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Abstract

Lliinjalostuksessa yleensa kaytetty geneettinen malli on jalostusarvoihin
eli geenien additiivisiin vaikutuksiin perustuva. Dominanssista on kuiten-
kin merkkeja, esimerkiksi sukusiitostaantuman ja sen vastailmion hete-
roosin yksinkertaisin selitys on dominanssi.

Tietokoneiden suurempi laskentakapasiteetti seka kvantitatiivisten omi-
naisuuksien dominanssiin liittyvan teorian kehittyminen mahdollistavat
dominanssin hyddyntamisen eldinjalostuksessa. Dominanssia voidaan hyo-
dyntds suunnitelluissa parituksissa, jolloin jalkeldisen genotyyppi mak-
simoidaan additilivisen ja dominanssiarvon summan suhteen. Toisaalta
elaimen jalostusarvo voidaan ennustaa harhattomasti ja tarkemmin ge-
neettisen muuntelun lisdtietojen avulla. '

Dominanssin vaikutusta arvosteluvarmuuteén selvitettiin valintaindek-
sin avulla. Taman lisaksi tehtiin simulaatiotutkimus, jonka yhtend tar-
koituksena oli selvittda, miten sukusiitostaantuman aiheuttama tuotosten
lasku voidaan ottaa huomioon jalostusarvojen ennustamisessa.

Valintaindeksitarkastelun paatulokset olivat seuraavia: Dominanssin
sisaltdneet mallit antoivat parempia arvosteluvarmuuksia kuin puhdas ad-
ditiivinen malli. Taydellisen mallin kaytdsta oli eniten hyotya, kun omi-
naisuuden dominanssivarianssi oli suuri suhteessa additiiviseen. T&yssi-
sarmaaran lisdys antoi lisda painoa taydellisen mallin k&ytdlle. Kun ym-
paristovarianssi oli pieni, eri mallien antamat arvosteluvarmuudet poik-
kesivat eniten toisistaan. Erot eri mallien vélilld olivat suurimmillaan
8 %-yksikkoa.

Simulaatiosta saadut tulokset tukevat kasitysti, jonka mukaan domi-
nanssin huomioon ottaminen parantaa jalostusarvon ennustamista. Tama
nakyi ennustevirheen varianssin pienenemisend. Simulaatio osoitti myos
sukusiitostaantuman huomioimisen tarpeellisuuden. Malli, jossa sukusii-
tostaantumaa ei otettu huomioon, oli selvasti harhainen. Harhan suuruus
oli rilppuvainen sukusiitosasteesta. Sen sijaan mallit, joissa sukusiitos-
taantuma otettiin huomioon kovariaatin avulla antoivat harhattomia en-
nusteita.

Tutkimusta voidaan hyddyntds lahelld fitness-ominaisuuksia olevien
tuotanto-ominaisuuksien esim. emakon porsastuotannon arvostelussa.
Puhtaalla additiivisella mallilla arvostellut sukusiitetyt elaimet saavat to-
delliseen jalostusarvoon verrattuna liian alhaisia estimaatteja ominaisuuk-
* sissa, joihin dominanssi vaikuttaa.
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1 Johdanto

Elainjalostuksessa yleensa kaytetty geneettinen malli on puhtaasti gee-
nien additiivisiin vaikutuksiin perustuva. Monet kvantitatiivisen genetii-
kan teoriat perustuvat juuri tdhan malliin ja eldinjalostuksessa kaytetyt
tilastolliset menetelmat ovat huomattavasti helpommin sovellettavissa ad-
ditiiviseen geneettiseen malliin kuin malliin, jossa otetaan huomioon myos
muita geenivaikutuksia (dominanssia ja epistasiaa).

Vaikka teoria ei-additiivisen mallin osalta onkin puutteellisempaa ja
monimutkaisempaa kuin additiivisen mallin, on varsinkin dominanssin
olemassaolosta nayttdja luonnossa. Tastd on esimerkkina sukusiitoksen
atheuttama elinvoiman ja tuotosten lasku eli sukusiitostaantuma. Toi~
saalta tiedetddn, ettd risteytyseldimet ovat yleensa elinvoimaisempia ja
tuottavat paremmin kuin vanhempansa. T&lloin on kyseessa heteroosi.
Sukusiitostaantuma ja sen vastailmio heteroosi ovatkin selvimpia tunnus-
merkkejd dominanssin olemassaolosta.

Viime aikoina on kiinnostuttu entistd enemman elaimelle tyypillisen
dominanssiarvon ennustamisesta. Ilaimen dominanssiarvoa voitaisiin kayt-
tad hyvaksi paritusten suunnittelussa. Toisaalta elaimen jalostusarvo voi-
taisiin arvioida tarkemmin, jos dominanssivaikutus sisallytettaisiin tilas-
tolliseen malliin. Jalkimmainen on tarkead sukusiitostaantuman yhtey-
dessi, joilloin eldimen fenotyyppisesta arvosta el voida erottaa sukusiitos-
taantuman vaikutusta. Vaikka ndma tavoitteet on tiedostettu jo aikaisem-
min, vasta tietokoneiden suurempi laskentakapasiteetti seka dominanssiin
liittyvan teorian ja tietamyksen lisdantyminen ovat tehneet atheesta ajan-
kohtaisen.

Tamaén tyon tarkoituksena on selvittdd, mikd hyoty arvosteluvarmuu-
dessa saadaan, jos jalostusarvon ennustamisessa kiytetaan tilastollista
mallia, jossa dominanssi otetaan huomioon, epataydellisiin malleihin ver-
rabttuna. Tahan littyviin teoreettisiin laskelmiin kaytetaan valintaindek-
sih. Taman lisaksi tehdadn simulaatiotutkimus, jonka yhtena tarkoituk-
sena on selvittida, miten sukusiitostaantuman aiheuttama tuotosten lasku
voidaan ottaa huomioon jalostusarvon ennustamisessa.



2 Kirjallisuuskatsaus

Dominanssi voidaan maaritelld sekd geenitasolla etta genotyypi-fenotyyppi
-tasolla. Tarkastellaan dominanssia ensin geenien toiminnan tasolta. Mu-
taation aikaansaama geeni ei yleensa pysty tuottamaan proteiinia tai tuote
on toimintakyvytonta. Jos mutantti geeni ilmenee yhdessa normaalin gee-
nin kanssa, joka tuottaa normaalisti proteiinia, yksildn fenotyyppi ei eroa
homotsygootista normaalista yksilostd. Sanotaan, ettd normaali geeni
dominol mutanttigeenid, jota kutsutaan vastaavasti resessiiviseksi. Mi-
kali yksilossa on samaa resessiivista geenid kaksi kappaletta, el proteiinia
syntetisoidu lainkaan tal se on toimintakyvytonta. Tama ilmenee yksilon
fenotyypin muutoksena. Aina resessiivisen ja dominoivan geenin suhde ei
ole nain selva, vaan dominanssi voi olla epataydellistd (KACSER & BURNS,
1981).

Jos asiaa tarkastellaan genotyyppitasolta, dominanssilla tarkoitetaan
tilaa, jossa heterotsygootin yksilon ilmiasua verrataan homotsygoottien
vksiloiden ilmiasuun. Jos heterotsygootti ei poikkea dominoivasta ho-
motsygootista, puhutaan taydellisestd dominanssista. Jos heterotsygootti
on lahempénd jompaa kumpaa homotsygoottia, puhutaan osittaisesta do-
minanssista. Jos heterotsygootti on tarkalleen homotsygoottien keskella,
ei dominanssia ilmene. Taydellisyyden vuoksi voidaan maaritelld myos
ylidominanssi, joka tarkoittaa tilaa, jossa heterotsygootin arvo on kum-
mankin homotsygootin ylapuolella (FALCONER, 1981).

2.1 Dominanssin vaikutukset populaation keskiarvoon
2.1.1 Sukusiitostaantuma

Sukusiitostaantumalla tarkoitetaan sukusiitoksen aiheuttamaa populaa-
tion keskiarvon laskua (FALCONER, 1981). Sukusiitoksella on havaittu
olevan vaikutusta etenkin hedelmallisyys- ja elinvoima-ominaisuuksiin.

Jos tarkastellaan erl ominaisuuksia, sukusiitos vaikuttaa niihin eri ta-
valla. Joihinkin ominaisuuksiin sukusiitosasteen nousu ei vaikuta lain-
kaan, toistin vaikutus on lineaarinen, kun taas toisiin ominaisuuksiin su-
kusiitosasteen nousu vaikuttaa epalineaarisesti. Tata sukusiitostaantu-
man olemusta voidaan tarkastella seuraavan lausekkeen avulla (KEmP-
THORNE, 1957 s.444)

/,L[:/JR+FD1+F2D2+F3D3+...,

missa pr on sukusiitetyn populaation keskiarvo, pgr on alkuperaisen sa-
tunnaisesti paritetun populaation keskiarvo, F' on keskimaarainen sukusii-



Taulukko 1: Fenotyypit kahden lokuksen tapauksessa, kun ominaisuuteen
vaikuttavat dominanssi ja epistasia additiivisten geenivaikutusten lisaksi
(Crow & KIMURA, 1970).

ArA A1 A : As Ay

P 2p1p2 3
BB, r? y—a—>b+1 y+da—b-1 y+a—->b—1
BiBy 2rmrs |y—a+dp—k y+da+dp+j yt+a+dp+k
BBy 1} y—a+b—i  y+dsa+b+l  y+a+b+i

Symbolit on selitetty tekstissa.

tosaste, D; dominanssipoikkeama alkuperaisesta satunnaisesti paritetusta
populaatiosta. Kun 7 = 1 on kyseessa tavallinen lokuksensisainen domi-
nanssi, kun ¢ > 1 on kyseessa kahden tai useamman lokuksen dominans-
sivaikutusten yhdysvaikutus.

Kaavasta havaitaan suoraan sukusiitoksen olemus. Jos dominanssia ei
esiinny eli D=0, sukusiitetyn populaation keskiarvo ei poikkea alkuperai-
sestd populaatiosta (valintaa ei oteta huomioon). Kun D > 0 ja epistasiaa
ei esiinny eri lokusten dominanssivaikutusten valilld, sukusiitostaantuma
on lineaarinen F:n suhteen ja saamme yhdelle lokukselle tutun kaavan

Br = pr — 2dpgF

(FaLconNER, 1981), missd d dominanssipoikkeama ja p ja ¢ ovat allee-
lien frekvenssit. Jos eri lokusten dominanssivaikutusten vélilla on yhdys-
vaikutusta, tulee kaavaan mukaan nelidtermi ja sitd korkeammat termit
tilanteesta riippuen.

Asiaa voidaan havainnollistaa vield kahden lokuksen tasolla (Crow &
KIMURA, 1970 s.79). Oletetaan, ettd ominaisuuteen vaikuttaa kaksi lo-
kusta A ja B (taul. 1). Ay, Ag, By ja By ovat alleelejaja py, pa, 1 ja rg ovat
vastaavat alleelien frekvenssit. y tarkoittaa ominaisuuden fenotyyppis,
kun lokuksia A ja B ei oteta huomioon. a ja b ovat additiivisia vaikutuksia,
d4 ja dp ovat dominanssipoikkeamia ja ¢, 7,k ja [ ovat epistaattisia vaiku-
tuksia. Sukusiitetyn populaation keskiarvo voidaan laskea summaamalla
- fenotyyppien ja niiden frekvenssin tulo. Keskiarvo voidaan kirjoittaa

pr = pr— FH+ F2M,



14 populaation kesklarvo

1.2
1..
0.81- ~— |0
—— j=1
0.6 — fa-q
0.4
0.2
o 1 1 1 1 Y
0 0.2 0.4 0.6 0.8 1

sukusiitosaste

Kuva 1: Epistasian vaikutus sukusiitostaantumaan kahden lokiksen ta-
pauksessa. Epistasia dorninanssivaikutusten valilla on j.

missa
pr= y-+a(ps—p1)+b(ra—r)+2dapips
+2dgriry +i(ry — r2)(p1 — p2) + 2krira(p2 — p1)
+2Ip1pa(r2 — r1) + 4ip1parira,
M = 4jpiparire
H= 2{dapipz +dprir2 + Ip1pa(r2 — 1)
+krira(p2— p1) + 45p1parira}
Nyt voidaan tarkastella tapausta, jossa a, b, d4,dp, k ja !l ovat positiivi-
sia eli alleelit Aj ja By ovat fenotyyppia Jlisdivia’. Jos epistasia dominans- .
sivaikutusten vélilld on positiivinen (j > 0), sukusiitostaantuman kasvu
hidastuu sukusiitosasteen kasvaessa. Vastaavasti, jos dominanssivaikutus
on negatiivinen (j < 0), sukusiitostaantuman kasvu kiihtyy (kuva 1).

2.1.2 Heteroosi

Heteroosilla tarkoitetaan risteytysjalkeldisten poikkeamaa sukusiitettyjen
vanhempaislinjojen keskiarvosta. Sitd voidaan pitaa sukusiitostaantuman
vastakkaisena ilmiéna (FALCONER, 1981).

Ensimmaisen risteytyssukupolven heteroosivaikutus on sita suurempi,



mitd enemman linjat tai rodut ovat toisistaan poikkeavia ominaisuuteen
vaikuttavien alleelien frekvenssien suhteen ja mitd suurempi on dominans-
sipoikkeama. Kaavan avulla ilmoitettuna

Hp, = Zdy2

(FALCONER, 1981), missi Hp, on heteroosin méara ensimmaisessa ris-
teytyssukupolvessa, d on dominanssipoikkeama ja y on populaatioiden
geenifrekvenssien ero ja summaus yli ominaisuuteen vaikuttavien lokus-
ten.

Heteroosin méara on siis suoraan verrannollinen jalkeldisten heterotsy-
gotia-asteeseen (tietyn lokuksen heterotsygoottisten genotyyppien osuus
kaikista genotyypeista). Mitd enemman populaatiot eroavat toisistaan,
sit suurempi on niiden geenifrekvenssien ero ja sitd suurempi osa jalkelai-
sistd on heterotsygoottisia. Fy sukupolvessa heteroosin avulla saavutettu
edistyminen puolittuu ja sukupolven keskiarvo laskee kohti risteytetty-
jen linjojen keskiarvoa. Seuraavissa sukupolvissa (F3 jne.) keskiarvo py-
syy muuttumattomana, jos valintaa eikd sukusiitosta esiinny (FALCONER,
1981).

Aina Fy-polven heteroosi el ole pienempi kuin Fy-polven, koska van-
hempien heteroosivaikutus nakyy myds jalkeldisten lisiantyneena elinvoi-
mana. Yksilossa ilmeneva heteroosivaikutus voidaan jakaa kolmeen eri
komponenttiin (NITTER, 1978): yksiloon itseensa liittyvaan heteroosiin,
emasta johtuvaan eli maternaaliseen heteroosiin ja isdsta johtuvaan eli
paternaaliseen heteroosiin. Maternaalinen heteroosi voi selittaa emén pa-
remman hoitokyvyn puhdasrotuisiin emiin verrattuna esim. risteytys-
eman maitotuotos voi olla parempi kuin puhdasrotuisen emén. Vastaa-
vasti paternaalinen heteroosi tarkoittaa risteytysisén vaikutusta jalkelai-
seen. Kun jalkeldisessa havaitusta heteroosista poistetaan eman ja isén
vaikutukset, saadaan yksiloon itseensa liittyva heteroosi.

