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1. POPULATSIOON JA POPULATSIOONIGENEETIKA

1.1. Populatsiooni mßiste

Samasse bioloogiUsse liiki kuuluvad isendid ei samane

täpselt üksteisega. Igal organismil on liigiomased tunnused,
kuid tal on ka teatud individuaalsed iseärasused. Seetõttu
esineb alati liigisisene muutlikkus ehk variatsioon. Tunnus-
te variatsiooni alusel jaotatakse liik populatsioonideks ehk

liigiperedeks.Populatsiooni all mõistetakse ühte 111 n imiiiii-
te gam? territoo-

riumil,mi,' antus ist t t erista-
tav mitme ja omaduste poolest. Geneetili-

Levate genotüünideara indiviidide ire.

gum.

Populatsioon moodustub põhiliste evolutsioonitegurite -

päriliku muutlikkuse ja valiku - koostoime tulemusena. Pea-
miseks faktoriks, mis jaotab liigi populatsioonideks on va-
lik. Populatsioonide tekkimist võib vaadelda kui antud liigi
kohanemisreaktsiooni konkreetsetele elutingimustele loodus-
liku või kunstliku valiku protsessis.

Loomakasvatuses loetakse populatsioonideks kunstliku
valiku teel loodud loomatõuge, mis paiknevad teatud terri-
tooriumil. Omaette populatsioonina võib vaadelda ka mõnd tõu
üldisest tüübist erinevat tõurühma (näiteks Vändra Veisekas-
vatuse Katsejaama karja eesti mustakirjus veisetõus).

Populatsiooni kui terviku omadused sõltuvad tema üksiku.
.üksikloomade) omaduste kogusummast, populatsi-

ooni üldisest genofondist. Nii indiviidi kui ka populatsioo-

opula
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ni keskmist fenotüüpi mõjutab genotüübi kõrval ka ümbritsev

keskkond.

Looduslikes tingimustes formeerub populatsioon isas- ja

emasindiviidide juhusliku paarumise ja loodusliku valiku tu-

lemusena, olenemata nende genotüübi samasusest või erinevu-

sest. Koduloomade populatsioonid kujundatakse aga inimese

poolt rakendatud sihipärase tegevusega - kunstliku valiku ja

süsteemikindla aretustööga.

Liikide evolutsiooni seisukohalt on populatsioonide moo-

dustumisel ja nende dünaamikal (mikroevolutsioonil) oluline

tähtsus. Uute looma- ja taimeliikide tekkimine algabki tava-

liselt nn. divergentsist ehk liigi jagunemisest üksikuteks

isoleeritud populatsioonideks. Looduses tekivad nendest popu

latsioonideet uued looma- ja taimevormid seal toimuva valiku

tulemusena (LOBASEV, 1963).

Iga populatsiooni iseloomustab temasse kuuluvate isendi-

te geno- ja fenotüüpide suhteline sarnasus. See samasus keh-

tib aga ainult antud liigi põhiliste, tüüpiliste tunnuste ja

omaduste kohta. Kui lähemalt analüüsida populatsiooni moodus-

tavate loomade tunnuseid, võib täheldada ulatuslikku muut-

likkust ka ühe populatsiooni piires. Populatsioonisisese
variatsiooni allikateks on nii pärilikud kui ka mittepärili-

kud faktorid. Pärilikest faktoritest on tuntud mutatsioonid

ning kombinatiivne muutlikkus, mittepärilikest aga modifikat-

sioonid, mille põhjustajaiks on väliskeskkonna tegurid. Tun-

nuste variatsiooni ehk muutlikkuse uurimisel loomade rühmades

põhinebki populatsioonigeneetika.

