kromo-
somipareissa keskimddrin vdhemmdn kiasmoja kuin pitkissi.
(Poisson-jakaumamallia kiytetddn yleisesti tdminkaltaisille

"osumailmitille", TUOMINEN ja NORLAMO (1975), p. 211-215.)

KTASMA: asettaa bivalenttiin POISSOnisﬁa saadun lukumiddrin
kiasmakohtia. N&mid kohdat ovat tasaisesti jakautuneita'ja
samalta vE1liltd kuin lokuskohdat (luku 2.2.4). Jos lokusten
paikat ovat esim. parillisia kokonaislukuja, voidaan niiden
ja kiasmakohtien erillisyys varmistaa generoimalla kiasmo-
Jen paikoiksi ainoastaan parittomia kokonaislukuja kyseisel-
t4 valiltd. Kiasmojen sijaintia kuvaavat luvut asetetaan
muistiin, jotta niitd voidaan verrata lokuskohtiin crossing

over -prosessissa.

CROSSO: kopioi F-matriisista G~vektoriin kromatidin pitui-
gen bittijonon ja suorittaa tarvittaessa tekijéinvaihdun-
nan., CROSSO arpoo aluksi ne kromatidit, joiden vdlilli kias-
mat tapahtuvat kiasmakohdissa. Kiasmat ovat vain ei-sisar-
kromatidien vdlisi&d. Kullakin kromatidilla on yhti suuri

todenndkisyys joutua kiasmaan jokaisessa kiasmakohdassa.

CROSSO arpoo sen kromatidin, jota se ldhtee kopioimaan
F-matriisista G-vektoriin., Jos kiasma tulee kopioitaessa
vastaan, niin CROSSO éiirtyy kopioimaan sitd kromatidia,

johon kiasma johtaa.
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Esim. Olkoon jonkin 3-lokuksisen kromosomiparin kohdalla
seuraava tilanne:

kiasmakohdat 499 571 44621 272133

. . as 2 2 1
kiasmakromatidit 4 4 4 . 3

lokuskohdat 578 966 110750

bivalentin
bittirakenne

[e¥oNoNe
[eRe R
Y ele]

bivalentin sisdlto
alleelimerkinndin

L i s
NN
e e e
NN s
L i i o
- s NN

Kromosomipariin on siis tédssid meioosissa sattunut 4 kias-
maa, joista 3 sijaitsee lokuskohtien ulkopuolella. Olete-
taan, ettZ arvonnan tuloksena CROSSO on ldhtenyt koﬁioimaan
3, kromatidia. Se on osallisena yhdessi kiasmassa (272133),
joka kuitenkin sijaitsee lokusten paikkojen ulkopuolella.
N&#in ollen CROSSO kopioi gameettiin kokonaisen parentaali-

kromatidin 001 (A2A2A1).

Jos taas arvonnassa on saatu vaikkapa 4. kromatidi, on tu-
los toinen., CROSSO kopioi kaksi ensimmdistd bittid kroma-
tidista 4, mutta joutuu sen jédlkeen kolmannen kiasman ansi-
osta siirtym#in 2. kromatidiin. Gameettiin tulee tdten re-
Kombinaatiokromatidi 000 (A,A,A,) edustamaan ko. kromosomi-

paria.
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4) MENDEL: toimittaa gameettiin aina yhden alkuperidisen kroma-
tidin, joka arvotaan bivalentista. MENDELiin mennd&n ohjel-
massa vain, jos kiasmoja ei ole muodostunut tai niilld ei

olisi mitééh rekombinaatiovaikutusta (kuvio 1).

GAMETE kulkee siis jokaisen kromosomiparin kohdalla joko CROSSOn
tai MENDELin kautta. J2lkimm8inen tie on nopeampi, koska kias-

ma- ja lokuskohtien vertailua ei jouduta suorittamaan.

Crossing over -interferenssin simuloimista ei katsottu tarpeel-
liseksi. Kuten aikaisemmin on korostettu, eivdt kytkent&in liit-
tyvat vaikutukset geneettiseen edistymiseen merkitse mit&&n
olennaista tulosten kannalta. Lis8ksi koneaikaa kuluisi koh-
tuuttoman paljon, kun kaikki generoiduf kiasmakohdat eivit

endd kelpaisikaan.

Kun GAMETE on suoritettu ldpi, on vektorissa G haploidi genomi,
joka sisdltdd kuvatulla tavalla saadun kaikkien kromosomiparien
edustuksen perikkiin. Vektori @ kopioidaan matriisin D(2,K0KO)

" osaksi (vrt. C-matriisiin, luku 2.3.1), ja siirrytiddn tekemiidn
seuraavaa gameettia. Gameetit kehitet8in aina kahden ryhmissié
(toinen isHltd, toinen emdltid), ja ne sijoitetaan vastakkain
D-matriisiin. Ndin on saatu muodostetuksi uuden yksilén perin-

nélliinen rakenne.
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sis#d&n yhden yksildn kaikkil bivalentit
l matriisissa F

y

onko bivalentissa
lokuksia > 1°?

onkc kiasmojen

lukumdérd > 0°?

onko kiasmakchtia

lokuskohtien

)

sisdpuolellas

v

onko
kaikki
bivalentit >
kdsitelty?

ulos gameetti vektorissa G

Kuvio

l. Aliohjelmien GAMETE toiminta. + osolttaa ohjelman kul-
kusuunnan vastauksen ollessa "kylli", - vastauksen ol-

lessa "ei". GAMETEn aliohjelmien nimet suorakaiteissa.



2.4. Yksilén fenotyyppi

2.4.1. Geneettiset vaikutukset

Jos heritabiliteetti, fenotyyppinen varianssi, dominanssi-
aste ja alkugeenifrekvenssi tunnetaan, voidaan lokusten geno-

tyyppiset vaikutukset mddrittdd tietyin edellytyksin.

Jokaisessa lokuksessa on geenivaihtoehdot A1 ja A2. Koska al-
kupopulaatiossa vallitsee Hardyn ja Weinbergin tasapainotila
(luku 2.2.2), esiintyvdt genotyypit lokuksissa seuraavanlaisis;
sa suhteissa:

AA ALA

144 142 Axhs
p? 2p(1-p) (1-p)2,
silléd A1:n alkufrekvenssi on p, A2:n 1-P.