Sukusiitoksen tapaan heteroosi ei ole enad lineaarista suhteessa hetero-
tsygotia-asteen kasvuun, jos ominaisuuteen vaikuttaa dominanssin lisaksi
myds epistasia. Tama on otettava huomioon esimerkiksi arvioitaessa Fy-
polven heteroosivaikutusta. Jos ominaisuuteen vaikuttaa dominanssin li-
saksi epistasia, Fy-polven keskiarvo ei ole enas Fi-polven ja vanhempais-
linjojen keskiarvon keskiarvo, vaan epistasiasta riippuen joko pienempi tai
suurempi (HILL, 1982).



2.2 Havaittuja dominanssin vaikutuksia kotieldinpopulaatioissa
2.2.1 Sukusiitostaantuma

Kun sukusiitostaantumaa maaritetaan kenttaaineistosta, kaytetaan yleen-
sa kolmea menetelmaa. Isien sisdisessd regressiossa sukusiitostaantuma
saadaan laskemalla jokaiselle tytarryhmalle tuotoksen regressiokerroin su-
kusiitosasteen suhteen ja laskemalla naista tytarmaaralla painotettu kes-
kiarvo. Talld tavalla pyritaan poistamaan valinnan vaikutus tuotoksista.
Isien sisaista regressiota kaytetaan yleensa arvioitaessa yhdessa karjassa
olevien elainten sukusiitostaantumaa, joten ymparisto ei aiheuta harhaa.

Toinen kaytetty tapa on laskea sukusiitosasteen ja tuotoksen vilinen
regressio koko aineistosta. T4lloin malliin on sisdllytettava tekijoita, jotka
selittavat valintaa ja ympariston muutoksia. Edelld kuvatut mallit ovat
lineaarisia.

Lineaarinen regressiomalli el kuitenkaan aina anna parhainta kuvaa
sukusiitostaantumasta, jolloin malliin on joko sisallytettava ei-lineaarisia
tekijoitd tal sukusiitosastetta on kaytettdava luokittelevana kiintednd te-
kijana. Luokitusmallissa sukusiitostaantuma saadaan selville vertaamalla
sukusiitosluokan keskiarvoa ei-sukusiitettyjen eldinten tuotosten keskiar-
voon. Luokkien m&éard on riippuvainen kiytetysta aineistosta. Mallissa
on myos otettava huomioon ymparistotekijat ja valinta.

Taulukossa 2 on esitetty eri menetelmilla laskettuja sukusiitostaan-
tumia lehman maito- ja rasvatuotoksissa. Tutkimuksissa kaytetyt po-
pulaatiot olivat yleensid vain kohtalaisesti sukusiitettyjd, keskimaaraisen
sukusiitosasteen vaihdellessa 1 %:sta 10 %:iin. Eri rotujen valilla ei ole
suuria eroja. Vaikka brown swiss nayttéisi reagoivan eniten sukusiitosas-
teen nousuun, sitd ei voida tdman yhden tutkimuksen perusteella varmis-
taa. Lineaariset mallit antavat suurinpiirtein samoja tuloksia riippumatta
siita, onko kaytetty isan sisaistd regressiota vai suoraan koko aineistosta
laskettua regressiota.

Sukusiitostaantuman ennusteiden keskivirhe on useasti korkea, pienen-
tyen aineiston kasvaessa. Eri tutkimuksista laskettu sukusiitostaantuman
painotettu keskiarvo 305-paivin maitotuotokselle on -21.13 kg jokaista su-
kusiitosasteen % -yksikén nousua kohti. Painotetun keskiarvon laskemi-
sessa painoina on kaytetty keskivirheen nelion kadnteislukua. Esimerkiksi,
jos paritetaan kaksi ei-sukusiitettyd tdyssisarta keskenadn, voidaan olet-
taa, ettd jalkeldisten maitotuotos on 528 kg (= 25 x 21.13) pienempi kuin
ei-sukusiitettyjen lehmien. Vastaavasti 305-paivan rasvatuotokselle su-

kusiitostaantuma on -0.78 kg jokaista sukusiitosasteen %-yksikon nousua
kohti.



Taulukko 2: Sukusiitostaantuman arvioita lehman 305-paivan maito- ja
rasvatuotokselle sukusiitosasteen %-yksikén nousua kohti. M tarkoittaa
tilastollista menetelmas, F tarkoittaa lehmien keskimaaraista sukusiito-
sastetta ja maz korkeinta yksittaistd sukusiitosastetta.

Viite ja Sukusiitostaantuma .
rotu M F % maz Maito kg + s.e. Rasva kg &+ s.e.
1h 1 7 (34) “BAE1T

2h 1 10 (47) —23+11 —0.78 £ 0.360
3 ay 2 6 (30) —2743.5 —1.204+0.120
3g 2 4 (27) ~1943.9 —0.97 4 0.180
3h 2 1 (50) —21+1.2 —0.78 4+ 0.004
3 ] 2 9 (27) —1542.9 —0.80 = 0.140
3 bs 2 2 (21 —40+10.6 —1.36 4 0.440
4 ay 2 1(33) —23+3.3 —1.0240.130
5g 1 4 (25) ~24+19.3 ~1.20 + 0.800
6 —21.13 —0.78

1 von Krosigk & Lush (1958) Menetelmi (M) Rotu

2 Thomson & Freeman (1967) 1 Isien sisiinen regressio h, holstein

3 Hudson & Van Vleck (19843.) 2 Koko alneistosta ay, ayrshire

4 Hudson & Van Vleck (19841')) laskettu regressio g, guernsey

5 Hermas et al. (1987) ' j, Jersey

6 painotetut keskiarvot bs, brown swiss

Taulukossa 3 on esitetty sukusiitostaantuman ennusteet maidontuo-
tannolle, kun sukusiitosastetta kaytetdadn luokittelumuuttujana (Hupson
& VAN VLECK, 1984a). Taulukosta voidaan havaita, ettd sukusiitostaan-
tuma noudattaa melko hyvin lineaarista mallia. Tosin HubsoN & VAN
VLECK (1984a) eivit testanneet, poikkeavatko tulokset tilastollisesti line-
aarisesta mallista. Roduista ayrshire ja jersey nayttavat eroavan eniten
toisistaan. Kahdessa ylimmasss sukusiitosluokassa ayrshiren ja jerseyn
valinen ero maidontuotantoon vaikuttavassa sukusiitostaantumassa on yli
100 kiloa.

Sikojen porsastuotantoon sukusiitos vaikuttaa kielteisesti. Alentunut
porsastuotanto voidaan jakaa emin ja pahnueen sukusiitostaantumiin.
Sukustitetyilld emilld on heikompi hedelméittymiskyky ja korkeampi por-



Taulukko 3: Sukusiitettyjen lehmien 305-paivin maito-ja rasvatuotos-
ten poikkeamat ei-sukusiitettyjen lehmien tuotoksista (HuDsoN & VaN
VLECK, 1984a).

Omi- Sukusiitosaste

Rotu | naisuus 0-5% 5-10% 10-15%

ay maito —62.14+25.2 | —195.1428.2 —353.4436.4
rasva -3.34+1.0 —8.4+1.2 —-15.8+ 1.9

g maito —24.6+21.6 —88.5+42.8 | —-289.9+£68.9
rasva —-21410 —5.44+2.0 —-14.7+ 3.3

h maito —10.54-3.6 —160.3+13.0 —343.7 £ 29.9
rasva —-0.34+0.1 -5.54+0.5 ~128+1.1

j maito —15.5+ 134 —84.9+36.6 | —243.1+55.1
rasva -1.14+0.6 —-4241.8 —~11.84+2.7

bs maito | —162.24+45.0 | —323.04120.3 | -161.44209.1
rasva —6.5+1.9 —10.445.0 -90.8+8.7

saskuolleisuus ennen porsimista kuin ei-sukusiitetyilld emilla. Jos myos
syntyneet porsaat ovat sukusiitettyja, niiden elinvoima on heikompi kuin
ei-sukusiitettyjen porsaiden aiheuttaen kuolleisuutta varsinkin ennen vie-
roitusta (HILL & WEBB, 1982).

Arviot eman sukusiitoksen negatiivisesta vaikutuksesta porsastuotan-
toon ovat 0.23 porsaan luokkaa jokaista sukusiitosasteen 10 %-yksikon
nousua kohti (HiL & WEBB, 1982). Vastaava arvio pahnueen sukusii-
toksen vaikutuksesta on 0.13 porsasta. BERESKIN et al. (1970) saivat
sukusiitostaantuman arvioksi -0.31 emaélle ja -0.06 pahnueelle ja TorRO
et al. (1988) vastaavasti -0.20 sekd emalle ettd pahnueelle. Pahnueen
vieroituskoolle sukusiitostaantuman arviot ovat -0.24 ja -0.34 emalle ja
pahnueelle (HiLL & WEBB, 1982). BERESKIN et al. (1970) saivat hie-
man alempia arviota; -0.24 ja -0.16. Tulokset perustuvat lineaariseen
regresstomalliin.

2.2.2 Heteroosi

Heteroosin maarittaminen on hankalampaa kuin sukusiitostaantuman.
Yksi tapa maarittaa heteroosi on kasitelld geneettisia ryhmia (esim. puh-
daslinjat, Fi-risteytykset, Fy-risteytykset jne.) kiinteind. Mallin antama
arvio heteroosista sisaltad talldin lineaarisen osan (dominanssin vaikutus)



lisaksi ei-lineaarisia tekijoita, epistasiaa Ja kytkennan vaikutuksia (ROBI-
SON et al. , 1981).

Toinen tapa on kayttasd dominanssimallia, jossa geneettisen ryhman
vaikutus otetaan huomioon regressoimalla kunkin eldimen tuotos kohti
puhtaita linjoja sen mukaan, kuinka monta prosenttia sen geeneista tulee
eri linjoista. Heteroosivaikutus saadaan selville regressoimalla tuotokset
sen mukaan, kuinka suuri osa geeneistd tulee kustakin Fi-polven ristey-
tyksesta. Esimerkiksi, jos eldin on rotujen A ja B Fj-polven risteytys,
vaikuttaa sen tuotokseen 50 % rodun A keskimadrdinen additiivinen taso
ja 50 % rodun B keskimadrainen additiivinen taso. Eldimessd esiinty-
va heteroosivaikutus on 100 % rodun A ja B risteytykselle tyypillista
vaikutusta.' Edella esitetty malli ottaa huomioon risteytettavien linjo-
jen tasoerot ja kisittelee heteroosia lineaarisena eli heteroosiin oletetaan
vaitkuttavan vain dominanssin. Jos heteroosiin vaikuttaa myds epistasia,
antaa malli harhaisia estimaatteja heteroosin suuruudesta ja dominans-
sin vaikutuksesta. Puhtaaseen dominanssimalliin voidaan eritelld lisdksi
emasta ja isastd johtuva heteroosivaikutus (RoBISON et al. ;1981).

DICKERSON (1969) esitteli rekombinaatiomenetyksen. Rekombinaa-
tiomenetys vol ilmeta, kun F tai Fy polven yksiloita risteytetaan satun-
naisesti keskenaan. Talloin rekombinaatiossa voidaan menettaa vanhem-
paislinjojen additiivisten geenivaikutusten valilld olevia hyddyllisid yhdys-
vaikutuksia. Rekombinaatiomenetys tdsmallisemmin ilmaistuna on niiden
lokusparien keskim&arainen osuus kaikista riippumattomasti yhdistyneis-
ta lokuksista, joita vanhemmilla ei esiinny. Esimerkiksi, jos kasitellaan
kahta lokusta ja Fj-polven yksil6t ovat kaikki AaBb -tyyppid, rekombi-
naatiomenetys on 0.5 Fy-polvelle ja 0.25 takaisinristeytykselle (Fy x pe-
ruspolvi). Jos rekombinaatiomenetys sisallytetaan malliin, saadaan kol-
mas yleisesti kaytetty menetelma heteroosin arvioimiseksi, nimitetdan sita
esim. rekombinaatiomalliksi (PEDERSEN & CHRISTENSEN, 1989).

RoOBISON et al. (1981) arvioivat heteroosivaikutuksia kolmelle eri ris-
teytykselle. Risteytettaviat rodut olivat ayrshire, holstein ja brown swiss.
Tilastollisena mallina ROBISON et al. (1981) kayttivdt dominanssimallia,
jossa eman maternaalivaikutus otettiin erillisena tekijana huomioon. Mai-
don ja rasvan vuosituotosten heteroosivaikutukset olivat keskimaarin 5.1
% ja 6.4 %. Suurin heteroosi saatiin risteyttamalla holstein brown swissin
kanssa ja pienin risteyttamalld ayrshire brown swissin kanssa. PEDERSEN
& CRISTENSEN (1989) kayttivét arvioinnissa dominanssimallia ja rekom-
binaatiomallia. Risteytettavind rotuina oli suomalainen ay, tanskanpunai-
nen ja holstein. Keskimaaraiseksi heteroosiksi 305-paivan maitotuotok-
selle he saivat 7 %. Dominanssimallija rekombinaatiomalli antoivat erilai-



Taulukko 4: Suomen ay:n, tanskanpunaisen (rd), tanskalaisen friisiliisen
(df) ja holstein-triisildisen (ht) vilisten risteytysten heteroosivaikutus 305-
paivan maito- ja rasvatuotoksissa (PEDERSEN & CRISTENSEN, 1989).

Rotu- Heteroosi
risteytys | Menetelmd | Maito kg & s.e. | Rasva kg =+ s.e.
ay x rd 1 428 + 119 {20 + 5
: 2 486 + 120 {22 + 5§
ay X hf 1 206 + 183 6 £ 7
2 820 £ 364 |24 £+ 14
hf xrd 1 537 £+ 129 |20 £ 5
2 210 £+ 215 |10 + 9
hf x df 1 47 + 198 3 + 8
2 <293 4+ 242 | -7 £+ 10

1 Dominanssimalli
2 Rekombinaatiomalli

sia tuloksia heteroosin suuruudesta eri risteytyksille (taulukko 4). Esimer-
kiksi suomalaisen ay:n ja holsteinin risteytyksen heteroosivaikutus maito-
tuotokselle dominanssimallillaarviotuna oli 206 kg, kun se rekombinaatio-
mallillaoli 820 kg. Vastaavat arvot rasvatuotoksen heteroosivaikutukselle
olivat 6 kg ja 24 kg. MGCALLISTER (1986) sai 305-paivan maitotuotokselle
holsteinin ja ayrshiren véliseksi heteroosiksi 3.1 % kayttien dominanssi-
mallia. VAN DER WERF (1990) sai samalle ominaisuudelle rekombinaa-
tiomallillaholsteinin ja hollanninpunaisen risteytyksen heteroosivaikutuk-
seksi 2.4 % ja holsteinin ja friisildisen heteroosivaikutukseksi 2.2 %.
Arvioitaessa sikojen porsastuotannossa esiintyvaa heteroosia on emas-
ta johtuva ja pahnueesta itsestaan johtuva heteroosi huomioitava erikseen.
Laajassa kirjallisuuskatsauksessa SELLIER (1976) sai lansimaisten rotu-
jen valilla tehtyjen risteytysten heteroosivaikutukseksi pahnueen syntyma-
koolle 0.75 porsasta emasta ja 0.30 porsasta pahnueesta johtuvana. Pah-
nueen vieroituskoolle risteytysten heteroosivaikutus oli vastaavasti 0.85
ja 0.45. Jos risteytyksissa kdytetaan hyvin sikiavaa kiinalaista Meishan
rotua, ovat heteroosivaikutukset suuremmat. BIDANEL et al. (1989)
saivat tutkimuksessaan pahnueen syntymékoon heteroosiksi 2.6 emalle ja
0.9 pahnueelle, kun risteytyksissa oli kaytetty meishan ja yorkshire rotuja.
Vastaavat arviot pahnueen vieroituskoolle olivat 2.5 ja 1.2 porsasta.
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2.3 Dominanssin hyb6dyntidminen eldinjalostuksessa

Elainjalostuksessa hyddynnetasn monin tavoin geenien additiivisia omi-
naisuuksia. Valittaessa elaimii seuraavan sukupolven vanhemmiksi va-
linta tehdaan eldimen jalostusarvon eli additiivisen geneettisen arvon pe-
rusteella. Tama on jarkevaa, jos jalostettavassa populaatiossa halutaan
saada aikaan pysyvaa edistymistd sukupolvesta toiseen. Toisaalta esimer-
kiksi broilereiden tuotannossa kaytetadn kahden linjan tai rodun risteytys-
ta. Talloin tuotantoeldimissé pyritddn yhdistamaan linjojen tai rotujen
hyvid ominaisuuksia ja hyédyntdmaidn hetroosivaikutusta.