1.2. Populat; ne

Geneetika üks haru - populatsiopnigeneAtika - on teadps

geneetilistest seaduspärasustest populatsioonides. Mõnikord

nimetatakse^seda ka statistiliseks ehk matemaatiliseks ge-

neetikaks. Levinenum on siiski termin "populatsioonigeneeti-

ka", mida tuleb Õigemaks lugeda, sest variatsioonstatistika

on ainult vahendiks, mille abil on võimalik iseloomustada,

kõige ratsionaalsemalt seletada ning praktiliselt kasutada

populatsioonides valitsevaid seaduspärasusi.
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latsioonigeneetika ei uuri niisiis mitte ühe orga-

nismi pärilikke omadusi, vaid suure loomade rühma (populatsi-
ooni) geneetiliste omaduste kogusummat, selle geneetilist

struktuuri, arenemist ning muutumist.

Loomakasvatuses on populatsioonigeneetika põhiülesandeks
anda teoreetilised alused ja praktilised tegevusjuhised loo-

made aretamiseks. Siin uurib populatsioonigeneetika peamiselt

nn. kvantitatiivseid (polügeenseid) tunnuseid (vt. osa 2.),
püüdes selgitada nende pärilikkuse seaduspärasusi ning genee-

tilise ja keskkonna mõju osatähtsust populatsiooni omaduste

kujunemisel. Kvantitatiivsete tunnuste kõrval uurib populat-

sioonigeneetika ka loomade kvalitatiivsete (alternatiivsete)
tunnuste (värvus, sarvilisus jne.) pärilikkust.

Populatsioonigeneetika ei piirdu ainult

loomadega. Vastavaid seaduspärasusi võib rakendada nii looma-

de, taimede kui ka mikroorganismide kohta. Populatsioonige-
neetika on lähedases seoses evolutsiooniteooriaga.

Populatsioonigeneetika peamiseks "tööriistaks" on mate-

maatiline (variatsioonstatistiline) meetod (vt. osa 3). Sel-

le meetodi kasutuselevõtmine bioloogias (biomeetria) andiski

tõuke populatsioongeneetika kui iseseisva teadusharu välja-
kujunemisele. Viimastel aastatel rakendatakse sageli ka bio-

keemilisi meetodeid.

Peamiste küsimuste ring, mida populatsioonigeneetika

loomakasvatuses uurib, on järgmine:

1) majanduslikult kasulike tunnuste pärilikkuse seadus-

pärasused ja nende tunnuste variatsiooni põhjused;

2) populatsioonis valitsevate geneetiliste seaduspära-
suste matemaatilise analüüsi meetodid;

3) isendite geneetilise suguluse määramine;
4) populatsiooni geneetiline struktuur ja selle muutu-

mist põhjustavad tegurid;

5) loomade valiku geneetilised alused;
6) mitmesuguste paari tussüsteemide geneetiline olemus;
0 tunnuste omavahelised seosed ja neid mõjutavad tegu-

rid;

0) loomade geneetilise (aretus—)väärtuse hindamise põhi-
mõtted ja meetodid;
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9) populatsioonide biokeemiline polümorfism ning selle

produktilvomadustega;
Kõigi loetletud probleemide lahendamisel ei piisa siis-

ki ainuüksi matemaatilistest meetoditest. Ehkki matemaatili-

sed meetodid aitavad selgitada tunnuste omavahelisi seoseid

ja nende variatsiooni allikaid populatsioonis, ei suuda nad

iseseisvalt, ilma eksperimentaalsete uurimusteta seletada

keerukate geneetiliste nähtuste olemust ja põhjusi. Selleks

on vajalikud detailsed füsioloogilised ja biokeemilised uuri

mised, mis tungivad kuni molekulaarse tasemeni. Niisuguste

katsete juurde pöörduvad populatsioonigeneetikud viimastel

aastatel üha sagedamini. Teisest küljest, ilma matemaatikat

kasutamata ei saa aga terviklikku ülevaadet populatsioonides

toimivatest pärilikkuse seaduspärasustest.