Jos lokukset (I kpl) vaikuttavat ominaisuuteen toisistaan riip-

pumatta, aiheuttavat ne seuraavan additiivisen geneettisen va-

rianssin (VA) ja dominanssivarianssin (VD):

2p(1-p) (g+gd (1-2p) )L (11)

Va

vy = (2p(1-p)ed)?L,

joissa d on dominanssiaste (0gax<1)

g on genotyypin A1A1 vaikutus, kun A2A2:n vaikutus
on -g

(esim, JOHANSSON ja RENDEL 1963, p. 90-97).
Seuraavassa kaaviossa on esitetty genotyyppien ja niiden vai-

kutusten keskindiset suhteet:

A

]
o}
o
o
[0}
g4
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Varianssit V, ja Vp on johdettﬁ mm, CROWn ja KIMURAn (1970)
teoksessa, p. 116-120, Lis#ksi siind on osoitettu, ettd riip-
pumattomuuden nojalla ndméd kaksi varianssia voidaan laskea yh-
teen genotyyppisen varianssin saamiseksi. Jos epistasiaa ei

ole, on nédin saatu varianssi genotyyppinen kokonaisvarianssi.

Jos olemme estimoineet additiivisista geenivaikutuksista ai-
heutuvan heritabiliteetin (hﬁ), fenotyyppisen varianssin (VP)

ja arvioineet dominanssiasteen (d) tietyn suuruiseksi, niin
v, = hi Vp ja g voidaan ratkaista lausekkeesta (11)

tuntiessamme A,-geenin alkufrekvenssin (p):

N

Va

2p(1-p) (1+d(1-2p)) 2L

Eri genotyyppejd vastaavat arvot (g, dg ja -g) ovat muistissa

vektorissa GA seuraavasti:

vektorin alkio GA(1) GA(2) GA(3)
alkion sis8lto -g dg g
genotyyppi AZAZ A1A2 A1A1

Yksiltn geneettistid arvoa md8ritettdessd kaikki ominaisuuteen
vaikuttavat lokukset kdyd&ddn 18pi ja niistd paljastuvien geno-

tyyppien vaikutukset lasketaan yhteen.

Genotyyppejd vastaavat indeksit saadaan selville laskemalla
geenipaikkojen sisdlltt (bitit) yhteen. Lokusten tiloja el

nain ollen jouduta kysymdédn loogisilla lauseilla.
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Esim., Olkoon viiden lokuksen tapauksessa jonkin yksilon

geneettinen rakenne seuraava:

A2 A2 A1 A2 A1
A1 A1 A1 A2 A2
0 0 1 0 1
1 1 1 0 0

) bittien yhteenlasku
1 1 2 0 1

lis&dtd&n 1, saadaan

2 2 3 1 2 vektorin indeksit

lokusten arvojen
GA(2) +GA(2) +GA(3) +GA(1) +GA(2) yhteenlasku

= GT eli kyseisen yksiltn geneettinen taso.

Yksilon perinntllistéd arvoa (GT) emme todellisuundessa voi
useinkaan laskea suoraan. Ainoastaan fenotyyppinen arvo pys-

tytdédn aina mittaamaan.

2.4.2. TFenotyypin koostumus

Fenotyypin (P) muodostuminen voidaan kuvata seuraavasti:

missd GT= yksildn geneettinen arvo (luku 2.4.1)

E = ympdriston vaikutus fenotyypin muotoutumiseen.

Hyvd ympiristovaikutus voi kasvattaa, huono ympdristdvaikutus

laskea yksildn arvoa. satunnaismuuttujan
E (odotusarvo O,
varianssi VE) ja-

N kauma

- +

Usein ympdristovaikutus oletetaan normaalisesti jakautuneeksi eli
E on N(O,VE) -jakautunut satunnaismuuttuja (normaalijakaumasta

ja sen simuloinnista luvussa 2.1.3).
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N#in ollen yksildn geneettinen taso (GT) on fenotyypin odotus-
arvo. Ympdristopoikkeama saa aikaan heilahduksia, joiden ansi-
osta hyvdllekin genotyypil;e saattaa tulla huono fenotyyppri,
tai huonolle genotyypille hyvd fenotyyppi.

Ympdristovarianssin (VE) suuruus voidaan laskea, silléd ympH-
ristdén ja geeniston vaikuttaessa ominaisuuteen toisistaan riip-

pumatta Vo = V, + Vp + Vg (Vyr Vp da Vp selite?ty luvussa 2.4.1)

Jjoten VE = Vr - VA - VD

(esim. JOHANSSON ja RENDEL 1963, p. 96-97 sekd CROW ja KIMURA
1970, p. 120-121).

Geneettiset vaikutukset ja ymp&ristdvarianssi laskettiin t&ssd
luvussa (2.4) esitetyilld tavoilla. Ympiristbpoikkeamalle (E)
oletettiin normaalijakauma, Joten se generoitiin luvussa 2.1.3

esitetylld tavalla. YmpdristOvarianssi pidettiin vakiona.

Pelkkid geneettisid arvoja kiytettiin laskettaessa perinnglli-

sid variansseja ja kovariansseja.

Yksiltiden fenotyyppejid k8ytettiin luonnollisesti heritabili-

teetin estimoinnissa ja valintaprosessin yhteydessi,
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2,5. Esimerkki geenin fiksoitumisajasta

Ohjelma asetettiin simuloimaan kuuden yksilon populaatiota
yhden lokuksen tapauksessa. Alkupopulaatiossa kummankin al-
leelin lukum#&rd oli 6 eli geenifrekvenssi oli 0.5 sekd A1
ettd A,:n kohdalla. Ajoa jatkettiin lopulliseen fiksoitumi-

seen saakka.

KIMURA ja OHTA (1969) johtivat lausekkeen (12) sille ajalle
(sukupolvissa), joka keskimddrin kuluu fiksoitumiseen luon-

non valinnan kannalta neutraalin alleelin tapauksessa:

t(p) = - fT 4N(1-p)log(i-p), - (12)

missd p = kyseisen alleelin alkufrekvenssi

N

efektiivinen populaatiokoko.

Lausekkeen (12) mukaan saadaan, kun sijoitetaan p = 0.5 ja

N = 6, t(p) = 16.6 sukupolvea.