Dominanssia voidaan hyodyntaa jalostusstrategioissa. Tahan asti eni-
ten kaytetty dominanssia hyddyntava jalostustrategia on risteytysjalos-
tus. Tulevaisuudessa toinen keino voi olla paritusvalinta, jossa pyritdan
valitsemaan parhaat vanhempaisyhdistelmdt tiettyd jalkeldisten kaytto-
tarkoitusta varten. Esimerkiksi, jos halutaan jalkeldisen kasvavan hyvin,
voidaan lehmalle valita sonni, joka kyseisen lehman kanssa antaa kas-
vun suhteen parhaan odotetun genotyypin jaikelaiselle. T4ll6in valinnassa
hyodynnetaan jalkeldisen additiivista ja dominanssiarvoa kasvun suhteen.

Eri risteytyksid voidaan vertailla keskenaan GCA:mn (general combi-
ning ability) ja SC'A:n (specific combining ability) avulla. GCA tarkoit-
taa rodun tal linjan (laajemmin ajateltuna my6s yksilon) keskiméaraista
arvoa, kun se on risteytyksen toisena osapuolena, muihin rotuihin tai lin-
joihin verrattuna. SCA tarkoittaa kahden eri rodun tai linjan yhdysvai-
kutusta Fi-polven elaimiin. Kaavan muodossa esitettynd risteytyksen P
ja Q todellinen arvo Y on

Y —-Y =GCAp + GCAqg + SCApq,

missd Y on kaikkien risteytysten keskiarvo. GCA on riippuvainen ro-
dun tai linjan additiivisesta arvosta ja additiivisesta yhdysvaikutuksesta.
SCA on vastaavasti riippuvainen dominanssivaikutuksista (FALCONER,
1981). GCA:ta ja SC'A:ta voidaan verrata heteroosin estimoinnissa kay-
tettyyn dominanssimalliin, jolloin rotujen additiivista arvoa vastaisi GC'A
ja dominanssista johtuvaa heteroosia vastaisi SCA.

Yksilon dominanssiarvo voidaan ottaa mySs huomioon, kun halutaan
tehda klooneja yhdestd yksilostd (SMITH & MAKI-TANILA, 1990). Myds
muut tulevaisuuden menetelmdt voivat hyodyntad dominanssia.

Dominanssin epasuorasta hyodyntamisestd SMITH & MAKI-TANILA
(1990) mainitsevat eldimen jalostusarvon ennustamisen luotettavuuden
paranemisen, jos dominanssivaikutus siséllytetdén tilastolliseen malliin.
Mits enemman tiedetdan yksildiden valisista sukulaisuuksista, sita var-

“memmin jalostusarvot voidaan ennustaa.
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2.4 Jalostusarvon ennustaminen ja ennusteiden luotettavuus

2.4.1 Valintaindeksi

Valintaindeksissd pyrkimyksena on 10yt4a sellainen lineaarinen malli, joka
minimoil ennustetun ja todellisen arvon vélisen eron nelién eli haetaan
paras lineaarinen jalostusarvon ennuste (BLP) kaikkien lineaaristen en-
nusteiden joukosta. Siina oletetaan, ettd kiinteiden tekijoiden vaikutus ja
satunnaistekijoiden varianssit ja kovarianssit tunnetaan. Valintaindeksin
johtaminen on kayty lapi mm. VAN VLECKin (1988) ja MANTYSAAREN
& STRANDENIn (1990) monisteissa.

Tarkastellaan lineaarista mallia

Y= p+ate
y; = elaimen tulos
¢ = keskiarvo
a; = eldimen additiivinen geneettinen arvo
e; = jaannos

Sama yhtalo vektorimuodossa esitettynd
y=ptate,

jossa tekijoiden odotusarvot ja varianssi-kovarianssimatriisit ovat

y Iz y vV € R
E{a|=|o0|jaVa|ja|=|C G o
e o e R o R

Mallissa on vain yksi kiinted tekiji (populaation keskiarvo) ja jokaisella
eldimelld oletetaan olevan yksi tuotos. G voidaan ilmaista additiivisen
sukulaisuusmatriisin A ja populaation additiivisen geneettisen varianssin
o2 avulla, jolloin G = Ac?2. R on diagonaalimatriisi, jonka diagonaalial-
kioina on jiinndsvarianssi o2.

V = Var(y)
= Var(a + e)
= Var(a) + Var(e) + Cov(a, ’) + Cov(e, a’)
=G+ R
ja
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Oletetaan, etta Cov(a, e’) = Cov(e,a’) = o.

Valintaindeksin mukaan paras lineaarinen ennuste jalostusarvoille (@)
saadaan a:m ehdollisella odotusarvolla, kun y tiedetdan. Odotusarvo a:lle
saadaan siis lausekkeella

a = E(aly) = C'V ™' (y — p).

Jos pidetaan kiinteat tekijat samana ja otetaan arvosteluun mukaan
toisena satunnaisena tekijana dominanssivaikutus, saadaan malli

Yi=pta+dite

y; = eldimen tulos

it = keskiarvo

a; = eldimen additiivinen geneettinen arvo
d; = eldimen dominanssiarvo

e; = jadnnos

ja vektorirnuodossa esitettyna

y=u+a+d+e,

missa

Yy " Yy V C, C, R
~|lal|_|o . a| | Cl G C3 o
Ela|=|o| 2™ a|T|c ¢ G o

e o e R o o R

Kuten edella

@ = E(aly) = C;V 7 (y — m),
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= Var(a +d+e)
= Var(a) + Var(d) + Var(e)
+ Cov(a, d') + Cov(d, a’) + Cov(a, e')
+ Cov(e, a’) + Cov(d, €') + Cov(e, d")
=G+ G +C3+C,+R

ja

C.

ll

v(y,a’)
(a+d+e,a)
)+Cov(d a’) + Cov(e, a’)

oV

n

Co
Co
Var(a
G, +C

Jalostusarvon ennusteiden varianssi ja kovarianssi todellisen arvon kanssa
voidaan laskea seuraavasti:

Var(a) = Var(C!V~'(y — p))
= !V Var(y)V'C,
= C'ViVV-ic,
=cv-ac,

Cov(a,a’) = Cov(a,(y — p')V~'C,)
= Cov(a,y)V'C,
=C'V-iC,

Jos vadrasta G,:sta tai Ristd johtuen JalostusarVOJen ennustamisessa
kiytetian oikean V:n sijasta vairad matriisia V (SALES & HILL, 1976),
niin talloin

Var(@a) = Var(C"?“(y — )
= CIV=Var(y)VC,
= C’ Voivvro,

Cov(a,a@') = Cov(a,(y’ —p)WC,)

= Cov(a,y)V~'C,
=Cc'V-C,
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Jos valintaindeksissa kaytettava C, on vaara (C";), niin talloin vas-
taavat varianssit ja kovarianssit ovat:

Var( V= (y — 1))
C'V—Var(y)V~*C,
VvV TC,

Var(a)

]
)

Cov(a,a’) = Cov(a,(y' — p)VC,)
= Cov(a, Y )V‘lc
=c/V:C,

Timén jilkeen arvosteluvarmuudet jalostusarvojen ennusteille (r) voi-
daan laskea lausekkeella:

Cov(a, &)

- v/ Var(a)Var(a)

2.4.2 BLUP

Kaytannon arvostelussa monien kiinteiden tekijoiden vaikutuksia ei tun-
neta, joten ne on arviocitava samanaikaisesti satunnaistekijéiden kanssa.
Télléin saamme BLUP:n (Best Liner Unbiased Prediction). BLUP tar-
koittaa parasta ennustetta kaikista harhattomista ja lineaarisista ennus-
teista. BLUP:a johdettaessa pyritaan minimoimaan ennustevirheen va-
rianssi eli todellisen arvon ja ennustetun arvon erotuksen neli6 silloin, kun
havaintojen odotusarvoa ei tunneta (HENDERSON, 1973). Jalostusarvon
laskemisessa tarvittavat kiinteit ja satunnaistekijit voidaan ratkaista sa-
masta yhtaloryhmasta ns. Hendersonin sekamalhyhtalolla. (Mixed Model
Equations, MME). :
Tarkastellaan yleistd matriisimuodossa esitettyd mallia

y=Xb+Zu+e

= havaintovektori -

= kiinteiden tekijoiden vektori

= kiinteisiin tekijoihin liittyva kerroinmatriisi
= satunnaistekijoiden vektori

= satunnaistekijoihin liittyva kerroinmatriisi
= jadnndstekijoiden vektori

LENEEVES
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Vastaavat odotusarvot ja varianssit ovat

] Xb Yy V C R
E|lu|=| o |[jaVaa|ju |=]|]C" G o

e 0 e R o R

Mallissa esiintyvat kiinteat tekijat ja satunnaistekijat voidaan ratkaista
samanaikaisesti sekamalliyhtadloryhmasta

~

[ X'RX X'R'Z } [ b ] _ [ X'R'y }
u

ZR'X ZR1'Z+G* | ZR'y
Jos R = Io?, voidaan yhtalo sieventad muotoon

X'X X'z p] _[ X'y
Z'X Z'Z+AX||la| | 2y

HQIJ LQIJ

missd A =

Yht#loissa satunnaistekija « voi olla esim. eldimen jalostusarvo, mutta se
vol sisaltaa useampiakin satunnaistekij6itd esim. additiivisen geneettisen
arvon lisiksi myos ei-additiivisia geneettisia vaikutuksia (FHENDERSON,
1985).

Tarkastellaan samaa mallia, jota kasiteltiin valintaindeksin yhteydes-
sa, nyt kuitenkin vain ei-sukusiitetylle populaatiolle eli

y=Xp+Za+ Zd+e,

missa
Y [ ] Vv ¢ C, R
a o | . lel|l_| C G o o
Elg|=|o|aVar|g|= C/ o G, o
e o e R o o R

G, = Ac?ja G, = Do2, missi o3 on dominanssivarianssi ja D siihen liit-
tyva dominanssisukulaisuusmatriisi. Jos mallissa oletetaan, ettd jokaisella
elaimelld on yksi tuotos (Z = I, kiinteind tekijoina on vain populaation
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keskiarvo (X = 1) ja etta eldimet eivit ole keskenddn sukusiitettyja, jol-
loin Cov(d, a') = Cov(a, d’) = o, sekamalliyhtaloryhméksi saadaan -

11 1/ 1/ ! 1'y
1 I+ A7t o § = | Iy
1 o I+ D'y d Iy

02

2
- o? .
missd A = 05 Jay = 5.
a d

2.5 D-matriisi

Jotta eldimille pystyttaisiin laskemaan jalostusarvot, on niiden valiset su-
kulaisuudet tunnettava. Voidaan myds sanoa, ettd mallissa esiintyvien
satunnaistekijéiden varianssi-kovarianssi -matriisi on tiedettava. Seuraa-
vaksi kiydiin lipi dominanssisukulaisuusmatriisin (D) muodostamisen.
Jos D:ssi el tarvitse ottaa huomiocon sukusiitosta, D voidaan muodos-
taa suoraan A:m elementeista (HENDERSON, 1985). Jos sukusiitos halu-
taan ottaa huomioon, D:ti ei ole itsendisend olemassa (SMITH & MAKI-
TaniLA, 1990).

2.5.1 Eliimet eivit ole sukusiitettyja

Jos eldimet eivit ole sukusiitettyja (HENDERSON, 1985), D:n elementit
voidaan johtaa suoraan A:n elementeistd. S&8annét D:n muodostamiseksi
ei-sukusiitetylle populaatiolle ovat seuraavat:

1. kaikki diagonaalielementit = 1,
2. kaikki peruspolven eldimia vastaavat rivi- ja sarake-elementit = 0,

3. muut elementit voidaan laskea kaavalla d;, = (anjair + anraij)/4,
missd cliimen f vanhemmat ovat h ja 7 ja eldimen g vanhemmat
ovat 7 ja k; a on A:m elementti.

Muodostetaan D esimerkkitapaukselle (kuva 2). D:n muodostaminen
aloitetaan laittamalla jokaiseen diagonaaliin 1 sekd peruspolven elaimien
vastaavien rivien ja sarakkeiden ei-diagonaalielementteihin 0, jolloin D :ksi
saadaan: ' ’
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100 000 0
010 00 0 0
001 — 0 — -
00 — 10 -
000 01 0 0
00 — — 0 — —
(00 — — 0 — — |

Loput elementit saadaan edella olleen laskukaavan avulla:

d3q = d43 = (a11822 + a12a21)/4=(1-1+0-0)/4= 25
de7 = d76 = (a44as5 + a45054)/4 = (1-1+0-0)/4 = .25
d3s = de3 = (@14025 + @15a24)/4=(5-04+0-.5)/4=0

Samalla periaatteella lasketaan jéljelld olevat elementit, jolloin lopulli-
seksi D:ksi saadaan:

100 0 0 0 0
01 0 0 0 0 0
00 1 250 0 0
00 2 1 0 0 0
00 0 0 1 0 0
00 0 0 0 1 .2
00 0 0 0 25 1 |

2.5.2 Eldimet ovat sukusiitettyja

Jos eldimet ovat sukusiitettyjd ja ominalsuuteen vaikuttaa dominanssi
(el epistasiaa), geneettista varianssia kuvaa 5 eri tunnuslukua (HARRIS,
1964). Naista kaksi on tuttuja, additiivinen varianssi ¢2 ja dominanssi-
varianssi o2. Naiden kahden lisiksi tarvitaan kolme uutta tunnuslukua:
dominanssivarianssi homotsygoottien valilla ¢%, homotsygoottien kova-
rianssi additiivisen vaikutuksen ja dominanssivaikutuksen valilld o,5 sekd
sukusiitostaantuma us. Dominanssivariassi homotsygoottien vililla voi-

daan ilmaista lausekkeella

o = 6% —u2,

missa 62 on nelidity keskimaarainen dominanssivaikutus ja u? on nelidity
sukusiitostaantuma (HARRIS, 1964). Taysin sukusiitetyille eldimille ge-
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neettinen varianssi on
2 2
o, =205+ 2045 + o

Jos eldimet eivit ole sukusiitettyja

2 __ 2 2
o, =0,+ 0y

Yleisessa muodossa
o2 = (1+ F)ol + (1= F)o} + F6* + 2F (045) — F?uj,

missé F' on yksilon sukusiitosaste.