1.3. Populataioonigeneetika arengust

Populatsioonigegeetika kujunemisele olid eelduseks juba

käesoleva sajandi algul (1908-1910) ilmunud inglise matemaa-

tiku G. H. HARDY (1877-1947) ja saksa arsti W. WEINBERGi

(1862-1939) teineteisest sõltumatud uurimused geenide sage-

dusest ja geneetilisest tasakaalust populatsioonides (vt.

osa 4.1.3.). Nende autorite tööd said aluseks kogu hilisema-

le populataioonigeneetika arengule. Kahjuks aga ei hinnatud

nende tööde tähtsust kohe.

Omaette teadusharuks kujunes populatsioonigeneetika sel-

le sajandi teisel-kolmandal aastakümnel, aastatel 1918-1932.

Sel perioodil hakkasid ilmuma inglise matemaatiku R. A.

FISHERi (1890-1962) ja ameeriklase S. WRIGHTi (1889-) klassi-

kalised artiklid (FISHER, 1918; WRIGHT, 1920, 1921a, 1921b,

1922). Need tööd taastasid silla omavahel vastuollu sattunud

biomeetrikute koolkonna (loodi F. GALTONi poolt) ja J. G.

MENDELi (1822-1884) seaduste taasavastamise järel kujunenud

uue eksperimentaalse suuna pooldajate vahel. Nii tekkis po-

pulatsioonigeneetika pärilikkuseõpetuses valitsenud kahe

suuna liitumise tulemusena. Uues teadusharus olid ühendatud

(kaasaegses mõistes) nii alternatiivsete kui ka polügeensete

omaduste pärilikkuse uurimise tulemused (mendelism + bio-

meetria).



Ligikaudu samal perioodil (1924-1932) ilmusid ka inglise
loodusteadlase J. B. S.HALDANE*i (1892-1964) tööd loodusliku
ja kunstliku valiku matemaatilisest teooriast. Populatsiooni-
geneetika tekkimist seostataksegi tavaliselt kolme teadlase:
FISHERi, WRIGHTi ja HALDANE'i nimega.

Fundamentaalse töö populatsioonigeneetika alal pealkir-
jaga Mõnedest evolutsiooniprotsessi momentidest kaasaegse ge-
neetika seisukohalt" avaldas 1926. aastal nõukogude teadlane
S. S. (1880-1959).5e11es töös näidati, et populat-
sioonide eksperimentaalsel uurimisel tuvastatud seadused ai-
tavad selgitada evolutsiooni mehhanismi ning seostavad oma-
vahel geneetika ja evolutsiooniteooria. Ka teise kuulsa nõu-

kogude geneetiku - akadeemik N. P. DUBININi (1907-) töö
tomaatsed geneetilised protsessid ja nende osa evolutsioonis",
mis ilmus 1931. aastal, on üheks populatsioonigeneetika nur-

gakiviks.

Polügeensete tunnuste variatsiooni allikate selgitami-
seks rakendas populatsioonigeneetika meetodeid Taani geneetik
ja taimefüsioloog W. L. JOHANNSEN (1857-1927; vt. osa 5.1.).

Populatsioonigeneetika arenemist on mõjutanud ka mitme-
te evolutsiooniteooria alal töötanud teadlaste uurimused
(T. DOBZHANSKY, A. S. SEREBROVSKI, I. I. SCHMALHAUSEN, T. H.
MORGAN Jt.). Evolutsiooni geneetilisi seaduspärasusi käsitles
oma töödes ka N. I. VAVILOV (1887-1943).

Populatsioonigeneetika rakendamine praktilises põlluma-
jandusloomade aretuses algas veel hiljem. Põhiliselt tuleb
seda lageda owa Ülikooli (Arnes,USA) loomakasvatuse profes-
sori J. L. LUSHi (1896-) ja tema kaastöötajate ning rohkear-
vuliste õpilaste teeneks. HJSH oma koolkonnaga kujundas sel-
L.Lseloomade aretuse teooria, mida saab rakendada nii üksiku-
te indiviidide aretusväärtuse hindamisel kui ka erinevate
celektsioonimeetodite efektiivsuse kontrollimisel. LUSHi
tööd, mis hakkasid ilmuma käesoleva sajandi kolmekümnendate
aastate lõpul (DUSH, 1937, 1940, 1948, 1949), on asetanud
põllumajandusloomade aretusõpetuse rangelt teaduslikele alus-
tele. Tema teos "Loomade aretusplaanid" (Animal Breeding
-<Lans),mille esimene trükk ilmus juba ligikaudu 30 aastat
tagasi (1937), on ka praegu loomakasvatusteadlaste hulgas
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üheks loetavamaks raamatuks. LUSHi õpilasi töötab kodulooma-