Simulointitulokset:

keskimddrdinen
aika fiksoitumiseen
a. itsehedelmditys mahdollista 16.4
b. itsehedelmditys ei mahdollista 17.6
c. eri sukupuolet, sukupuolten 18.2
suhde kiinted 3 : 3
d. eri sukupuolet, sukupuolten ' 10.4

suhde satunnainen (kummankin
sukupuolen syntymistodenn&dkoi-
syys = 1/2)

n

tois~
toja

40
40
40

28
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Simulointituloksen yhteensopivuus teoreettisesti odotetun
tuloksen (16.6 sukupolvea) kanssa on erittdin hyvi kohdas-

sa a. Matemaattinen malli (lauseke 12) rakentuukin juuri t81-
le yksinkertaisimmalle tapaukselle (itsehedelmbitys on mah-
dollista). Malli n#Hyttdd pdtevin melko hyvin myds rajoitetum-
missa pariutumisjidrjestelmissd (kohdat b ja c). On luonnollis-
ta, ettd fiksoitumisprosessi hidastuu hieman siirryttidessid
itsehedelmbityksen mahdollisuudesta eri sukupuolten tapauk-
seen. Kohdan 4 tulos voidaan tulkita helposti efektiivisen
populaatiokoon kdsitteen avulla, silld koiras/naaras -suhteen
vaihdellessa satunnaisesti populaation efektiivinen koko on

plenempi kuin yksildiden todellinen lukumidri,

2.6. Esimerkki geenifrekvenssin jakaumasta

Ohjelmalla simuloitiin myts 20 yksildn populaatio kahden kyt-~
keytymdttomdn lokuksen tapauksessa. Ensimmiisessd lokuksessa

A,-géenin alkufrekvenssi oli 20/40, toisessa lokuksessa 16/40.

1
Alkupopulaatiossa ldhdettiin liikkeelle 10 koirasta, 10 naa-
rasta -tilanteesta; muulloin koiras/naaras ~-suhde oli satun-

nainen kuten todellisuudessa.

Toistoja ajettiin 40 kpl 36. sukupolveen saakka. Toistoissa
havaitut A1-geenien Jukum&&rdt luokiteltiin sukupolvittain
seitsemdidn luokkaan ja piirrettiin frekvenssimonikulmiot. T&-

mi vastaa geenifrekvenssin luokitusta.

Selvidsti on n&htdvissd, miten prosessi johtaa keskinkertaisis-
ta geenifrekvensseistd dérimmdisiin geenifrekvensseihin (ku-
viot 2 ja 3); lisdksi voidaan havaita alkufrekvenssin vaiku-

tus jakauman muotoon.
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A
luokklen sbsoluvttiset
frekvenssit
20 4
10 |
’
’
'
e
14 R
P 3
T
[} 40
Al-geenien lukumddrd
Kuvio 2. Lokus 1, Al-geenin alkufrekvenssi = 20/40.
Frekvenssimonikulmiot kolmessa suxkupolvessa.
sukupolvi 1
— — — — sukupolvi 15
—+= - «= -~ sukupolvi 36
A
luokkien absoluuttiset
frekvenssit .
20 -
’
'
'
;
10 J ,
1
L4 .
.
N
\
-
~a .,
14 RN
~ S
T 4
40

Al—geenien lukumiitira
Kuvlo 3. Ilokus 2, Al—geenin alkufrekvenssi = 16/4C,

Frekvensalmonikulmiot kolmessa sukxupolvessa.
sukupolvi 1

— = — — zukupulvi 1%

=i e= o= s = gukupalvl 36
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2.7. Siipikarjanjalostuksen simulointi

2.7.1. Ominaisuudet

Jalostettavaksi ominaisuudeksi otettiin ainoastaan naarailla
ilmenevid kvantitatiivinen ominaisuus, "munamassatuotos" tai
"grammaa/piivd -tuotos", jonka heritabiliteetiksi asetettiin
0.25, fenotyyppiseksi keskihajonnaksi 7.0. N&dmi arvot vastaa-
vat kotimaisista jalostuskanaloista saatuja tuloksia(UUSITALO
1969, 1975). Mukaan otettiin lis#dksi toinen, t#ysin samanlai-
nen ominaisuus, jonka perusteella ei harjoitettu valintaa.
Ominaisuuksien vdliseksi geneettiseksi korrelaatioksi valit-

tiin mielivaltaisesti 2/3.

Ominaisuuksiin vaikuttaa yhteensd 144 lokusta. T&@hdnkin lukuun
pddadyttiin melko mielivaltaisen pd&tosketjun seurauksena. En-
ginndkin luvun suuruusluokka on keskinkertainen, ja se vastaa
mielikuviamme kvantitatiiviseen ominaisuuteen vaikuttavista
"kymmenistd lokuksista". Toiseksi, luku 144 on tasan jaolli-
nen luvulla 36 (UNIVAC 1108:n sanan pituus bitteind), joten
"hukkabittejid" ei tule. Kolmanneksi, on hyvin luultavaa, ettd
parametrikombinaatioiden (ajojen) arvojidrjestys ei riipu lo-
kusten lukumd&drdstd. Yhteen ominaisuuteen vaikuttaa 108 lokus-

ta (72 .omaa lokusta + 36 vierasta lokusta, luku 2.2.3).

2.7.2. Heritabiliteetin estimointi ja jalostusarvojen laske-
minen

Valinnan kohteena olevan ominaisuuden heritabiliteetti esti-

moitiin joka sukupolvi fenotyyppien ja sukulaisuussuhteiden

perusteella. THmi suoritettiin aliohjelmalla, joka laskee
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varianssikomponentit BECKERin (1967) mukaan, p. 15-23, Heri-
tabiliteettiestimaatiksi (h2) tulee téten:

442
2 2 2
ch ¥ C{D * C{W

2
missé_ds = isien vidlisen muuntelun varianssikomponentti

2 :
JI)= emien vdlisen muuntelun varianssikomponentti

2
({ W= virhemuuntelun varianssikomponentti.

Heritabiliteettikerroin arvioitiin, koska estimaattia joudut-

tiin k#yttdmddn jalostusarvojen md&rittémisessd.

Kukoille laskettiin jalostusarvot tdys- ja puolisisarten tuo-
tosten perusteella, kanoilla huomioitiin lis&ksi oma tuotos
(OSBORNE 1957 a,b). Jalostusarvojen laskemisen jdlkeen ohjel-
ma lajittelee kukot ja kanat - kummatkin erikseen - valintaa
varten. Téyssisarparitussukupolvissé jalostusarvot laskettiin
vain sukulinjoille, ja lajiteltiin linjat. Kanat lajiteltiin
lisdksi linjojen sis#llid fenotyypin perusteella. Sukusiitos-
vaiheiden valinnassa poimittiin t&dten tietty m#&rd kanoja par-

haan linjan parhaasta kanasta l8htien, ja ne hedelmditettiin

t8ysveljilld.

Heritabiliteettia estimoitaessa tulokseksi saattaa jossakin
sukupolvessa tulla jalostusarvon laskukaavojen kannalta ka-
tastrofaalinen - ja muutenkin ep&mielekds - arvo (hZfEO tai .