Sukusiitetylle populaatiolle D:t4 ei voida muodostaa suoraan A:sta,
Saannét D:m muodostamiselle on esitetty SMITH & MAKI-TANILAD (1990)
artikkelissa. Itse asiassa SMITH & MAKI-TANILA (1990) eivat muodosta
suoraan D:td, vaan he muodostavat gameetteihin perustuvan laajennetun
genomitaulun B, josta voidaan tarvittaessa edelleen muodostaa A:ta ja
D:ta vastaavat osat seka kovariansseja o, vastaava AD-matriisi. E:n
muodostamista varten lasketaan additiivisille sekd dominanssivaikutuk-
sille ensimmaiset ja toiset momentit (SMITH & MAKI-TANILA, 1990).

additiivinen:
E(a;) =0 (kaikilla ¢:n arvoilla)
dominanssi:

| 0 (i#3j;i€0)
E(dy)={ (i=j€b)

1/2E(dy;) + 1/2E(dy;) (i # 3;5 ¢ 6)
1/2E(dgz) +‘1/2E(dyy) (z =jé& 0)

additiivinen x additiivinen:

0 (i#iico)
o5 (i=jeb)
1/2E(a a;)+1/2E(aya;) (i# 5,1 €06)
1/2E(ayaz;) + 1/2E’(a ay) (i=j¢6)

E(aje;) =
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additiivinen X dominanssi:

0 (i k taii £ m;i €6)
Oas (i=k=meb)
E(didpm) =< 1/2E(aydim) + 1/2E(aydkm) (i # k,i € 0)
1/2E(agdsm) + 1/2E(a;/dym) (i=kyi#migb)
1/2B(aidee) + 1/2E(d)dyy) (1= =m0)

0 (i # k tai j # k;i € 6)
E’(d’~ak):{

1/2B(dljar) + 1/2B(dyjar) (i #5330 # ki €0)
1/2E(doyar) + 1/2E(dyyar) (1= 564 ki €0)

dominanssi X dominanssi:

0 (i #jtal k #m;
i# k tal j # m;i € 0)
u? (i=j#k=myieh)
¥ (i # 5k #mi=k;
- j=m;i€0)
E(déjdkm)‘~ §2 (i:j:k‘:meﬁ)

1/28(d,;dum) + 1/2E(dl;dm) (i # 51 # ;i ¢ 0)
1/2B(d dim) + 1/2B(dydpm) (= ;i # k38 0)
1/2B(dy o) + 1/2E(dydym) (i # 3 = ki # m3i &)
| 1/2B(dydes) + 1/2E(d)ydyy) (= =k =m;i &6)

Edelld esitetyissd rekursiokaavoissa 6 merkitsee peruspolven gameetteja
jai> j,k,m k >m jain vanhempaisgameetit ovat z ja y.

Otetaan esimerkkina D:n muodostaminen edelld esitettyjen saantojen
avulla tapaukselle, jossa tayssisaret on paritettu keskenadn. Ei-sukusiitet-
tyjen eldinten vilinen matriisi voidaan muodostaa suoraan A:sta, joten
laskuesimerkiksi eldinten valisesta dominanssikovarianssista otetaan vain
tapaus, jossa toisena osapuolena on sukusiitetty eldin (tdyssisarparituk-
sessa syntynyt). Kuvassa 2 on esitetty kuusi eldintd gameetteineen. Esi-
merkiksi toiseksi viimeisen eldimen gameetit ovat 9 ja 10.

Var(dio-9) = E(d1o—sd10-9) — E(d10-9)E(d10-9)

Jotta varianssi pystyttaisiin laskemaan, ensimmainen ja toinen momentti
on laskettava ensin.
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E(d
=1/2
~ 1/4
~1/8

=1/16

=1/16

ja

>

F910 111

Kuva 2: Esimerkkiin liittyva gameettien polveutuminen.

0=9d10-9) =
[E(dr-9dr_9) + E(dg_9ds_9)]
[E(dr—sdr—s) + E(dr_osdr_s) + B(ds_sds—s) + B(ds_sds_s)]
[E(di_sd1_5) + E(dy—sda_s5) + E(d1-6d1—¢) + E(da_sd2-6)
+E(d3_s5ds_s5) + E(ds—sda—s) + E(ds_edz—¢) + E(da—sds—s)]
[E(di-1d1-1) + E(da—1da—1) + E(da—1da_1) + E(da—2da—»)
+E(dy_3di_3) + E(d1_4d1_4) + E(dy-3da_3) + E(d2—4da_4)
+E(d3—1d3_1) + E(d3_2d3—2) + E(d4—1ds—1) + E(ds—3d4—3)
+E(d3-3ds—3) + E(ds—_ads—4) + E(ds—3ds—3) + E(ds—-ads—4)]
[462 + 1203

3.2 1¢2
407+ 56
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E(dio-9) =1/2 [E(dr-o)+ E(ds-o)]

=1/4  [E(drs) + E(dr-s) + E(ds-5) + E(ds-6)]

=1/8 [E(di-s5) + E(d2-5) + E(d1-s) + E(d2-6)
+E(ds-5) + E(da—s) + E(dz—6) + E(da—s)]

=1/16 [E(di-1)+ E(d2-1) + E(ds-1) + E(d2-2)
+E(d1-3) + E(di—4) + E(d2-3) + E(da—4)
+E(d3-1) + B(d3-2) + E(ds—1) + E(ds-2)
+E(ds3) + B(dsa) + B(ds_s) + E(ds_d)]

=1/16 [4us]

— 1

Varianssiksi saadaan

Var(dig—s) = FE(dio-9d10-9) — E(d10-9)E(d10-9)
o+ 56 — Jus* gus

Bt WSijw

o2+ 48 —
Samalla tavalla voidaan muodostaa kaikki tarvittavat varianssit ja kova-

rianssit yksiléiden vilille ja lopullisiksi varianssi-kovarianssi -matriiseiksi
saadaan

Var(a) = Ac?, missd

1L 1 17
1022 2 2
11 1 1
0122 2 2
11 7 1 3 3
2 2 2 4 - 4

A= |
L1111 3 3
2 2 2 4 4
11 3 3 11 38
2 2 4 4 4 4
113 3 38 q1
L 2 2 4 4 4 4 4
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r 2 1,2 1.2 T
2 0 0 0 152 12
0 o 0 0 103 102
2 1.2 1.2 1,2
0 0 Oq 19g 194 194
1.2 2 1.2 1.2
0 0 g0z 03 104 494
1.2 1.2 1.2 1.2 8.2, 1g2_ 1,2 7.2, 12 _ 1,2
804 804 4%a 304 294 g0 —igUs 3300+ 169”7 — 33%5
12 192 1.2 t2 7 2, 1g2 1.2 32, 1¢2 12
| 893 §%4 194 1% 3304+ 160° — 335 4%'*‘4"S 1645
Cov(a,d') + Cov(d,a’) = ADo,s, missa
[0 0 0 0 L 1T
0000 &1
000 0 3 %
AD = L
000 0 %1
1111 11
3 8 1 1 2.
1101 1 1 4
. 8 8§ 4 4 32 J

2.5.3 D:n kaanteismatriisi

D:n kaanteismatriisin suoraa muodostamista el tassa tyossa kayteta, joten
sen esittely suoritetaan vain pintapuolisesti.

D:n kadntamiseen ei ole ollut saatavilla samantapaisia yksinkertaisia
saant6ja kuin A:n kdintdmiselle. Ensimimaisen algoritmin D:n kaén-
teismatriisin muodostamiseksi ovat esittineet SMITH & MAKI-TANILA
- (1990). Oleellisinta siini on laajennetun genomitaulun (E) johtaminen
ja sen kdantaminen matriisin blokkirakennetta hyédyntaen. SmiTH &
MAKI-TaNILAD (1990) algoritmin avulla voidaan dominanssin yhteydessé

23



ottaa sukusiitos huomioon. Tama algoritmi on laadittu elainjalostuksessa
tyypillisille isoille aineistoille.

Jos sukusiitosta el ole populaatiossa tai sita el oteta huomioon, voi-
daan D kéantad HOESCHELE & VANRADENiIn (1991) esittdman algo-
ritmin avulla. Koska dominanssivaikutus ei periydy suoraan vanhem-
milta jalkeldiselle, vaan on kullekin vanhempaisparille tyypillinen, ovat
HorsCHELE & VANRANDEN (1991) kasitelleet dominanssia ennemmin-
kin eri vanhempaisparien valisend samankaltaisuutena kuin yksittaisten
elainten vélisend samankaltaisuutena. Taman johdosta HOESCHELE &
VANRADEN (1991) ovatkin esittdneet sdannét ’vanhempaisluokkamatrii-
sin’ kd&nteismatriisin (H ~*) suoralle muodostamiselle D! sijasta. Seka-
malliyhtaldissa tarvittava D~* saadaan kuitenkin yksinkertaisella lasku-
kaavalla H ~!:sta, mutta tilldin sekamalliyhtdlédn on siséllytettdva van-
hempaisparin vaikutus. :

2.6 Dominanssivarianssin estimoiminen
2.6.1 Tilastolliset menetelmat

Dominanssivarianssin estimointi on vaikeampaa kuin additiivisen varians-
sin, koska dominanssivarianssia esiintyy vain tiettyjen sukulaisten valilla
(esim. tdyssisaret). Dominanssivarianssin estimoinnissa on yleensa kiy-
tetty tayssisaranalyysia. Téayssisaranalyysin malli on hierarkkinen, jossa
tekijoina ovat isa ja ema isa-tekijan sisalld. Koska isdvarianssi sisaltdd
1/4 additiivisesta varianssista ja emavarianssi koostuu 1/4 additiivisesta
varianssista ja 1/4 dominanssivarianssista (taulukko 5), dominanssiva-
rianssi saadaan vahentamalla isdvarianssista eméavarianssi ja kertomalla
saatu erotus neljalld. Epistaattinen varianssi oletetaan nollaksi.

Toisessa kaytetyssa mallissa tekijoind ovat isd, emdanisd seka niiden
vilinen yhdysvaikutus. Jos epistaattinen varianssi oletetaan nollaksi, do-
minanssivarianssi saadaan kertomalla yhdysvaikutuksen varianssi 16:lla
(LER & HENDERSON, 1969).

Mallin tekijoita on estimoitu joko ANOVA:an perustuvilla menetel-
milld (esim. Henderson 1) tai kehittyneemmilld Maximum Likelihoodiin
perustuvilla menetelmilld lahinna REML:1l4. Ongelmana tayssisaranalyy-
siss3 on dominanssivarianssin erottaminen yhteisestd ymparistosta johtu-
vasta varianssista, maternaalisesta varianssista ja epistaattisesta varians-
sista. Taman vuoksi dominanssivarianssin estimaatit voivat olla hyvinkin
harhaisia. Toisaalta, jos kyseessa on nautakarja, tdyssisarryhméat ovat
yleenss pienia. Joten estimaattien virhevarianssit ovat paasdantoisesti
korkeita. Vasta alkionsiirto on mahdollistanut suuret tdyssisarryhmat.
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Taulukko 5: Tayssisaranalyysin varianssikomponentit seka niita vastaavat

geneettiset varianssikomponentit (FALCONER, 1981).

Aineistosta lasketut | Geneettiset
Lahde varianssikomponentit | varianssikomponentit
Isit o} 1/402
Emat o 1/402 + 1/402% +02,
Jalkeldiset ol 1/202 + 3/403% +02,
o ? . =pysyvien ympdristétekijoiden varianssi
Ug‘w —satunnaisten ymparistStekijoiden varianssi

Isin ja emanisdn valiseen yhdysvaikutukseen perustuvat estimaatit
voivat olla harhattomampia kuin tayssisaranalyysin estimaatit, koska ym-
paristovarianssi el sisilly yhdysvaikutusvarianssiin. Isd x eméanisa-yhdys-
vaikutuksesta saaduilla estimaateilla on yleensd suurempi virhevarianssi
kuin tayssisaranalyysista lasketuilla estimaateilla, koska yhdysvaikutus-
varianssi selittda vain 1/16 osan dominanssivarianssista, kun tayssisara-
nalyysin emavarianssi selittda 1/4 dominanssivarianssista.

Dominanssivarianssi voidaan myos estimoida eldinmallin avulla sa-
maan tapaan kuin additiivinen varianssi estimoidaan. REML:issa domi-
nanssivarianssi voldaan ratkaista iteratiivisesti lausekkeilla:

62 = [y'y — (ratkaisuvektori)’(oikean puolen vektori)]/(m — r)
63=(9.D7g, + 62trD™*C,,) /n,

missd m on tulosten lukumé&ara, » on kiinteita tekijoitd vastaavan kerroin-
matriisin aste, n on arvosteltavien eldinten maara, g, on dominanssiarvot
sisaltava vektori ja C,., on sekamalliyhtaloiden vasemman puolen kaan-
teismatriisin dominanssitekijaa vastaava osamatriisi. Ongelmana eldin-
mallin ja REML:n kaytdssa on matriisien kdantaminen.

2.6.2 Dominanssivarianssin estimaatteja

Dominanssivarianssin estimaatit 305-paivan maito- ja rasvatuotokselle poik-
keavat paljon tutkimuksesta riippuen. ALLAIRE & HENDERSON (1965)
kayttivat dominanssivarianssin estimoinnissa isd-eméanisa -yhdysvaikutus-
mallia. Dominanssivarianssin osuudeksi fenotyyppisesta varianssista (d?)
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ArLaIrE & HENDERSON (1965) saivat 0.162 ensimmaisen laktaatiokau-
den 305-paivan maitotuotokselle ja 0.239 ensimmaisen laktaatiokauden
305-paivan rasvatuotokselle. Tutkijat eivit pitdneet estimaatteja luotet-
tavina, koska niihin liittyi suuri virhevarianssi. LEE & HENDERSON (1969)
kdyttivat myds isdn ja eméanisan yhdysvaikutusta 305-paivan maitotuo-
toksen dominanssivarianssin arvioimisessa. LEE & HENDERSON (1969)
salvat isd-emanisa -yhdysvaikutuksen varianssiksi 0.01 % kokonaisvarians-
sista, joten d? = 0.0016.

VANRADEN (1989) kiytti myds isdn ja emanisan yhdysvaikutusta,
kun han arvioi dominanssivarianssia 305-pdivdn maito- ja rasvatuotok-
selle. VANRADEN (1989) kaytti REML:4 varianssikomponenttien esti-
moimisessa. Yhdysvaikutuksen varianssiksi han sai 0.19 % kokonaisva-
rianssista kummallekin ominaisuudelle, joten d?> = 0.03. TEMPELMAN
& BURNSIDE (1990) kayttivat REML:4, kun he arvioivat dominanssiva-
rianssin suuruutta 305-paivin maito- ja rasvatuotokselle. Mallina TEM-
PELMAN & BURNSIDE (1990) kayttivat hierarkkista isd-emd -mallia. Hei-
dan aineistonsa pohjautui alkiosiirron avulla syntyneisiin tdyssisarryh-
miin. TEMPELMAN & BURNSIDE (1990) saivat d? arvoksi maitotuotokselle
0.06 ja rasvatuotokselle 0.24.