de selektsiooni teoreetiliste ja praktiliste probleemide

lahendamisel kogu maailmas. Neist väärib eraldi märkimist

Zürichi Tehnikaülikooli biomeetria ja populatsioonigeneetika

laboratooriumi professor H. L. LE ROY (1926—), keda loetak—-

se kaasajal maailma üheks paremaks spetsialistiks populatsi-

oonigeneetika statistiliste meetodite alal.

Kaasaegsetest juhtivatest populatsioonigeneetika teoree-

tikutest on üle maailma tuntud veel inglise teadlane A. RO-

-ja tema koolkond Euroopas. Ka Jaapanis on viimastel

aastatel M. KIMÜRA ja teised avaldanud rea silmapaistvaid

töid populatsioonigeneetika alal. Arvukate artiklite ning ra-

kendusliku kallakuga, populatsioonigeneetika põhiallikate

(vt. osa 7.1.) autoriteks on 0. KEMPTHORNE, I. M. LERNER,

C. C. LI, K. MATHER, D. S. FALCONER,!. JOIIANSSON,F. PIRCHNER,

H. LORTSCHER jt.

Nõukogude Liidus on töid populatsioonigeneetikast ja ma-

temaatiliste meetodite rakendamisest produktiivomaduste päri-

likkuse uurimisel avaldanud A. S. SEREBROVSKI (1922, 1925),

P. F. ROKITSKI (1934b, 1960), N. A. PLOHHINSKI (1937, 1960,

1961, 1964, 1966), N. V. VOROSILOV (1965b), Z. S. NIKORO

(1965, 1966) ja teised.
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2. POLÜGEENNE (KVANTITATIIVNE) PÄRILIKKUS

Juba 1760. aastal avaldas saksa botaanik J. KÖLREUTER
(1733-1006)materjale ristamise tulemustest pika- ja lühike-
sekasvulise tubakaliigi (Nicotiana) vahel, suutmata neid se-
letada. Oma katsetes sai ta I põlvkonnas ristandtaimed,
mis olid pikkuselt kahe vanema vahepealsed; teise põlvkonna
(Fg) ristandtaimede pikkus aga varieerus, alates lühikese-
kasvulist liiki iseloomustavast pikkusest kuni pikakasvulis-
te vanemate pikkuseni, kusjuures taimede pikkuse jaotus lähe-
nes normaalkõverale. Et geneetika põhiprintsiibid olid tol
ajal veel tundmata, jäid katsete tulemused põhjendamata.

Rohkem kui 100 aastat pärast KOLREUTERi katseid näitas
MENDEL katsete põhjal aedhemega, et pärilikkus on diskreet-
ne (jaotatav) ning et teises hübriidide põlvkonnas järglaste
omadused lahknevad ja saadakse uuesti mõlemale esivanemale
samased taimed. Hiljem kirjeldas MENDEL ka tunnuse pideva
varieeruvuse nähtust: valgete ja purpurpunaste õitega hernes-
te ristamisel sai ta II põlvkonnas valgest kuni punaseni va-
rieeruva õite värvusega taimi. Kuid ka nende katsete tulemu-
sed jäid seletamata.

MENDELi diskreetse ja KÖLREUTERi pideva jaotuskõveraga
omaduste pärilikkust on kujutatud joonisel 1. Sellelt näeme,
et kui MENDEL sai lähtevanematega samased,
alternatiivsed (üksikutesse klassidesse jaotatavad) fenotüü-
bid, siis KOLREUTERiI varieerus taimede
pikkus pidevate üleminekuvormidena kahe vanema pikkuse va-
hel.