2

h“=>=1). Tallaisessa tilanteessa jalostusarvojen laskemisessa

kdytettiin viimeisintd mielekisti estimaattia.
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2.7.3. Parittaminen

Ei-sukusiitossukupolvissa téyssisarparifuksia pyrittiin valt-
tdmididn. Témd toteutettiin tekemdlld kunkin valitun kanan koh-
dalla satunnaisia nostoja valitusta kukkojoukosta ei-tdysvel-
jen 1dytimiseen saakka (kuitenkin korkeintaan 100 nostoa).
Tdyssisarparitusten vdlttdminen el tosin paljoakaan vaikuta

sukusiitosasteen kasvuun (JACQUARD 1971, SATHER ym. 1977).

Sukusiitossukupolvissa valituille kanoille etsittiin puoli-
soiksi tdysveljet. Tdyssisarryhmén kanoille ei kHytetty samaa
veljed, vaan kunkin kanan kohdalla arvottiin kukko uudestaan
veljien joukosta (jos veljid oli enemmin kuin &ksi). Linjat,
joihin 0li sattunut vain toista sukupuolta, hyldittiin luonnol-

lisesti kokonaan.

Parittamisessa on siis huomioitava se, ettd samaa kanaa kdyte-
td44n vain kerran. Sopivaa paria yritet&in muodostaa kukkojou-

kosta tapahtuvalla haulla.

2.7.4. Lis#@dntyminen ja sukupuolen mE&ridytyminen

Jdlkeldismadri (1400 yksiltd) jaettiin satunnaisesti valittu-
jen emien kesken. Koska populaatiokoon t&ytyi s&dilyd muuttu-
mattomana, annettiin poikasten jakautua tasaisesti em&joukkoon.
Jos valittuja kanoja (emi#) on esim. 100 kpl, tulee poikasméid~
ridn odotusarvoksi emdid kohti 14. Poikasitta jéddneet kanat luon-
nollisesti hyldttiin (tdm#n:todennZkdisyys on tosin erittdin
pieni).

Kunkin poikasen sukupuoli arvottiin (koiraan todenndkdisyys =

naaraan todenn#kdisyys = 1/2). Siipikarjalla primaari suku-



puolisuhde on 1:1 (JULL 1931,1932; BYERLY ja JULL 1935;
LANDAUER 19573 FECHHEIMER ja JAAP 1973). Tdten populaation
koostumukseksi tuli joka sukupolvi n, 700 kanaa, n. 700 kuk-
koa (odotusarvo 700 kanaa, 700 kukkoa; keskihajonta 18.7).
Populaatiokokoon 1400 pdddyttiin, koska se vastaa suuruus-
luokaltaan tyypillistd siipikarjan jalostuspopulaatiota
Suomessa. Iisdksi sitd voidaan pit&88 populaatiogeneettisessid

mielessd nk. suurena populaationa.

2.7.5. Kromosomiston muodostaminen

(perustelu luvussa 1.2)
Kromosomiparien lukumd&rdksi asetettiip 39. Niiden pituudet
generoitiin symmetrisestéd binomijakaumasta siten, ettid pituus
oli Bin(40, 0.5) + 1. Lopuksi yhdeksén bivalentin pituuksia
lisdttiin niin paljon, ettd ne vastasivat 70 % genomin koko-
naispituudesta. Ndin menetellen n.70 % lokuksista tulee osu-
maan yhdeks#&n pisimpddn kromosomiin "lokusten jaossa" (luku 2.2.4),
Kiasmojen lukumi&rin odotusarvoksi asetettiin 3 pisimmidlle
kromosomiparille, lyhimmissd se oli tavallisesti n. 0.25 ja
muissa t&1td v81liltd, suoraan verrannollisena pituuteen (lu-

vut 2.2.4 ja 2.3.2).

Kromosomien pituuksien generoiminen todenn#dkoisyysjakaumasta
saattaa tuntua melko mielivaltaiselta toimenpiteeltd. Olisi
kuitenkin paljon arveluttavémpaa asettaa kiintedt arvot kro-
mosomien geneettisesti aktiivisille pituuksille. Voidaan kui-
tenkin olla varmoja, ettd menettelylld ei ole vaikutusta ajo-
Jen arvojérjestykseen; saman parametrikombinaation toistojen
hajonta saattaa tosin kasvaa. ROBERTSON (1970) kiinnittdi huo-
miota linnun genomin kohdalla ainoastaan jakoon makrokromo-

somit - mikrokromosomit.
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2.7.6, Simuloinnin yleinen kulku

Alkupopulaatiossa (sukupolvi O) asetettiin jokaiseen lokuk-
seen geenifrekvensseiksi (geenit A, ja A2) 0.5 siten, ettd

muodostui Hardyn ja Weinbergin tasapaino (luku 2.2.2).

Alkupopulaation luomista varten generoitiin 1500 kanan joukko
10 kertaa ja valittiin fenotyypiltdin parhaat (yhteensd 50 tai
100 kanaa 15000:sta). Fenotyyppivalintaa jouduttiin kayttd-
méZn tdssd vaiheessa, koska mit&én sukulaisuﬁssuhteita ei luon-~
nollisesti ole olemassa sukupolvessa 0. Vasta 1. sukupolven
yksiltille tunnetaan isid ja emd. Valitut kanat hedelméitettiin
alkupopulaation valitsemattomilla kukoilla (sukupolvessa O ei
kukkoja pystytd valitsemaan lainkaan, koska niillid ei ole fe-
notyyppid). Alkupopulaation jdlkeinen menetelmsd on esitetty

taulukossa 3.

Genomin rakenteen kehitté&minen on selostettu luvuissa 2.2.3

ja 2.2.4 sekd luvussa 2.7.5. Tadmd tapahtui siis jokaisen tois-
ton alussaj; vastaavasti on menetellyt esim. ROBERTSON (1970).
Toistot ovat itsenfisi8 satunnaiskokeita, jotka aloitetaan
tdsmélleen samoilla alkuarvoilla ja vied&&n 18pi samalla mene-
telm&l1&. N&in ollen prosessin hajonta saadaan selville ajamal-
la useita toistoja. Koneajan vuoksi Jokaisesta parametriyhdis-
telmdstd ajettiin vain 6 toistoa. Niiss#d edettiin 30 sukupolvea,
ja kaikkien toistojen kulku tulostettiin. Lopuksi tulostettiin

sukupolvittain toistojen keskiarvo.

Ohjelman sisdltdon, monien ongelmien ratkaisuihin ja muihin
yksityiskohtiin ei t@ssd yhteydessid ole mahdollista puuttua.
Ohjelma koostuu pddohjelmasta ja vajaasta 30 aliohjelmasta.
Ohjelmat kirjoitettiin FORTRAN-kielelld. Aliohjelmat ovat p&s-

ohjelmasta kutsuttavia, erikseen koodiksi k#&nnettdviid yksikkdjé&,
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joista kukin huolehtii méérétys%é tehtidvastd., Suorituskelpoi-
sena koodina ohjelma mahtuu n. 46000 sanaan UNIVAC 1108:n kes-

kusmuistia. P8Hosan tdstd tilasta vievdt muistimatriisit.