Yhteenvetona dominanssivarianssin estimaateista voidaan sanoa, etta
ne vaihtelevat paljon tutkimuksesta toiseen. Mitadn yhtendista kuvaa do-
minanssivarianssin merkityksestd maidontuotannossa ei tutkimusten pe-
rusteella voi saada.
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3 Arvosteluvarmuudet valintaindeksilla
3.1 Valintaindeksit

Arvosteluvarmuuksien laskemisen tarkoituksena oli katsoa, miten olemas-
saolevan dominanssin huomiottajattaminen vaikuttaa. Jos sukulaisten
valilld on additiivisen kovarianssin lisaksi dominanssista johtuvaa saman-
kaltaisuutta eika siti arvostelussa oteta huomioon, sen voi olettaa laske-
van arvostelun luotettavuutta. ‘ '
Ensimmaisena esimerkking laskuissa kaytettiin tapausta, jossa yksi-
16n tuloksen X3 lisiksi oli kaytettavissa tulostiedot kummaltakin van-
hemmalta (X ja X3) sekd tayssisarten tulosten keskiarvo Xy, indeksi I;
toisessa esimerkissa arvosteluvarmuudet laskettiin kolmannen sukupolven
eldimelle, joka oli syntynyt tayssisarparituksesta, indeksi 2 (kuva 3). Tal-
16in arvostelussa oli kiytettavissa yksilon tuloksen Xg lisiksi vanhempien
(X3 ja X4), tayssisarten X5 ja isovanhempien (X ja Xo) tulokset. Tays-
sisarparituksesta syntyneiden eldinten sukusiitosaste on 0.25.

Indeksi 1 Indeksi 2

arvosteltava tayssisar - ) [ ] [ " J
eldgin . ryhma . _ isa ema

arvosteltava t ayssisar -
elain ryhma

Kuva 3: Valintaindeksissa kaytetyt sukulaistiedot; indeksi 1 ja 2.
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Indeksi 1:
L =01 X1 + b3 Xo + b3 X3 + by Xy

Indeksi 2:
Io = b1 X1 + b2 Xo + b3 X3 + by Xy + b5X5 + b6 Xe

3.2 Tilastolliset mallit

Oletetaan, etta tuloksien taustalla oleva todellinen (taydellinen) malli on

Malli 1: )
y=put+at+d+e

y = havaintovektori

p = keskiarvovektori

a = additiivisten arvojen vektori

d = dominanssiarvojen vektori

e = jaannodstekijoita vastaava vektori
Y 7 y vV C, C, R
a| | o|. a| | Cl G C5 o

Ela|=|o|®Y™ a|T|c ¢ a6 o

e o e R o o R

Arvostelumalleina kaytettiin tdydellisen mallin lisaksi mallia, joka ei si-
saltanyt dominanssivaikutusta (malli 2) tai se otettiin sukusiitoksen yh-
teydessd likimdardisesti huomioon (malli 3).

Malli 2:
y=pu+a+te
[ p y V ¢ R
Ela|=|o0o}|jaVa|la |=|C G, o
€ 0 € R o R
Malli 3:

y:p+a+d+e
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)
)

Yy I y VI ¢, C, R
el _|o]. a|_| C, G o o
L dl=1eo |32 Var dl= :’, o & o

e o e R o o R

Arvosteluvarmuuksien laskemisessa tarvittavat V, V, C, ja C, on esi-
tetty indeksille 2, koska indeksissd 1 tarvittavat matriisit ovat niiden osa-
matriiseja. C!:sta on esitetty vain arvosteltavaa eldintd vastaava rivi.

t tarkoittaa tayssisarten maaraa.

V11 Uiz Vi3 V14 Vis Vie
Vg2 V23 V24 V25 V26
V33 V34 V35 V36

V =
V4q V45 V46
Uss  Use
V66
Malli 1:
— _ 2 22 2
V11 = Uy = U33 = U4q = 0 + 05+ 0
vig =0
— _ — _ 1.2
V13 = V14 = V23 = V24 = 30,
1
V15 = V16 = V25 = VU6 = 50',2, + %03 + §0as
. 1, 1
V34 _~5o‘2+2(r§
_ _ _3 1
V35 =Uss~v45—v4s—;03+; d"‘l‘laa&
5
vss = 302+ 304 267 — Tsul + 005 + 02
— 2__ 1,2
vss = 202 +320d 6 ~ u? + 3045
5 3
veg = 4_0'§+0'a6+20'§+:1f62+03
—1)(842 _1_ 24 Ly2 1,2
+@t-1)(302+1 Loas + S0+ 6% + FHud))/t — fsu
I [ lg2 1lg2 8452 8,2 5,21 3
01—[ 502 502 30a 4% 05+ 50as 0' + Uag]
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Malli 2:

V11 :v22:v33:v44:02+a§+03
vig =0

_ — — 1.2
Vi3 = V14 = V15 = V16 = 50,

_ _ _ _ 1.2
V23 = V24 = V25 = V26 = Vg4 = 50,

— — — 3.2
U35 = U36 = V45 = V46 = Use = 40,

_. 5.2 2 2
Vss —71'0'3+0'd+0'e

_ (5.2 2 2 3.2
ves = (Jos+oi+os+(t—1)502)/t
~1

[ 1.2 1.2 3.2 32 5.2 3

C, —[z”a 2% 4% 4% 4% 4
Malli 3:

_ — _ _ .2 2 2
V11 = V22 = V33 =V4q = Of + 05+ 0p
vig =0

_ _ _ 1.2
Vi3 = V14 = V15 = V1 = 30,

_ — — 1.2
V23 = V24 = Vs = Uz = 50

1.2, 1.2
V34 _50a+;1-a'd

— — _ _ 32,12
V35 = U36 = V45 = V46 = 305 + 504

_5 2
Vsy = 2‘73 + 0'3 + o,
\ R 5 .2
Us6 = 305 + 1604

_ (5 2 2 2 ¢ 3.2, 1.2
ves = (Fog+oi+ol+(t—1)(502+350))/t
~ _ 71,2 1.2 3.2 3.2 5.2 3.2
Cl—[ Ta 2% 4% 4% 4% 4‘7a]

2

3.3 Laskuesimerkit

Arvosteluvarmuuden laskemiseksi tarvittavat kaavat on esitetty jalostus-
arvojen laskemista kisittelevissa osassa. Laskemisessa kaytettiin apuna
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MATLAB-ohjelmaa. Laskuissa fenotyyppinen varianssi pidettiin vakiona
(1.0). Arvosteluvarmuudet laskettiin kolmella eri peruspolven laajan maa-
ritelman heritabiliteetin arvolla (H?). Heritabiliteetilla laajan méaritel-
min mukaan tarkoitetaan koko genotyyppisen varianssin suhdetta feno-
tyyppiseen varianssiin. Peruspolven genotyyppinen varianssi koostuu ad-
ditiivisesta ja dominanssivarianssista.

Laskuissa kaytettiin kolmea eri geenifrekvenssid. Geenifrekvenssi vai-
kuttaa additiivisen ja dominanssivarianssin suhteeseen. Myos sukusiitok-
sen yhteydessi tarvittavat dominanssivarianssi homotsygoottien valilla
(02), homotsygoottien kovarianssi additiivisen ja dominanssiarvon valil-
14 (045) seka sukusiitostaantuma (us) laskettiin geenifrekvenssien perus-
teella. Varianssikomponenttien laskemisessa kiytettiin kaavoja kaksial-
leeliselle lokukselle. Lokusten lukumaara ei ole laskuissa oleellinen, koska
varianssien suhteet pysyvat samana lokusméaarin lisisintyessa. Tarvitta-
vat varianssit saatiin seuraavasti (esim. JACQUARD, 1970):

oy = 2pgo’

o} = dplePd?

82 =dpg(p® + ¢°)d?
uj  =4p*eid?

oas = 2pg(p - g)ad,

missd p on dominoivan alleelin frekvenssi ja ¢ = @; — aa. o on feno-
tyyppia ’lisaavan’ alleelin keskim&aréinen vaikutus ja op on vastaavasti
fenotyyppia ’vahentavan’ alleelin keskim&drdinen vaikutus. Dominanssi-
poikkeama (d) ja homotsygootin genotyypin arvo (a) saatiin osittamalla
peruspolven genotyyppinen varianssi additiiviseen- ja dominanssivarians-
siin. T&lléin varianssin laskukaavoihin jdi tuntemattomaksi tekijaksi vain
a ja d, jotka oletettiin olevan yhta suuria (taydellinen dominanssi), ja ne
voitiin ratkaista yhtaloista. Tayssisarmaara vaihteli yhdesta kymmeneen.
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4 Tulokset teoreettisista laskelmista
4.1 Satunnaisesti paritettu populaatio

Jos ominaisuuteen vaikuttavat vain additiiviset geenivaikutukset, elain-
ten arvosteluvarmuus paranee heritabiliteetin kasvaessa ja informaation
lisaantyessa. Mitd korkeampi on ominaisuuden heritabiliteettl, sitd va-
hemman sukulaisten tuloksilla on merkitysta arvosteluvarmuuteen yksilon
tulokseen verrattuna eli heritabiliteetin noustessa tayssisarten vaikutus
arvosteluvarmuuteen pienenee (taulukko 6).

4.1.1 Arvostelu taydellisella mallilla

Kun ominaisuuteen vaikuttaa additiivisten geenivaikutusten lisaksi domi-
nanssi, arvosteluvarmuudet laskevat (taulukko 7). Huonoin arvosteluvar-
muus saatiin ominaisuudelle, jossa suurin osa geneettisesta varianssista oli
dominanssista johtuvaa. Téllaisessa ominaisuudessa dominoivan alleelin
frekvenssi on korkea. Tayssisarten maaraa lisadmalld pystyttiin paranta-
maan arvosteluvarmuutta. Suurin etu tdyssisarinformaation lisdyksesta
oli alhaisilla H?:n arvoilla. Huonoimmat arvosteluvarmuudet saatiin, kun
geenifrekvenssi oli korkea, kun ymparisto aiheutti paljon vaihtelua ja kun
tayssisaria oli vahéan.

Verrattaessa taulukoiden 6 ja 7 arvosteluvarmuuksia havaitaan arvos-
teluvarmuuden laskevan ratkaisevasti, jos geneettisesta varianssista suurin
osa on dominanssista johtuvaa.

4.1.2 Arvostelu epataydelliselld mallilla

Seuraavaksi tarkasteltiin sellaisen tilastollisen mallin vaikutusta arvoste-
luvarmuuksiin, joka ei sisalld dominanssitekijaa (malli 2). Eli dominanssin
yhteydessa tallainen malli on ’epataydellinen’, koska se aliarvioi tayssisar-
ten valisen kovarianssin ja siten sen olettaisi huonontavan arvosteluvar-
muutta taydelliseen malliin verrattuna (esim. SALEs & HirL, 1976).
Taulukossa 8 on esitetty malleilla 2 ja 1 saatujen arvosteluvarmuuk-
sien suhteita. Arvosteluvarmuuksien suhteet osoittavat, ettd dominanssin
sisallyttamiselld tilastolliseen malliin arvosteluvarmuudet paranivat. Ylei-
sena suuntana oli, ettd taydellisen mallin paremmuus verrattuna epatay-
delliseen malliin kasvoi dominoivan alleelin frekvenssin kasvaessa. Tayssi-
sarmadran lisadmiselld oli samansuuntainen vaikutus. Samoin, kun jaan-
nosvarianssi pieneni, arvosteluvarmuus parani. Nayttaa siis silta, etta mi-
ta enemman tayssisarten valilld on dominanssista johtuvaa samankaltai-
suutta ja mitd enemman sita indeksiss painotetaan sitd enemman mallien
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Taulukko 6: Heritabiliteetin (h?) vaikutus arvosteluvarmuuksiin eri tays-
sisarmaarilla, kun ominaisuuteen vaikuttavat vain additiiviset geenivaiku-
tukset. Elaimen arvostelussa oli kaytettavissd sen oman tuloksen lisaksi
vanhempien ja tayssisarten tulokset (indeksi 1).

tayssisarmaara
h? 1 4 7 10

0.2 | 0.536 0.580 0.609 0.629
0.6 | 0.816 0.824 0.829 0.832
1.0 | 1.000 1.000 1.000 1.000

Taulukko 7: Arvosteluvarmuudet taydelliselld mallilla (malli 1), kun omi-
naisuuteen vaikuttaa additiivisten geenivaikutusten lisiksi dominanssi.
Eldimen arvostelussa oli kaytettavissa sen oman tuloksen lisaksi vanhem-
pien ja tdyssisarten tulokset (indeksi 1).

tayssisarmaara
1 4 7 10

p=0.1 H?=020.524 0.568 0.597 0.617
0.6 | 0.800 0.808 0.813 0.816
1.0 | 0.975 0.975 0.975 0.975

p=05 H?=02]0449 0493 0.521 0.542
0.6 | 0.700 0.712 0.718 0.722
1.0 | 0.845 0.845 0.845 0.845

p=0.9 H?=02]0245 0275 0.296 0.312
0.6 | 0.402 0.422 0.432 0.438
1.0 | 0.498 0.505° 0.508 0.509

p = dominoivan alleelin frekvenssi

H? = laajan miaritelman heritabiliteetti
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Taulukko 8: Mallin 2 antamien arvosteluvarmuuksien suhteet mallin 1
antamiin arvosteluvarmuuksiin, kun eldimen arvostelussa oli kdytettavissa
sen oman tuloksen lisdksi vanhempien ja tdyssisarten tulokset (indeksi 1).

tayssisarmaara
1 4 7 10

p=0.1 H?=02|1.000 1.000 1.000 1.000
0.6 | 1.000 1.000 1.000 1.000
1.0 | 1.000 1.000 0.999 0.999

p=05 H?=0.2]1.000 1.000 0.999 0.999
0.6 | 0.999 0.997 0.995 0.993
1.0 { 0.997 0.990 0.986 0.983

p=09 H?=02|1000 0997 0.995 0.992
0.6 1 0.997 0.982 0.968 0.957
1.0 | 0.991 0.959 0.934 0.916

antamat arvosteluvarmuudet poikkeavat toisistaan. Pienin suhde (0.916)
saatiin tapaukselle, jossa dominanssivarianssi oli 4.5 kertaa suurempi kuin
additiivinen varianssi (p = 0.9), jéanndsvarianssi oli nolla ja tayssisaria
oli kymmenen.

Mallien antamia arvosteluvarmuuksia on esitetty vield kuvassa 4 kol-
mella eri H2:n arvolla, kun suurin osa geneettisesta varianssista on domi-
nanssista johtuvaa. Kuvassa 4, samoin kuin kaikissa muissa arvosteluvar-
muuksiin littyvissd kuvissa, x-akselilla on tayssisarten madra ja y-akselilla
ovat arvosteluvarmuudet.

Téaydellisen mallin (yhtendinen viiva) antamat arvosteluvarmuudet pa-
ranivat, kun tayssisarten maara kasvoi (kuva 4). Tayssisarmaaran lisayk-
sen antama hyoty oli suurin alhaisilla H2:n arvoilla. Sen sijaan, kun ar-
vostelussa el otettu dominanssia huomioon (katkonainen viiva), arvoste-
luvarmuudet jaivat taydellisella mallilla saatuja arvosteluvarmuuksia pie-
nemmiksi ja korkeilla H2:m arvoilla tiyssisarmaaran lisdys jopa huononsi
arvosteluvarmuutta. Alhaisilla H%:n arvoilla tayssisarmadran lisayksel-
1 oli edelleen arvosteluvarmuutta parantava vaikutus, vaikka kdytettiin
epataydellista mallia.

Kun H? pidettiin vakiona (1.0) ja muutettiin geenifrekvensseja eli
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arvosteluvarmuus

H'= 0.2

1 1
1 4 7 10
tdyssisarmaara

0.2

Kuva 4: Arvosteluvarmuudet mallilla 1 (yhtendinen viiva) ja 2 (katko-
viiva) kolmella eri H2:n arvolla, kun geenifrekvenssi on 0.9 ja kun domi-
nanssi on taydellistd. Arvostelussa kaytettiin indeksia 1.

additiivisen- ja dominanssivarianssin suhteita (kuva 5), mallien antamat
arvosteluvarmuudet poikkesivat toisistaan sitd enemmén mitd suurempi
dominanssivarianssi oli suhteessa additiiviseen varianssiin.