Yhden sukupolven kuluttama keskusyksikkdaika on puolen minuu-
tin suuruusluokkaa, joten yksi kokonainen ajo (6 x 30 sukupol-
vea) kesti vajaat kaksi tuntia. Tyt ajettiin pelkédstdan vii-
konloppuisin koneen ollessa valvomattomassa tilassa, UNIVAC
5108 on opetusministeridn omistama, Suomen korkeakoulujen yh-

teiskéytﬁssé oleva laitteisto. Se sijaitsee Valtion tietokone-

keskuksen tiloissa Otaniemessi.

Taulukko 3. Simuloinnin yleinen kulku sukupolvesta toiseen
(siipikarjan munintaominaisuuden jalostus).

sukupolvi i - 1

-~ etsitd8n valittujen vanhempien joukosta sopivat parit

- arvotaan 1400 jdlkeldistsd emien kesken

- arvotaan jdlkel&disten sukupuolet )

- generoidaan gameetit vanhemmilta (yhteensi 2800 gameettia)

J

sukupolvi i

- kehitetdsn kanoille fenotyypit

- estimoidaan valitun ominaisuuden heritabiliteetti

- tulostetaan halutut asiat

~ lasketaan jalostusarvot seki kanoille ettid kukoille

- lajitellaan kanat ja kukot jalostusarvojen perusteella

- valitaan parhaat yksildt seuraavan sukupolven vanhemmiksi
- etsit88n valittujen vanhempien joukosta sopivat parit

. (samoin kuin sukupolvessa i - 1)

‘ \

sukupolvi i + 1

e
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3. Tulokset ja niiden tarkastelua

3.1. Yleisid n#kOkohtia

tustapoja. Ne valittiin luvuissa 1.1 ja 1.3 mainittujen ndks-
kohtien perusteella. Tavoitteena o0li vuorottelu, jossa kolmea
tdyssisarparitussukupolvea seuraa aina kuusi ei-sukusiitos-
sukupolvea (paritustavat B-G). Lisdksi kokeiltiin "pehmeHdz"
menetelmdd, jossa kahta t&yssisarparitussukupolvea seuraa seit-

semin ei-sukusiitossukupolvea (paritustavat H ja I).

Kaikki tuloksissa esitettévidt k8yrdt ja luvut ovat kuuden ajo-

toiston keskiarvoja, kuten on selitetty luvussa 2.7.6.

munan painosta (UUSITALO 1975), sisdllytettiin ominaisuuksiin
osittaista dominanssia (perustelu on luvussa t.3). Dominanssi-

aste on sama kaikissa lokuksissa.

Ominaisuuksia ei muunnettu vastaamaan munamassatuotosta keski-
arvon osalta, silld kiinnostuksen kohteena oli ainoastaan eri
menetelmillid saavutettujen perinndllisten edistymisten vertai-
lu. TH118inh&n on pddasia, ettd alkutilanteessa ominaisuus vas-
taa muuntelultaan munamassatuotosta eli grammaa/pdivd -tuotosta.
Alkupopulaation keskiarvo mddridytyy tdten dominanssiasteesta

ja geenifrekvensseistd lokuksissa. T&dysin additiivisessa omi-
naisuudessa t#md keskiarvo olisi nolla, silléd geenifrekvenssit
ovat alussa 0.5 ja lokuksissa vallitsee Hardyn ja Weinbergin

tasapaino.
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Valintaintensiteettejd oli vain kaksi: 10 parasta kukkoa,

100 parasta kanaa (lievd valinta) ja 5 parasta kukkoa, 50 pa-
rasta kanaa (tiukka valinta). Nimitykset ovat sangen suhteel-
lisia; todellisuudessa kumpikin edustaa ankaraa valintaa (po-

pulaatiokoko on 1400, luku 2.7.4).

3,2. Geneettinen edistyminen

Taulukossa 5 on esitetty 30 sukupolven jalostuksella saavute-
tut lopputulokset. Toistojen keskiarvon keskihajonta (keski-
virhe) laskettiin normaalilla tavalla (keskivirhe = (toistojen

keskihajonta)/«/6 ).

Lievd valinta a on johtanut tiukkaa valintaa b parempaan
edistymiseen valitussa ominaisuudessa ldhes kaikilla ﬁaritus—
tavoilla (taulukko 5). T&mi tulos on luonnollisesti tdysin ‘en-
nﬁstettavissa KIMURAn (1957) ja ROBERTSONin (1960) teorioiden
nojalla., Tiukassa valinnassa efektiivinen populaatiokoko on
pienempi kuin lievidssd valinnassa, joten yleinen fiksoituminen

on voimallisempaa mySs huonon geenin (A2) osalta.

Kummankin geenin fiksoituminen on tiukassa valinnassa- b ollut
nopeampaa kuin lievdssid valinnassa a , kuvio 4. Muutos keski-
médrdisessi geenifrekvenssissd (kuvio 6) vastaa tdysin taulu-
kon 5 tuloksia populaation keskiarvon edistymisest&. On huomat-
tava, ettd kuvioiden 4 ja 6 tuloksét pohjautuvat kaikkiin lokuk-

siin, sekd valittuihin ettd valitsemattomiin.

Heritabiliteetit (kuvio 5) on saatu jakamalla yksildiden ge-
neettisistd arvoista laskettu perinndllinen varianssi fenotyyp-
piselld varianssilla. Kysymyksess& on heritabiliteetti "laajas-

sa mielessd", koska siihen sis8ltyy sek& additiivinen varianssi
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ettd dominanssivarianssi. Estimoitua heritabiliteettia (lu-

ku 2.7.2) ei esitetd tuloksissa.

Tiukalla valinnalla b heritabiliteetti on vdhentynyt kai-~
kissa paritustavoissa enemmdn kuin liev&11d valinnalla a ,
kuvio 5. Valitsemattoman ominaisuuden heritabiliteetti on
useimmissa tapauksissa jd&nyt suuremmaksi kuin valitun, miki

on tietysti tdysin luonnollinen tulos.

Edistyminen valitsemattomassa ominaisuudessa on ndhtdvissi
taulukossa 5. Lopputulos on keskimidrin 2/3 valitun ominaisuu-
den tuloksesta. Tdmi on seuraus siitd, ettd alkupopulaatioon
ominaisuuksien vdliseksi geneettiseksi korrelaatioksi asetet-
tiin 2/3 (luku 2.7.1). Lievd valinta a. on johtanut kaikilla

paritustavoilla parempaan lopputulokseen kuin tiukka valinta b .

Lopullisten edistymistulosten keskivirheet ovat kummallakin
valintaintensiteetills (a ja b) suuruusluokkaa 1.0 (taulukko 5).
T&md ei mahdollista kovin luotettavien joﬁtopéétésten tekemis-
t4 paritustapojen vertailusta. Joka tapauksessa on huomionar-
voista, ettd lievdllid valinnalla a kaikki sukusiitosajot (B-I)
ovat johtaneet parempaan edistymistulokseen kuin ei-sukusiitos-
ajo (A). Tiukassa valinnassa b tilanne ei ole lihesk#in yhtéd

selked.

Lievén valinnan ja tiukan valinnan vertailu on esitetty tdydel-
lisend, kaikki sukupolvet ki#sittidvind, kuvioissa 7-15. Aluksi -
ensimmdiset 10-15 sukupolvea - muutos on yleensid tapahtunut
ﬁelko samankaltaisesti kummallakin valintaintensiteetilld, min-
k& jdlkeen edistyminen on pysdhtynyt tiukassa valinnassa perin-
nollisen muuntelun ehtymisen vuoksi. Voidaan katsoa, ettd edes
lyhyelld tdhtdykselld ei kannata pyrkid kovin ankaraan valin-

taan (vain muutaman uroseldimen k#yttsson).
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Kuvioissa 16-22 on vertailtu eri paritustavoilla saavutettuja
edistymisid lievidssd valinnassa. Koska paritustavassa A tulos
0li huonoin, tavassa D paras, ne piirrettiin jokaiseen kuvioon

vertailun helpottamiseksi muiden ajojen kanssa.

Vertailussa on otettava huomioon se, ettd edistymisesséd ha~
vaittavat erot paritustapaan A ndhden johtuvat pelkdstdidn sat-
tumasta ensimm&iseen sukusiitosvaiheeseen saakka. Edistymisen
tdytyisi tdten tapahtua kyseiseen vaiheeseen saakka suunnilleen
samalla tavalla kuin A:ssa, jos prosessin hajonta ei ole liian
suuri. Erot ovatkin suuremmat sukusiitoksen aloittamisen jdl-
keen kuin ennen sitd (kuviot 16-22), joten voidaan pddtelld,
'etté sukusiitosajoilla saavutettu paritustapaa A parempi edis-
tyminen on systemaattinen ilmis. Erityisen selvisti tdméd nikyy
A:n ja G:n vertailussa kuviossa 20. Myds D:n ja G:n vertailu

on erittdin mielenkiintoinen (kuvio 20), sillid ndiden paritus-
tapojen ainoa ero on siind, ettd D:ssid on yksi tédyssisarpari-
tusvaihe enemmin kuin G:ssi (sukupolvet 7-9). Juuri ti#md perio-
di nayttd4d olevan ratkaiseva D:n paremmuuden kannalta. Ilmeises-
ti sukusiitoksen aloittamista ei saisi viivyttdd liiaksi (ku-
viot 18-20). Toisaalta sitid ei kuitenkaan pitdisi aloittaa 1ii-

an aikaisessa vaiheessa (kuviot 16,17 ja 21).

Tiukan valinnan kohdalla (kuviot 23 ja 24) ei voida tehdd kovin
luotettavia johtopddtoksid paritustapojen vElisistd eroista.
Vertailun helpottamiseksi ajo A on piirretty kumpaankin kuvioon.
Ainoastaan kaksi sukusiitosajoa (B ja G) "voittaa" ei-sukusiitos-
ajon (A). Paritustavassa G ndyttdd sattuma vaikuttaneen huomat-
tavan paljon. Lopullisen edistymiéen keskivirhekin on suurin

tdssd ajossa (taulukko 5). Kaikesta huolimatta on selvii, ettd
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sukusiitoksen kdytts varhaisessa vaiheessa (paritustavat B ja H)
on johtanut t&8ydelliseen romahdukseen geneettisessd edistymi-

sessd (kuviot 23 ja 24).

Koska pafitustavalla D pédédstiin lieviéssd valinnassa suurimpaan
perinnglliseen edistymiseen, ajettiin A ja D myss kahdella muul-

la dominanssiasteella (taulukot 6 ja 7, kuviot 25 ja 26).

Dominanssiasteella 0.05.(ominaisuus ldhes additiivinen) pari-
tustapojen A ja D vdlinen ero on pieni (taulukot 6 ja 7 sekid
kuvio 25). Joka tapauksessa D on johtanut vdhdisempddn fiksoi-
tuﬁiseén ja suurempaan edistymiseen kuin A. On kuitenkin il-
meistd, ettd additiivisessa ominaisuudessa sukusiitosjalostuk-
sella el saavutettalsi parempaa edistymistd kuin normaalilla

valinnalla.

Jos taas ominaisuudessa on huomattavasti dominanssia (0.50),

on paritustavalla D saavutettu etu tapaan A ndhden miti selvin
(taulukot 6 ja 7 sekd kuvio 26). Suuremmasta edistymisestd huo-
limatta D:ssd on jaddnyt jdljelle enemmidn perinnollistid muunte-
lua kuin A:ssa. "Depressiokuopat" (sukupolvet 8-10, 17-19, 26-28)
ja "heteroosihyppiykset" (sukupolvet 11, 20, 29) voidaan hel-
postl tunnistaa k#yrdstd D.

Kuvioista 25 ja 26 ndkyy selvidsti se seikka, jota korostettiin
luvussa 3.1: eri dominanssiasteilla saavutettavat edistymiset
eivit ole vertailtavissa, Kysymyshédn on biologisesti erilaisis-

ta perustilanteista, joihin‘ei pystytd vaikuttamaan.
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3.3. Geneettinen korrelaatio

Ominaisuuksien védlinen geneettinen korrelaatio laskettiin yk-

siltiden geneettisistd arvoista. Lopputilanteessa korrelaation
vaihtelu on suuri (kuvio 27). Ylipiinsi geneettinen korrelaatio
on kuitenkin iaskenut, 81118 ainoastaan neljdssid ajossa 18:sta
se on yhtd suuri tai suurempi kuin l8htotilanteessa. Vastaavan-

laisen tuloksen ovat saaneet mm., PARKER ym. (1969, 1970).