Kuvan 5 alin viiva (p = 0.9) vastaa kuvan 4 ylinti viivaa (H? = 1.0);
mitta-asteikot ovat kuitenkin erilaisia. Kun verrataan kuvia 4 ja 5 kes-
kenadn, voidaan vahvistaa kasitysta, jonka mukaan additiivisen- ja domi-
nanssivarianssin suhteella on vaikutusta eri mallien antamiin arvostelu-
varmuuksiin.

4.2 Sukusiitetty populaatio

Seuraavaksi indeksid muutettiin siten, etta se sisalsi tiedot myos isovan-
hemmilta ja arvosteltava eldin oli tayssisarparituksen tuloksena sukusii-
tetty (indeksi 2).

Taulukossa 9 on esitetty arvosteluvarmuudet, kun dominanssi ei -vai-
kuta ominaisuuteen. Koska indeksi 2 sisalsi enemman informaatiota kuin
indeksi 1, olivat arvosteluvarmuudetkin korkeampia. Tama nakyy etenkin
alhaisilla heritabiliteetin tasoilla. Myds tayssisarten vaikutus arvostelu-
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arvosteluvarmuus

pr0.1

p=0.5
0.8
0.6 -

p=0.9

] 1
0.4
9 4 7 10

tayssisarmaara

Kuva 5: Arvosteluvarmuudet mallilla 1 (yhtendinen viiva) ja 2 (katko-
viiva) kolmella eri geenifrekvenssitasolla (p), kun H? = 1.0 ja kun domi-
nanssi on taydellistd. Arvostelussa kaytettiin indeksia 1.

varmuuteen vaheni, koska kaytossd oli myds muita informaatioldhteita
(isovanhemmat).

4.2.1 Arvostelu taydelliselld mallilla

Kuten indeksi 1:n myds indeksi 2:n tapauksessa arvosteluvarmuudet
laskivat, kun ominaisuuteen vaikutti dominanssi (taulukko 10). Kuiten-
kaan dominanssi ei aiheuttanut niin suuria arvosteluvarmuuden menetyk-
sia kuin indeksi 1:n tapauksessa, koska arvostelussa oli kaytettavissa myos
isovanhempien tiedot ja koska arvosteltava eldin oli sukusiitetty. Etenkin
tama tuli esille, kun geenifrekvenssi oli korkea. Koska indeksin muuttami-
nen vaikutti nain radikaalisti arvosteluvarmuuksiin, mydskaan seuraavaksi
esitettyja epataydellisten mallien antamien arvosteluvarmuuksien suhteita
taydellisen mallin antamiin arvosteluvarmuuksiin ei voida verrata indek-
sien 1 ja 2 valilla.
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Taulukko 9: Heritabiliteetin vaikutus arvosteluvarmuuksiin eri tayssisar-
maarilla, kun ominaisuuteen vaikuttavat vain additiiviset geenivaikutuk-
set. Elidimen arvostelussa oli kaytettavissid sen oma tulos sekd vanhem-
pien, isovanhempien etta tayssisarten tulokset (indeksi 2).

tayssisarmaara
h? 1 4 7 - 10

0.2 ]0.624 0.666 0.692 0.710
0.6 | 0.857 0.863 0.866 0.868
1.0 | 1.000 1.000 1.000 1.000

Taulukko 10: Arvosteluvarmuudet taydelliselld mallilla, kun ominaisuu-~
teen vaikuttaa additiivisten geenivaikutusten lisdksi dominanssi. Eldimen
arvostelussa oli kaytettavissa sen oma tulos sekd vanhempien, isovanhem-
pien ettd tayssisarten tulokset (indeksi 2).

tdyssisarmaara
1 4 7 10

p=0.1 H?»=0.2|0570 0.611 0.638 0.657
0.6 | 0.797 0.805 0.810 0.813
1.0 | 0.943 0.943 0.944 0.944

p=05 H?=0.2]0533 0.577 0.606 0.625
0.6 | 0.750 0.761 0.767 0.771
1.0 | 0.865 0.866 0.866 0.866

p=09 H?=02]|0514 0.564 0.591 0.609
0.6 | 0.667 0.690° 0.701 0.708
1.0 [ 0.721 0.734 0.741 0.744
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Taulukko 11: Mallin 2 antamien arvosteluvarmuuksien suhteet mallin 1
antamiin arvosteluvarmuuksiin eri geemfrekvenssellla (p) ja H?:n arvoilla.
Arvostelussa ka,ytettun indeksia 2.

tayssisarmaara
1 4 7 10

p=0.1 H?2=0.2|0.997 0.997 0.997 0.997
0.6 10998 0.997 0.997 0.996
1.0 | 0.999 0.999 0.999 0.999

p=05 H?=0.2|1.000 1.000 1.000 0.999
0.6 0999 0.998 0.998 0.997
1.0 [ 0.995 0.993 0.992 0.992

p=09 H?=021]0951 0959 0.962 0.962
0.6 10965 0.953 0.946 0.942
1.0 10972 0.954 0.944 0.938

4.2.2 Arvostelu epataydellisilla malleilla

Taulukoissa 11 ja 12 on verrattu eri mallien antamia arvosteluvar-
muuksia keskenadn. Kun geenifrekvenssi on 0.1, tarkein geneettinen va-
rianssikomponentti on additiivinen varianssi, joten kaikki kolme mallia
antoivat hyvin samanlaisia arvosteluvarmuuksia.

Kun geenifrekvenssi on 0.5, kovarianssia additiivisen ja dominanssiar-
von valilla ei ole. Talléin malli 3, jossa dominanssi otettiin likimaaraisesti
huomioon ja kovarianssin additiivisten- ja dominanssiarvojen valilla ole-
tettiin olevan = 0, antoi melkein yhtd hyvid arvosteluvarmuuksia kuin
taydellinen malli. Malli 3 oli puhtaaseen additiiviseen malliin 2 verrat-
tuna sitd parempi mitd korkeampi H? oli. Erot olivat kuitenkin pienia.

Suurimmat erot taydellisen mallin 1 ja kahden epataydellisen mal-
lin (2 ja 3) valilld saatiin, kun geenifrekvenssi oli korkea (0.9). Tallgin
dominanssiin liittyvét varianssikomponentit ovat suuria suhteessa additii-
viseen varianssiin. Tassd tapauksessa my0s epatdydellisten mallien erot
olivat suurimmat. Malli 3 antoi selvasti parempia arvosteluvarmuuksia
kuin malli 2.

Suurin ero mallien valille saatiin geenifrekvenssilld 0.9, kun tayssisa-
ria oli 10 ja ymparistostd johtuva varianssi oli = 0. Talloin mallin 2
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Taulukko 12: Mallin 3 antamien arvosteluvarmuuksien suhteet mallin 1
antamiin arvosteluvarmuuksiin eri geenifrekvensseills (p) ja H2:n arvoilla.
Arvostelussa kadytettiin indeksia 2.

tayssisarmaara

1 4 7 10

p=0.1 H?=02|099 0997 0.997 0.997
0.6 0997 0.997 0.996 0.996
1.0 1 0.999 0.999 0.999 0.999

p=05 H?=0.211000 1.000 1.000 1.000
0.6 | 1.000 0.999 0.998 0.998
1.0 | 0.998 0.997 0.997 0.997

p=09 H?=02]0952 0959 0.961 0.963
0.6 | 0.975 0.968 0.965 0.963
1.0 ) 0.988 0.980 0.976 0.974

antaman arvosteluvarmuuden suhde mallin 1 antamaan arvosteluvarmuu-
teen oli 0.94, mallin 3 suhde malliin 1 oli 0.97 ja mallin 2 suhde malliin
3 oli 0.96. Koska kyseessd oli valintaindeksi eikd BLUP, sukusiitoksen
aiheuttarna populaation keskiarvon aleneminen oletettiin tunnettavan ja
tulokset korjatuiksi niiden suhteen.

Kasitelldan tarkemmin kahta 'reunatapausta’. Kuvissa 6 ja 7 on esi-
tetty arvosteluvarmuuksien kehitys tiyssisarmaédran kasvun suhteen. Ku-
vassa 6 H2:n arvot muuttuvat geenifrekvenssin ollessa vakio 0.9 ja ku-
vassa 7 muuttuvat geenifrekvenssit H2:n ollessa vakio (1.0).

Jos verrataan kuvan 6 eri malleja keskensin, H2:n ja tiyssisarmairan
kasvaessa mallin 1 (yhtendinen viiva) antamat arvosteluvarmuudet para--
nivat. Nopeinta paraneminen tayssisarmaaran suhteen oli alhaisilla H2:m
arvoilla. Jos malli ei sisdltdnyt dominanssitekijda (mallia 2, katkonainen
viiva), arvosteluvarmuudet paranivat tiyssisarmadrén lisdantyessd kah-
dessa alimmassa tapauksessa, mutta huononivat ylimmassa tapauksessa.
Eli kuten indeksin 1 kohdalla mitd enemmaén tayssisarryhmén tietoja pai-
notetiin sitd huonommin malli 2 toimi. Jos taas kéytettiin mallia 3 (pis-
teytetty viiva), jossa dominanssi otettiin likimaaraisesti huomioon, saatiin
parempia arvosteluvarmuuksia kuin mallilla 2, mutta edelleen huonompia
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arvosteluvarmuus

H'=1.0

0.4 ; !
7y 4 7 10

tayssisarmaara

Kuva 6: Arvosteluvarmuudet malleilla 1 (yhtenainen viiva), 2 (katkonai-
nen viiva) ja 3 (pisteviivoitus) kolmella eri H%:n arvolla, kun geenifre-
kvenssi on 0.9 ja dominanssi taydellista. (Indeksi 2)

kuin mallilla 1. Malli 3 nayttidd toimivan parhaiten korkeilla H2:n ar-
voilla. Kun H? oli 0.2, mallien 2 ja 3 arvosteluvarmuudet eivat eronneet
toisistaan (viivat paillekkain).

Kun additiivinen varianssi on padasiallinen varianssikomponentti (p =
0.1), eri mallien arvosteluvarmuudet eivit eronneet toisistaan (kuva 7).
Jos taas paaasiallinen varianssikomponentti oli dominanssiin littyva, malli
1 oli selvéasti parempi kuin mallit 2 ja 3.

Loppupaatelména indeksin 2 tapauksesta voidaan sanoa, etta suurim-
mat erot taydellisen mallin ja kahden epéataydellisen mallin valilld saatiin,
kun geenifrekvenssi oli korkea ja kun tayssisarinformaatiota oli paljon.
Samassa tapauksessa myds kahden epataydellisen mallin erot olivat suu-
rimmat. Toiseksi havaittiin, ettd likima&rainen malli (malli 3) toimi hyvin,
jos additiivisten ja dominanssiarvojen valilld ei ollut kovarianssia.

4.3 Arvosteltavalla elaimella ei ole omaa tulosta

Lopuksi tarkasteltiin vield indekseja, jotka olivat muuten samanlaisia kuin
edella olleet indeksit lukuunottamatta, etts arvosteltavalla eldimella ei ol-
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arvosteluvarmuus

p= 0.1
p=0.5
osf
p=0.9
0.6
0.4 . L
1 4 7 10

tayssisarmaara

Kuva 7: Arvosteluvarmuudet malleilla 1 (yhtendinen viiva), 2 (katko-
nainen viiva) ja 3 (pisteviivoitus) kolmella eri geenifrekvenssitasolla, kun
H? = 1.0 ja kun dominanssi on téydellistd. (Indeksi 2)

lut omaa tulosta. Arvosteluvarmuudet laskivat kaikissa tapauksissa edel-
lisiin indekseihin verrattuna, mikd onkin luonnollista, koska tédrkein in-
formaatioldhde eli oma tulos puuttui. Samalla, kun arvosteluvarmuudet
laskivat kauttaaltaan, myos eri mallien erot pienenivat. Esimerkiksi in-
deksia 1 vastaava tapaus, jossa geenifrekvenssi oli 0.9, tdyssisaria oli kym-
menen ja jossa HZ:m arvo oli 0.2, arvosteluvarmuus mallilla 1 oli 0.271 ja
mallilla 2 0.269. Vastaavat arvot sellaisen indeksi 1:n tapauksessa, jossa
arvosteltavalla elaimella oli oma tuotos, olivat 0.312 ja 0.309.

‘Saman suuntaisia olivat tulokset myos indeksia 2 vastaavalle tapauk-
selle, jossa arvosteltavalla eldimelld ei ollut omaa tulosta. Nyt eri mallien
erot olivat hyvin pienia, korkeimmillaan 0.5 %-yksikén luokkaa (arvoste-
luvarmuuksien suhde oli pienimmilldan .991). Esimerkiksi, kun geenifre-
kvenssi oli 0.9, tiyssisaria 10 ja H2:n arvo oli 0.2, indeksi 2, jossa arvostel-
tavalla elaimelld ei ollut tulosta, antoi arvosteluvarmuudeksi 0.520 mallilla
1 ja 0.515 mallilla 2. Vastaavat arvot sellaisen indeksi 2:n tapauksessa,
jossa arvosteltavalla eldimelld oli oma tulos, olivat 0.609 ja 0.586.
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5 Monte Carlo -simulaatiotutkimus

Simulaatiotutkimuksen tirkeimpana tarkoituksena oli selvittii, miten eri
tilastollisilla malleilla sukusiitostaantuma voidaan ottaa huomioon. Toi-
saalta haluttiin katsoa tukevatko simulaatiotulokset valintaindeksille saa-
tuja teoreettisia arvosteluvarmuuksia.

5.1 Simulaatio-ohjelma

Simulaatio-ohjelma kirjoitettiin FORTRAN- ohjelmointikielelld. Ohjelma
rakennettiin aliohjelmista, joita kutsutaan seki padohjelmasta ettsd alioh-
jelmista. Jokainen aliohjelma pyrkii hoitamaan itsendisen osan simulaa-
tion kulussa. Kéisiteltdva populaatio on jaettu suljettuihin linjoihin, joi-
den lukumaéré voidaan ohjelman kutsussa maaraté (simulaation toistojen
maérd). Pddohjelmassa avataan my0s tarvittavat tiedostot kirjoittamista
varten. Toiseen tiedostoon tallennetaan jokaisen eldimen sukupuolikoodi,
isan ja eman numerot, fenotyyppinen, additiivinen ja dominanssiarvo seka
sukusiitosaste. Toiseen tiedostoon tallennetaan eldimen arvostelutulokset.

Simuloitavaan ominaisuuteen oletetaan vaikuttavan darellinen maara
lokuksia, joilla kaikilla on sama vaikutus genotyyppiin. Lokusten maa-
rd, homotsygootin genotyypin arvo (a), dominanssipoikkeama (d) seka
dominoivan alleelin geenifrekvenssi (p) annetaan ohjelman alussa. Nii-
den tietojen avulla peruspolven eldimille luodaan genotyypit ja lasketaan
niiden arvo.

Jos lokuksen 1 dominocivan alleelin geenifrekvenssi on esim. 0.7, tulee
kunkin elaimen ensimmaisen lokuksen ensimmaiseksi alleeliksi T0% to-
dennakdisyydella dominoiva alleeli. Simulaatiohjelmassa tdma tapahtuu
siten, ettd jokaisen lokuksen alleeli maarataan generoimalla satunnaisluku

tasajakaumasta
z ~ Tas(0,1).