Geneettisen korrelaation lasku johtuu ilmeisesti siitd, ettd
pelkidstidn valitsemattomaan ominaiéuuteen vaikuttavissa lokuk-
sissa (36 kpl) geenifrekvenssit eivit ole muuttuneet yhtd pal-
jon kuin valinnan alaisissa lokuksissa (108 kpl), joten perin-
n6llistd muuntelua on s8ilynyt valitsemattomassa ominaisuudes-
sa keskimddrin enemmdn kuin valitussa. Alkupopulaatiossahan
ominaisuuksien perinnslliset varianssit olivat yhti suuret.
N#in ollen geneettisen kovarianssin suhde geneettisten keski-
hajontojen tuloon ei ole valinnan johdosta sdilynyt muuttu-
mattomana. Kovarianssi on kuitenkin pienentynyt enemm&n kuin
keskihajontojen tulo, koska kaikki pleiotrooppiset lokukset
ovat valinnan kannalta t&dysin samanarvoisia kuin pelkéstéan

valittuun ominaisuuteen vaikuttavat lokukset.
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Taulukko 4. Ajoissa kidytetyt paritustavat.

ei-tdyssisarparitus tdyssisarparitus
sukupolvissa sukupolvissa
A - 0-29
B 0, 4-9, 13-18, 22-29 1-3, 10-12, 19-21
C 0-3, 7-12, 16-21, 25-29 4-6, 13-15, 22-24
pari- D 0-6, 10-15, 19-24, 28-29 7-9, 16-18, 25-27
tus- [E 0-9, 13-18, 22-29 10-12, 19-21
tapa (g 0-12, 16-21, 25-29 13-15, 22-24
G 0-15, 19-24, 28-29 16-18, 25-27
H 0, 3=-9, 12-18, 21-29 1-2, 10-11, 19-20
I

0-7, 10-16, 19-25, 28-29 8-9, 17-18, 26-27

Taulukko 5. Populaation keskimd&rdinen fenotyyppi 30. suku-
polvessa. Valitun ominaisuuden kohdalla on lisdksi
ilmoitettu toistojen keskiarvon keskihajonta. Alku-

populaatiossa kummankin ominaisuuden keskiarvo oli 5.2,
Dominanssiaste on 0,20,
a: valittu 10 kukkoa, 100 kanaa

b: valittu 5 kukkoa, 50 kanaa

valittu ominaisuus valitsematon ominaisuus.
a b a b
A 29.5+1.0 30.531.0 20.1 19.8
B 31.8+41.3 25.1%1.1 22,3 19.3-
c 31.2+0.6 28.140.7 21.2 18.9
pari-|? 34.741.5  28.531.2 23.7 17.7
tus- [E 31.740.8  31.411.2 21.4 19.8
tapa |p 31.941.3  28.3+1.7 22.4 17.1
G 32.1+#1.6  31.7+1.9 22.7 20.1
H 31.3+1.0  25.7+0.9 22.5 17.6
I 32,5+0.9  29.6+0.8 22.0 19.4
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A B C D E F G H

Kuvio 4. Lokusten fiksoitumistilanne 30. sukupolvessa.
Dominanssiaste 0.20.

a: valittu 10 kukkoa, 100 kanaa
b: valittu 5 kukkoa, 50 kanaa

Paritustapojen (A-I) merkitykset selitetty taulukossa 4.
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0.05 vValitun ominaisuuden heritabiliteetti

30. sukupolvessa
0,04+

0.03]

0.02]

A LI m b LD

0,05 valitsemattoman ominaisuuden heritabiliteetti
30. sukupolvessa

0,04-

0,039 .

0,02}

0.014 l | l , l , l |
ab ab ab ab ab ab ab ab Va b

A B C D E F G H I

Kuvio 5. Ominaisuuksien heritabiliteetit 30. sukupolvessa.
Dominanssiaste 0,20.

a: valittu 10 kukkoa, 100 kanaa
b: valittu 5 kukkoa, 50 kanaa

Léhtotilanteessa (sukupolvi 0) kummankin eminaisuuden
- heritabiliteetti o0li 0,25.

Paritustapojen (A-I) merkitykset selitetty taulukossa 4.
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10q
0.9] . geenin A1 keskimddrdinen frekvenssi
0.8 lokuksissa 30. sukupolvessa
0.7 _—7 —— T_ H=T . _r‘ 1. [
0. & -
0.5=
0.4]
003-
0.2
0.1 -
ab ab ab ab ab ab ab ab ab
A B c D E F G H I

Kuvio 6. Lokusten geenifrekvenssitilanne 30. sukupolvessa.
Dominanssiaste 0,20.

a: valittu 10 kukkoa, 100 kanaa
b: valittu 5 kukkoa, 50 kanaa

TLéhtétilanteessa (sukupolvi 0) geenifrekvenssi oli 0.5
Jjokaisessa lokuksessa. )

Paritustapojen (A-I) merkitykset selitetty taulukossa 4.
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Taulukko 6.

~77-

Populaation keskimidiriinen fenotyyppl 30. suku-
polvessa. Valitun ominaisuuden kohdalla on lis&ksi
ilmoitettu toistojen keskiarvon keskihajonta.

Valittu 10 kukkoa, 100 kanaa. L = keskiarvo alku~-
populaatiossa.
A: ei sukusiitosta.

D: tiyssisarparitus sukupolvissa 7-9, 16-18 ja 25-27.

A D L
valittu ominaisuus 28,7+0.6  30.3+1.4
domi- 0.05 valitsematon ominaisuus 16.9 20,0 1.2
nanssi-
aste valittu ominaisuus 30,0+1.4 34.1+1.8
0.50 valitsematon ominaisuus 19.5 25,0 12.8
Taulukko 7. Tilanne erdiden parametrien kohdalla 30. suku-
polvessa, Valittu 10 kukkoa, 100 kanaa.
A: ei sukusiitosta.
D: tidyssisarparitus sukupolvissa 7-9, 16-18 ja 25-27.
A D
A1-geeni fiksoitunut 95 90
Az—geéni fiksoitunut 37 30 lokuksessa
el fiksoitumista 12 24
0.05 A, -geenin keskimddrdinen 0.702 0.715
frekvenssi
valittu .
heritabi- ominaisuus 0.017 0.016
domi- liteetti valitsematon
omt ominaisuus 0.015 0.023
nanssi- :
aste A,-geeni fiksoitunut 93 93
Az—geeni fiksoitunut 33 26 ¥lokuksessa
el fiksoitumista 18 25
0.50 A, ,-geenin keskimddrdinen
1 frekvenssi 0.712 0.750
valittu
heritabi~ ominaisuus 0.023 0.023
liteetti valitsematon
ominaisuus 0.027 0.031
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.0 4
;.9 ] geneettinen korrelaatio
30, sukupolvessa
0.8
0.7 __ ] ] —
0.6 A 1 e —
0.5 4 | - [T] 1
0.4 J
0.3 4
0.2 -
0.1
ab ab ab ab ab ab ab ab ab
A B c D E T G H T

Kuvio 27.Tilanne. geneettisen korrelaation kohdalla 30. sukupolvessa.

Dominanssiaste 0,20.

a: valittu 10 kukkoa, 100 kanaa
b: valittu 5 kukkoa, 50 kanaa

Tahtotilanteessa (sukupolvi O) geneettinen korrelaatio oli 2/3.

Paritustapojen (A-I) merkitykset selitetty taulukossa 4.
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4, Johtopddtokset

Tutkimukéen tulokset tukevat niitd niktkohtia (esim. WILSON
1948, WARREN 1950), joita on esitetty sukusiitoksen kdytostd
siipikarjan munintakyvyn jalostuksessa, Emmen ensimmiisti
sukusiitosvaihetta on valinnan avulla luotava geneettisesti
hyva eléinaiﬁes, Jja sukusiitoksen aikana on kehitettdvi mon-

ta linjaa niiden v&dlistd tehokasta valintaa varten.

MADALENA ja HILL (1972) tutkivat simuloimalla pobulaation
alalinjoihin jaon ja linjojen v&dlisen valinnan vaikutusta
perinnglliseen edistymiseen. Tdyden dominanssin mallissa me-~
netelmdlld saavutettiin suurempi lopullinen edistyminen kuin
valitsemalla yhdessd suuressa populaatiossa, kun resessiivi-
sen alleelin alkufrekvenssi oli pieni. Resessiivisen alleelin
ollessa alkutilanteessa korkeafrekvenssinen ei menetelmisti
ollut endd hyotyi. ‘
Homotsygoitumisen johdosta linjojen v&dlinen muuntelu kasvaa
sukusiitoksen aikana, kun taas linjojen sisdinen muuntelu
pienenee. Joka sukupolvi vain parhaiden linjojen yksildét va-
litaan. Sukusiitosvaiheen jdlkeen parhaat>linjat risteytetédsn,
jolloin heterotsygotia jdlleen lis8intyy ja heteroosivaikutus

ilmenee, jos lokuksissa on dominanssia.
Seuraavat nidkdkohdat saattavat osittain valaista tutkimﬁksen
‘tuloksia:

1. Monen linjan tapauksessa linjojen v&linen valinta on
tehokkaampaa, koska linjojen vdlistd muuntelua kehittyy

sukusiitosvailheissa nopeammin kuin vihemmills linjoilla.
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2. Jos valinta on ollut hyvin tiukkaa tai valintaa on
ennen sukusiitosvaihetta muuten jatkettu jo kauén, ei
sukusiitoksen kiyttlld ole endd merkitystd, koska monet
lokukset ovat jo fiksoituneet tail homotsygoituneet hy-
vin pitk&lle,

3, Ldhtotilanteessa geenifrekvenssit lokuksissa ovat 0.5,
joten additiivisen geneettisen varianssin osuus geno-
tyyppisestd varianssista on suurimmillaan (myShemmin
resessiivisen geenin frekvenssi lokuksissa keskim&&rin
pienenee). Ndin ollen kannattaa harjoittaa normaalia
valintaa. Homotsygoitumisprosessia ja fikéoitumista ei
sitd paitsi kannata kiihdyttdd alkuvaiheessa, jotta

muuntelua ei kulutettaisi loppuun liilan aikaisin.

Sukusiitos homotsygoi kaikkia lokuksia. Tadmén johdosta kai-
kissa dominanssivaikutuksia omaavien lokusten s&&telemissé
ominaisuuksissa esiintyy depressiota. Tdllaisia ovat useat
hedelmidllisyys~ ja terveysominaisuudet. IisZksi erilaisten
piilevien defekti- ja letaaligeenien haitat tulevat esiin.
Populaation heikkenemisen seurauksena valintaintensiteetti
laskee, jos populaatiokoko halutaan pit&s entisess@ suuruus-
1uokagsa. Todellisuudessa ei siten pystytd harjoittamaan ge-
neettisen edistymisen kannalta tdysin ylladtyksettntd sukusii-

tosjalostusta.

Olisi ehkd hyodyllistd suorittaa simulointikoe, jossa elin-
kyvyn ja hedelmdllisyyden heikkeneminen huomioitaisiin suku-
siitosasteen tiettynd funktiona. 0lisi mySs mielenkiintoista
toistaa samat jalostustoimenpiteet koe-eldinpopulaatiossa

(esim. Drosophila tai Tribolium). TH1l6in pédstdisiin simu-

lointimallien tasolta itse el&médn tasolle, ja voitaisiin tes-

tata mallin yleispdtevyytta.
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5. Tiivistelm#

Perinngllistd edistymistd siipikarjan munamassatuotoksen ja~
lostuksessa tutkittiin tietokonesimuloinnin avulla. Simuloin-
ti tapahtui ﬁORTRAN-kielisellé ohjelmalla, joka jidljittelee
Jalostustoimenpiteitd ja geneettisii ﬁekanismeja mendelisti-
sessd populaatiossa., Erityisen mielenkiinnon kohteena oli
ajoittaisen sukusiitoksen ja linjojen vidlisen valinnan vaiku-

tus geneettiseen edistymiseen.

Populaatiokoko o0li 1400 yksiltd. Jalostusta jatkettiin 30 su-
kupolvea. Valittuun ominaisuuteen (munamassatuotos) vaikutti
108 lokusta, kussakin kaksi alleelia alkufrekvensseilli 0.5.

Geenivaikutuksiin gis8llytettiin osittaista dominanssia.
Padtulokset olivat:

1. Valintaintensiteetilld a ((10d8' + 100 @)/1400) pédstiin
geneettisen edistymisen kannalta parempaan lopputulok-
seen kuin valintaintensiteetilli b ((54&'+ 50 Q )/1400).

2. Kummankin geenin fiksoituminen oli valinnassa b nopeam-
paa kuin valinnassa a.
3. Heritabiliteetti vdheni valinnassa b enemmin kuin a:ssa.

4. Valinnassa a kaikki ne jalostusmenetelmédt, jotka sisdlsi-
vidt ajoittaista tdyssisarparitusta ja sukulinjojen vidlis-
td4 valintaa, johtivat parempaan edistymistulokseen kuin
menetelmd ilman sukusiitosta. Valinnassa b tulos oli

- ldhes pédinvastainen.

5. Sukusiitosjalostuksesta saatu hyoty oli pienin, kun en-
simméinen sukusiitosvaihe sijoitettiin jalostusprosessin

alkuun tai sukusiitoksen aloittamista viivytettiin liiaksi.

Johtopddtokseksi tuli, ettd sukusiitos-risteytys -menetelmids
kannattaa k&yttdd, jos sukusiitosdepressio hedelmdllisyys- ja

terveysominaisuuksissa ei muodostu liian suureksi.
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