Jos saatu satunnaisluku on pienempi kuin lokuksen dominoivan alleelin
frekvenssi, lokuksen alleeliksi tulee dominoiva alleeli. Jos saatu satun-
naisluku on geenifrekvenssia isompi, lokuksen alleeliksi tulee resessiivinen
alleeli. Kun lokuksen kummatkin alleelit on madrdtty edelld esitetylla
tavalla, saadaan kyseisen lokuksen genotyyppi yksinkertaisesti antamalla
sille ohjelman kutsussa médratty arvo sen mukaan onko lokus resessiivi-
nen tai dominoiva homotsygootti vai heterotsygootti. Peruspolven elai-
men lopullinen genotyyppinen arvo saadaan laskemalla kaikkien lokusten
genotyyppiset arvot yhteen. Lokusten vililld ei oleteta olevan epistasiaa
eika kytkentoja.

42



Yksilon genotyyppinen arvo muodostuu seuraavasti:

Z G; = E(#%—Ai + D;),

misss G; on lokuksen ¢ genotyyppinen arvo, A; on lokuksen ¢ additiivinen
arvo, D; on lokuksen 7 dominanssiarvo ja p on peruspopulaation keskiarvo.
Populaation keskiarvo lasketaan kaavalla (FALCONER, 1981):

p=a(p—q)+ 2pqd.

Eliaimen additiivinen geneettinen arvo saadaan laskemalla jokaisen lo-
kuksen alleeleille niiden keskiméasriinen vaikutus oy ja os (FALCONER,
1981):

ay = g(a+d(g —p))
ja
az = —p(a +d(g - p))-
@1:n ja ag:n laskemisessa kiytetdsn peruspopulaation geenifrekvensseja.

Kun elaimelle on laskettu additiivinen geneettinen arvo, saadaan do-
minanssiarvo yksinkertaisesti vahentamalld genotyyppisestd arvosta ad-
ditiivinen geneettinen arvo. Koska additiivinen geneettinen arvo lasket-
tiin poikkeamana populaation keskiarvosta, mutta genotyyppinen arvo
suoraan absoluuttisena arvona, taytyy dominanssiarvoa laskettaessa en-
sin vahentad yksilon genotyyppisesta arvosta populaation keskiarvo, jotta
laskettu dominanssiarvo olisi myds poikkeama populaation keskiarvosta.

Eldimen fenotyyppinen arvo saadaan lisadmalld genotyyppiseen ar-
voon ymparistosta johtuva vaihtelu (F;). Ympéristovaihtelun suuruus
(02) maarataan ohjelman kutsussa. Ymparistovaikutus generoidaan kaa-
valla:

E; =o.x,

missé

z~N(0,1).

Taman jalkeen elaimillelasketaan sukusiitosasteet ja arvostellaan eldin-
malli-BLUP:n avulla. Parhaimman ennusteen saaneet eldimet valitaan
seuraavan sukupolven vanhemmiksi. Seka valittavien eldinten ettd synty-
vien jalkeldisten maaraa voidaan vaihdella. '

Seuraavan sukupolven yksiléille generoidaan genotyyppi vanhempien
genotyyppien perusteella. Jalkeldinen saa puolet geeneistd isdltd ja puo-
let didilta. Esimmainen alleeli saadaan ottamalla satunnaisesti isén alleeli
vastaavasta lokuksesta. Esimerkiksi, jos isdn genotyyppi olisi B/b (olkoon
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B dominoiva ja b resessiivinen alleeli), tulisi jélkeldisen ensimmadiseksi al-
leeliksi B tai b yhta suurilla todennikdisyyksilld. Jos isan genotyyppi olisi
B/B, tulisi jalkeldisen ensimmaiseksi alleeliksi B 100% todennakoisyydel-
la. Samaan tapaan generoidaan kaikki lokukset. Jalkelaisen genotyypin
arvo saadaan samaan tapaan kuin vanhempienkin, samoin additiivinen ja
dominanssiarvo. Kaavoissa kaytettiin peruspopulaation keskiarvoa.

5.2 Tilastolliset mallit

Simulaatio~ohjélmassa eldinten arvostelussa kiytettiin elainmalli-BLUP:a.
Jokaisella eldimelld oletetaan olevan yksi tuotos. Tilastolliset mallit ovat
seuraavat.

Malli 1:
y=u+ate
y = havaintovektori
= keskiarvovektori
a = additiivisten arvojen vektori
€ = jaannosvektori
Malliin liittyvat oletukset:
Y u ] V G, R,
E=x}la}|=jo0o|jaVar|a |=|G G, o
€ o € R, o R,
Malli 2: :
y=p+bF+a-+ce,
y = havaintovektori
= keskiarvovektori
bF = eldimen tuloksen regressio sukusiitosasteen suhteen
= additiivisten arvojen vektori
€ = jaannosvektori

Mallissa sukusiitosaste esiintyy kovariaattina, jonka tarkoituksena on ot-
taa sukusiitostaantuma huomioon. Malliin liittyvat oletukset ovat samat
kuin edellisess& mallissa.
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Malli 3:
y=p+bF+a+d+e,

y = havaintovektori

it = keskiarvovektori

bF = elaimen tuloksen regress1o sukusntosasteen suhteen
a = additiivisten arvojen vektori

d = dominanssiarvojen vektori

e = jaannosvektori

Sisallyttamalla d malliin pyrittiin pienentdmdén jaannostermin osuutta
vaihtelusta. Malliin Liittyvat oletukset:

Y © Y V G. G: R,
~_|lael_|o . a | " G, o o
E= d| T o | Var d |~ "o G, o

e o e R, o o R,

Additiivisen geenettisen vaikutuksen varianssi-kovarianssi -matriisi G, on
Ac?2. Additiivisen sukulaisuusmatriisin (A) muodostamisessa otettiin su-
kusiitosasteet huomioon. Dominanssivaikutuksen varianssi-kovarianssi -
matriisi G, saatiin muodostamalla dominanssisukulaisuusmatriisi D ad-
ditiivisesta sukula,isuusmatriisista ja kertomalla matriisin alkiot domi-
nanssivarianssilla 04, T4lld tavoin muodostettu D ei ole oikea sukusiitok-
sen yhteydessd, mutta sen muodostaminen on helpompaa kuin taydellisen
D-matriisin. R,:n oletettiin olevan diagonaalimatriisi diagonaalialkioi-
naan sen satunnaisen vaihtelun suuruus, jota malli ei pysty selittamaén eli
ymparistosta johtuvan varianssin lisdksi se sisilsi dominanssista johtuvan
varianssin. R, sitdvastoin sisdlsi vain ymparistostd johtuvan varianssin
diagonaalialkioinaan. 4
Sekamalliyhtaléryhmana es1tettyna. mallit-ovat seuraavat:

Malli 1:
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Malli 2:

11 1'F 1/ e 1'y
F'yv F'F I b |=| Fy
1 F I+ AN a Iy

A1 on kuten mallissa 1 ja F' on vektori, joka sisaltada eldinten sukusiitos-
asteet.

Malli 3:
11 1'F 1 1/ IZL 1'y
Fi F'F  F F 5| | iy
1 F I4+A) I al|l~| 1y
1 F I I+ Dty d Iy

Ohjelma soveltuu vain pienten populaatioiden arvosteluun, koska tar-
vittavia sukulaisuusmatriisien kdanteismatriiseja el muodostettu suoraan,
vaan ne kdannettiin tietokoneen muistissa. Samoin yhtaloryhmien ratkai-
sussa el kdytetty tietokoneaikaa sddstdvid epdsuoria ratkaisumenetelmia
kuten iteraatiota, vaan yhtaléryhmadt ratkaistiin kdantamalld yhtaloryh-
maén vasen puoli ja kertomalla saatu matriisi oikean puolen kanssa.

5.3 Simulaatioesimerkit

Simulaatio toteutettiin kolmelle tapaukselle. Kaikissa tapauksissa omi-
naisuuteen oletettiin vaikuttavan 64 lokusta. Samoin kaikissa tapauksissa
seuraavan polven vanhemmat valittiin jalostusarvon ennusteeseen perus-
tuen. Sukupolvien maara oli nelja. Simulaation toistojen lukumaara oli
100.

Jokaisessa sukupolvessa laskettiin linjojen keskiarvot ja varianssit eldin-
.ten fenotyyppisille, additiivisille ja dominanssiarvoille seka sukusiitos-asteelle.
Samoin eldinten arvostelutuloksista laskettiin linjojen keskiarvot ja va-
rianssit seké a:lle ettd harhalle (7). Naiden tulosten avulla voitiin edelleen
laskea virheen keskinelid, MSE (Mean Squared Error) lausekkeella:

MSE = PEV + 72,
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missa
PEV = Var(a — a)
ja
n= E(a— a).
MSE:m kaytto eri mallien paremmuuden vertaamisessa perustuu siihen,
ettd se ottaa ennustevirheen varianssin (PEV) lisdksi myds harhan huo-
mioon.

Seuraavalksi esitetaan kolmen eri esimerkin populaatiokoko, paritussys-
teemit (seuraavan polven tuottamiseen kiytettyjen urosten ja naaraiden
lukumaara seka jalkelaisten maard paritusta kohden), dominoivan alleelin
frekvenssi ja ominaisuuden varianssit. Varianssit on laskettu peruspopu-
laatiolle, josta kaikki linjat on perustettu. Varianssit laskettiin seuraavasti
(FALCONER, 1981):

oz = 2pg(a+d(g - p))*
ja
o} = (2pgd)”.
Koska kaikkien lokusten vaikutukset ovat samoja, kerrottiin yhden lokuk-
sen vaikutus lokusten méaaralla (64).

Simulaatioesimerkki 1:

Populaatiokoko: 16
Paritussysteemi: 2 urosta, 4 naarasta ja 4 jilkeldista
Geenifrekvenssi: p=.5
Varianssit: 02 =132
0% =16
0% = 58.67
Heritabiliteetit: h? = .30 ja H? = 45

Simulaatioesimerkki 2:

Populaatiokoko: 16
Paritussysteemi: 2 urosta, 4 naarasta ja 4 jilkelaista
Geenifrekvenssi: p=.9
Varianssit: o2 = 0.4608
o2 =2.0736
o2 =0.01
Heritabiliteetit: h?=.18ja H?>=1.0
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Simulaatioesimerkki 3:

Populaatiokoko: 20
Paritussysteemi: 2 urosta, 2 naarasta ja 10 jalkelaista
Geenifrekvenssi: p=.9
Varianssit: 0?2 =0.4608
b 02 =2.0736
02 =0.01
Heritabiliteetit: h?=.18ja H?=1.0

Esimerkissd 1 pyrittiin jéljittelemaan kohtalaisen hyvin periytyvaa omi-
nalsuutta, jossa on myos huomattava dominanssivarianssi. Koska alleeli-
frekvenssit olivat yhtasuuret (0.5), el sukusiitoksen yhteydessa normaalisti
eslintyvad kovarianssia additiivisen ja dominanssivaikutuksen valilld ole
(HARRIs, 1964). Esimerkeissa 2 ja 3 otettiin aaritapaus, jossa ominaisuus
on vain heikosti periytyva, mutta sithen vaikuttaa suuri dominanssiva-
rianssi.
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6 Tulokset Monte Carlo -simulaatiotutkimuksesta

Simulaatiotutkimuksen tuloksista on ensin esitetty populaation kehitysta
kuvaavia tunnuslukuja ja myohemmin arvosteluun liittyvia tunnuslukuja.
On syytd huomauttaa, etta simulaatiossa kaytetty mallien numerointi
poikkeaa teoreettisten laskelmien yhteydessa kaytetysta. Taulukoissa ole-
vat simulaatioesimerkit 1,2 ja 3 viittaavat sivun 47 simulaatioesimerkkei-
hin. i

6.1 Populaatioista lasketut todelliset arvot

Populaation keskiarvo parani ensimmaisen sukupolven jalkeen (taulukot
13, 14 ja 15). Tamd on luonnollista, koska linjan perustajaeldimista va-
littiin fenotyypin perusteella parhaat eldimet seuraavan sukupolven van-
hemmiksi eika sukusiitostaantuma vield vaikuttanut. Karsitut elaimet
sailytettiin kuitenkin sekamalliyht&ldissa, jotta jalkeldiset tulisivat oikein
regressoiduiksi perustajaeldaimiin nahden.

Kolmannessa sukupolvessa populaation keskiarvo alkoi laskea sukusii-
tostaantuman vaikutuksesta. Geneettinen edistyminen ei siis pystynyt ku-
moamaansukusiitoksen aiheuttamaa populaation keskiarvon laskua (HILL,
1969). Vain esimerkissd 3 neljinnen sukupolven keskiarvo oli suurempi
kuin edellisen sukupolven keskiarvo (taulukko 15).

Valinnan ansiosta populaatiot edistyivit geneettisesti. Jos ominai-
suuteen vaikuttavat vain additiiviset geenivaikutukset ja jos populaatio
on aarellinen, populaation geneettiseen edistymiseen vaikuttavat sattuma,
valinta ja perheiden maara. Sattuma vaikuttaa pienentdmalla additiivista
varianssia (FALCONER, 1981). Valinta aiheuttaa myds varianssin piene-
nemista kytkentaepatasapainon kautta (BULMER, 1971) ja perheiden va-
hiinen maara heikentad valintaintensiteettis &arettdomdidn populaatioon
verrattuna (HILL, 1976). Kun ominaisuuteen vaikuttaa myos dominanssi,
tilanne hankaloituu. Mitdsn kattavaa teoriaa dominanssin vaikutuksesta
additiiviseen varianssiin valinnan yhteydessa ja siten populaation geneet-
tiseen edistymiseen ei ole. ROBERTSON (1952) esitti artikkelissaan su-
kusiitoksen vaikutuksen additiiviseen varianssiin dominanssin yhteydessa.
Téta teoriaa ovat laajentaneet myohemmin AVERY & HiLL (1979). Jos
dominoiva alleeli on hyvin yleinen ja jos dominanssi on taydellista, su-
kusiitos ensin lisaa linjan sisaista varianssia ja sukusiitosasteen noustessa
tarpeeksi korkeaksi pienentaa sita.

Additiivisen variansgsin vaikutus edistymiseen voidaan selvisti havaita
vertaamalla 0.5 ja 0.9 (taulukot 13 ja 14) geenifekvensseilld saatuja tu-
loksia keskenadn. Koska 0.5 geenifrekvenssilla additiivinen varianssi on
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Taulukko 13: Simulaatioesimerkki 1. Populaation kehittymistd kuvaa-
via todellisten arvojen keskiarvoja, kun eldinten valinnassa on kaytetty
kolmea eri tilastollista mallia. :

Suku-
Malli | polvi 0 a d F
1 1 31.75 0.00 -0.29 0.00
2 34.91 3.04 -0.26 0.00
3 33.71 5.56 -3.92 0.13
4 33.16 7.53 -6.61 0.22
2 1 31.75 0.00 -0.29 0.00
2 34.91 3.04 -0.26 0.00
3 33.71 5.56 -3.92 0.13
4 32.78 7.59 -7.04 0.23
3 1 31.75 0.00 -0.29 0.00
2 34.91 3.04 -0.26 0.00
3 33.75 5.54 -3.87 0.13
4 33.20 7.62 -6.66 0.22
LLy=p+a+e y = populaation keskiarvo
2:y=pu+bF +a+te a = additiivisten arvojen ka

3:y=p+bF+a+d+e d= dominanssiarvojen ka

F = sukusiitosasteiden ka

selvasti suurempi kuin 0.9 geenifrekvenssilld, geneettinen edistyminen-
kin oli nopeampaa. Samoin lisdttdessd valintaintensiteettia (taulukot 14
ja 15) geneettinen edistyminen nopeutui. Toisaalta sukusiitoskin lisd&ntyi
valintaintensiteetin noustessa, joten sukusiitostaantuman lisidntyminen
kumosi geneettisen edistymisen, jolloin fenotyyppiset arvot olivat taulu-
kossa 15 pienempid kuin taulukossa 14. Luultavasti myéhemmissa suku-
polvissa esimerkin 3 fenotyyppiset arvot tulisivat ylittdmadn esimerkin 2
fenotyyppiset arvot.

Arvostelussa kaytetyt eri mallit eivdt vaikuttaneet ratkaisevasti ge-
neettiseen edistymiseen. Tamd ei niinkaan johtunut itse malleista, vaan
koska populaation koko oli pieni, valinnan vaihtoehdot olivat vahaisia.
Talloin samat elaimet tulivat valituiksi mallista riippumatta. Myos va-
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Taulukko 14: Simulaatioesimerkki 2. Populaation kehittymista kuvaa-
via todellisten arvojen keskiarvoja, kun eldinten valinnassa on kaytetty
kolmea eri tilastollista mallia.

Suku-
Malli | polvi 7] a d F
1 1 62.71 0.00 -0.01 0.00
2 62.98 020 0.06 0.00
3 62.13 046 -1.05 0.14
4 61.84 0.62 -1.49 0.22
2 1 62.71 0.00 -0.01 0.00
2 62.98 0.20 0.06 0.00
3 62.13 0.46 -1.05 0.14
4 61.82 0.68 -1.58 0.25
3 1 62.71 0.00 -0.01° 0.00
2 62.98 0.20 0.06 0.00
3 62.07 0.43 -1.09 0.14
4 61.94 0.65 -1.43 0.23
l.y=p+a+e 7 = populaation keskiarvo
22y=pu+bF +a+e @ = additiivisten arvojen ka

3:y=p+bF+a+d+e d= dominanssiarvojen ka

F = sukusiitosasteiden ka

littavien eldinten sukusiitosasteet olivat samansuuruisia, joten sukusiitos-
taantuma ei aiheuttanut suuria eroja eldinten tuotosten vilille.

Sukusiitosasteet olivat korkeita neljannessd sukupolvessa vaihdellen
0.25-0.35 valilld. Korkein keskimaarainen sukusiitosaste oli esimerkissa -
3, jossa valinta oli tehokkainta.

6.2 Mallien antamat estimaatit additiivisista arvoista

Vertailtaessa eri tilastollisten mallien antamia additiivisten arvojen
ennusteita todellisiin arvoihin havaitaan, ettd malli, joka ei sisaltdnyt su-
kusiitosastetta kovariaattina (malli 1), antoi harhaisia ennusteita. Harhan
oli sitd suurempi mitd korkeampi arvosteltavan joukon keskimaarainen
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Taulukko 15: Simulaatioesimerkki 3. Populaation kehittymistd kuvaa-
via todellisten arvojen keskiarvoja, kun eldinten valinnassa on kaytetty
kolmea eri tilastollista mallia.

Suku-
Malli | polvi ] a d F
1 1 62.77 0.01 0.04 0.00
2 62.98 0.25 0.02 0.00
3 61.26 0.46 -1.91 0.24
4 61.56 0.82 -1.98 0.35
2 1 62.77 0.01 0.04 0.00
2 62.98 0.25 0.02 0.00
3 61.26 0.46 -1.91 0.24
4 61.54 0.82 -2.00 0.35
3 1 62.77 0.01 0.04 0.00
2 62.98 0.26 0.02 0.00
3 61.38 0.44 -1.78 0.22
4 61.63 0.79 -1.87 0.33
Ly=p+a+e y = populaation keskiarvo
2:y=pu+bF +a+e @ = additiivisten arvojen ka

Jy=p+bF+at+d+te d = dominanssiarvojen ka
F = sukusiitosasteiden ka

sukusiitosaste oli (taulukot 16, 17 ja 18). Kun malliin sisallytettiin su-
kusiitos kovariaattina, malli antoi joko harhattomia ennusteita (malli 3)
tal malli hiukan yliarvio eldinten additiivisen arvon (malli 2). Mallin 2
antamat lilan korkeat ennusteet johtunevat siitd, ettd mallissa sukusii-
tostaantuman oletettiin olevan lineaarinen suhteessa sukusiitosasteeseen,
vaikka sukusiitostaantuma kehittyikin valinnan vaikutuksesta hitaammin
kuin, mita sukusiitosaste olisi edellyttanyt (FALCONER, 1981). '

Ennusteiden hajonta oli suurin mallin ollessa yksinkertainen (malli 1).
Toisaalta myos ennustevirheen varianssi ja MSE olivat talldin suurimpia.
MSE:n suurnuteen vaikutti etenkin mallin 1 harhaisuus, koska MSE sisil-
taa harban neliétermin.

Lopuksi tarkastellaan vield harhaa sukusiitoksen suhteen. Kuvassa 8
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Taulukko 16: Simulaatioesimerkki 1. Eldinten arvosteluun liittyvia tun-
nuslukuja.

M|S| a @ Harha Var(e) Var(é) PEV MSE r
1[1(0.00 000 0.00 29.76 9.01  20.59 20.59 0.54
21304 293 -0.11 24.35 7.14 1720 17.21 0.52
3556 378 -1.78 21.35 6.28 16.563 19.69 0.43
4 (753 396 -3.57 2043 579 1569 28.44 0.44
2 111000 0.00 0.00 29.76 9.01  20.59 20.59 0.54
213.04 293 -011 2435 7.14 1720 1721 0.52
3| 556 555 -0.01 2135 5.22 16.07 16.07 0.46
41759 7.83 024 1939 458 14.59 14.65 0.46
311]0.00 0.00 000 2976 9.01  20.59 20.59 0.54
21304 293 -0.11 24.35 6.69 1717 17.18 0.52
3 |554 544 -0.10 22.02 5.08 16.54 16.55 0.46
41763 772 010 19.08 446 1444 1445 0.46

M= arvostelussa kaytetty malli’
S= sukupolvi

r= arvosteluvarmuus

on esitetty linjojen keskimairainen harha eri malleilla esimerkin 2 vii-
meiselle sukupolvelle. Additiivisen mallin (malli 1) antamien ennusteiden
harha on riippuvainen sukusiitosasteesta. Malli 2 lievasti yliestimoi addi-
tiivisia arvoja, mutta yliestimointi el ndayta olevan riippuvainen sukusiitos-
asteesta. Malli 3 toimi parhaiten.

Yhteenvetona simulaatiotuloksista voidaan todeta, etta sukusiitostaan-
tuman yhteydessa puhdas additiivinen malli antoi harhaisia ennusteita
eliimen additiivisesta arvosta ja etta harha oli sitd suurempi mita kor-
keampi oli elaimen sukusiitosaste. Jos malliin siséllytettiin sukusiitos-
taantuman huomioon ottava sukusiitosaste kovariaattina ja dominanssi-
vaikutus, saatiin harhattomia ennusteita. Jos mallisisilsi additiivisen vai-
kutuksen lisiksi kovariaattitermin, mutta ei dominanssivaikutusta, mal-
lin antamat ennusteet olivat hieman yliestimoituja. Tarkimmat ennusteet
saatiin dominanssin sisaltavalld (likimadaraiselld) mallilla, jos tarkkuutta
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Taulukko 17: Simulaatioesimerkki 2. Elainten arvosteluun liittyvid tun-
nuslukyja.

MIS]| a a Harha Var(a) Var(a) PEV MSE r
1{1]0.00 0.00 0.00 0.46 0.08 0.38 0.38 0.40
21020 023 0.03 0.38 0.08 0.31 031 0.38
31046 0.05 -041  0.28 0.16 027 043 0.38
41062 -0.05 -067 027 0.11  0.19 0.63 0.53
2 111000 000 0.00 0.46 0.08 038 038 0.40
21020 0.23 0.03 0.38 0.08 031 031 0.38
31046 049 0.04 0.28 0.08 021 0.21 048
41068 078 0.10 0.23 0.08 016 0.17 0.53
3 11/(0.00 000 0.0 0.46 0.08 0.38 0.38 040
21020 022 0.03 0.38 0.06 031 031 0.39
31043 041 -0.02  0.28 0.07 020 0.20 0.49
41065 065 0.00 0.25 0.07 016 0.16 0.56

M= arvostelussa kaytetty malli
S= sukupolvi

r= arvosteluvarmuus

mitataan joko PEV:n tai MSE:n suhteen. On myos huomattava, etta
mallin tarkentuessa ennusteiden hajonta pieneni.

Simulaatioaineistosta lasketut PEV -arvot tukivat teoreettisten laskel-
mien tuloksia. Arvosteluvarmuudet eivat tukeneet yhta selvasti teoreetti-
sia laskelmia mutta on huomattava, ettd populaation aarellisyys vaikutti
tuloksiin.
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- Taulukko 18: Simulaatioesimerkki 3. Eliinten arvosteluun liittyviad tun-
nuslukuja.

M|S]| a @  Harha Var(e) Var(é) PEV MSE r
1|1]0.00 000 0.00 0.43 004 035 035 041
21026 023 -0.02 0.32 0.11 0.28 028 0.37
3046 -042 -0.88  0.26 014 017 035 0.58
41082 -048 -1.30 0.19 0.10 014 037 0.55
2 (1]000 0.00 0.00 0.43 0.04 035 035 041
21025 023 -0.02 032 0.11 0.28 0.28 0.37
3046 052 0.06 0.26 0.13 0.17 0.17 0.58
41082 093 011 0.19 0.11 0.15 0.16 0.53
311/(000 0.00 0.00 0.43 004 035 035 041
21025 023 -002 0.32 0.04 027 027 0.36
31044 041 -0.03 0.27 0.09 0.17 0.17 0.58
41079 074 -0.05 0.19 0.08 0.13 0.13 0.56

M= arvostelussa kiytetty malli
S= sukupolvi

r= arvosteluvarmuus
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sukusiitosaste

Kuva 8: Harha sukusiitoksen suhteen eri tilastollisilla malleilla esimerkin
2 viimeiselle sukupolvelle.
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7 Yhteenveto ja johtopaatokset

Dominanssi otettiin huomioon elainten jalostusarvon arvioimisessa. Kasi-
tellyt esimerkit oli valittu niin, ettd ne mahdollisimman hyvin vastasivat
. tapauksia, joissa dominanssista johtuviin ongelmiin tormataan.

Kun dominanssi otettiin tilastollisessa mallissa huomioon, arvostelu-
varmuudet olivat parempia kuin mallin, joka el sisdltinyt dominanssia.
Taydellisen mallin k&ytdsta oli eniten hyStyd, kun ominaisuuden domi-
nanssivarianssi oli suuri suhteessa additiiviseen varianssiin.

Toisaalta havaittiin, etta tayssisarmaaran lisdys antoi liséd painoa tay-
dellisen mallin kayttolle; olipa esimerkeissd tapauksia, joissa tayssisar-
maaran lisdys jopa huononsi epataydellisen mallin arvosteluvarmuuksia.
Kun ymparistovarianssi oli pienti, eri mallien antamat arvosteluvarmuudet
poikkesivat eniten toisistaan.

Simulaatiotutkimuksen tarkoituksena oli jaljitelld joitain teoreettisista
esimerkeista. Toisena tarkoituksena oli ottaa huomioon sukusiitostaantu-
man aiheuttama populaation keskiarvon lasku. Koska teoreettiset laskel-
mat tehtiin valintaindeksilld, oli yhtena oletuksena sukusiitostaantuman
tunteminen ja tuotosten korjaaminen sen suhteen. Kaytdndssd tama ei
ole mahdollista, vaan sukusiitostaantuma on otettava mallissa huomioon
esim. kovariaattina. Tall3in siirrymme valintaindeksistd BLUP:iin. Kay-
tannén ohjelmointiin liittyvista syista kasiteltavat simulaatiot tehtiin pie-
nille populaatiolle, minka takia simulaatiotulosten ja indeksitulosten va-
lilla ei valttamatta ole odotettavissa yhdenmukaisuuksia.

Simulaatiosta saadut tulokset tukevat kasitysta, jonka mukaan domi-
nanssin huomioon ottaminen parantaa jalostusarvon ennustamista. Eten-
kin tama nakyi ennustevirheen varianssin pienenemisend, toisaalta myos
jalostostusarvon ennusteiden varianssi pieneni. Simulaatio osoitti myods
sukusiitostaantuman huomioimisen tarpeellisuuden. Malli, jossa sukusii-
tostaantumaa ei otettu huomioon, oli selvasti harhainen. Harhan suuruus
oli riippuvainen sukusiitosasteesta. Sen sijaan mallit, joissa sukusiitos-
taantuma otettiin huomioon kovariaatin avulla antoivat harhattomia en-
nusteita.

Kun mietitaan tutkimuksen kaytannoén sovellutuksia, tulee ensimmai-
sena mieleen sen hyodyntaminen lahella fitness-ominaisuuksia olevien tuo-
tanto-ominaisuuksien esim. emakon porsastuotannon arvostelussa.
Fitness-ominaisuudet ovat olleet luonnon valinnan kohteena vuosituhan-
sia. Sen vaikutuksesta additiivinen vaihtelu on havinnyt ja resessiivi-
set alleelit ovat sailyneet harvinaisina populaatiossa. Talloin geneettinen
vaihtelu on padosin dominanssista johtuvaa (ROBERTSON, 1955). Kun
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otetaan huomioon tayssisarten vilinen dominanssista johtuva samankal-
taisuus, parannetaan jalostusarvon ennusteiden varmuutta.

Toisaalta tutkimuksen valossa voidaan todeta, ettd puhtaalla addi-
tiivisella mallilla arvostellut sukusiitetyt eldimet saavat todelliseen jalos-
tusarvoon verrattuna lilan alhaisia estimaatteja ominaisuuksissa, joihin
dominanssi vaikuttaa. Sukusiitettyja elaimia siis aliarvioidaan jalostusva-
linnoissa.

Yhtensd dominanssivaikutusten kayton esteena on ollut sekamalliyhta-
16issé tarvittavan vastaavan kaanteismatriisin yksinkertaisen tai sukusii-
tetylle populaatiolle kdyvan algoritmin puuttuminen. Nyt ndma puutteet
on kuitenkin poistettu (SMITH & MAKI-TANILA, 1990; HOESCHELE &
VANRADEN, 1991). Seuraava vaativa tehtdvé on saada luotettavat esti-
maatit dominanssiin liittyville varianssikomponenteille.

Tuotantoeldinten geneettinen taso voidaan maksimoida tarkoituksen-
mukaisten parituskumppanien valinnalla. Paritusvalinnan kaytantéon so-
veltaminen vaatii suurten sukulaisuusmatriisien uudelleen jarjestamista
jokaista paritusyhdistelmaa varten. Tama on talld hetkelld vield kallista
ja aikaa vievaa. Tulevaisuudessa paritusvalintaa voidaan soveltaa kiytan-
t66n. Luonnollisin algoritmi t3ll4 alueella on ns. lineaarinen ohjelmointi
(JANSEN & WiILTON, 1984; ToRrO & PEREZ-ENCIso, 1990).
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