1900-1910 oli geneetikute seas levinud seisu-
, e pidev tunnuste variatsioon põhineb se-

letamatul pärilikkuse mehhanismil, mis oma olemuselt on täiesti
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NENDEL (herned) KÖLREUTER (tubakas)

Joonis 1. Alternatiivse ja polügeense pärilikkuse

võrdlus (GARDNERi, 1965, järgi)

erinev mendeleeruvast pärilikkusest. Kui aga MENDELi ideed

leidsid üha enam tõestust taimede ja loomade juures, hakkasid

mõned teadlased avaldama arvamust, et nii KÖLREUTERi kui ka

MENDELi katsetulemusi on võimalik seletada ühtsete põhimõte-
te abil. Selle hüpoteesi tõestasid oma klassikaliste katse-

tega Rootsi taimearetaja H. NILSSON-EHLE (1873-1949) ja Amee-

rika maisiaretaja E. M. EAST aastatel 1908-1913. Nende tead-

laste poolt püstitati esmakordselt geenide polümeerse ehk

aditiivse ehk kumulatiivse toime hüpotees, mis on seniajani
osutunud parimaks kvantitatiivsete tunnuste pärilikkuse sea-

duspärasuste selgituseks ja kaasaja geneetika üheks tähtsa-

maks printsiibiks.

Kahe nisusordi ristamisel, millest ühel oli punased,

teisel valged, pigmendita terad, avastas NILSSON-EHLE (1909),
et taimede terad olid värvuselt kahe vanema

vahepealsed (dominantsus puudus), taimede terade

värvus aga varieerus punasest kuni valgeni. Ligikaudu
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Joonis 2. Polügeense tuimuse pärilikkuse skeem

(RICE jt., 1957, järgi).
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1/16 F2-pslvkonnas saadud teradest olid niisama valged kui

ühel vanemal, ülejäänud 15/16 terade värvus aga varieerus he-

lepunasest tumepunaseni. Lahknemise suhe fenotüübi järgi oa.i

seega 15:1 (punased:valged). Kui pigmenteerunud teri täienda-

valt rühinitati, leiti, et 1/16 neist olid niisama tumedad

kui ühel lähtevanemal (s.o. tumepunased), ligikaudu 6/16 olid

sama värvi kui F^ -põlvkonnas, 4/16 - tumedate teradega vane-

ma ja taimede terade vahepealsed, kuna 4/16 olid

värvuselt valgete teradega vanema ja saadud te-

rade vahepealsed. Seega saadi fenotüübiklasside suhteks

1:4:6:4:1 (vt. joonis 2). Niisugune tulemus vihjas sellele,

et nisutera värvus on määratud kahe geenipaari poolt (dihüb—-

riidne pärilikkus), mis toimivad samale omadusele ühesuuna-

liselt - aditiivselt ehk kumulatiivselt. Olenevalt geenide

arvust, mis mõjusid värvuse intensiivistumise (A) või selle

kaotamise (a) suunas, kujunes terade värvus. Hiljem hakati

selliseid geene, mis toimivad ühele tunnusele kas pluss (suu-

renemise) või miinus (vähenemise) suunas, nimetama polügeeni—-

deks (MATHER, 1941).Polügeene tähistatakse ühe ja sama ladi-

na tähega, märkides erinevad alleelsete geenide paarid indeksi-

tega (näit. jne*)*

Analoogiliste katsetulemusteni jõudsid EAST (1910) maisi-

tõlvikute pikkuse ja DAVENPORTid (1910) inimese nahavärvuse

pärilikkuse uurimisel. Hiljem avaldati veel erinevate objek-

tidega teostatud katsete tulemusi, kus Fg-generatsioonis esi-

nes tunnuste pidev variatsioon. Kõrvutades neid resultaate

KÕLREUTERi omadega, selgus nende ühtivus.

Mõnedes katsetes, kus fikseeriti geenide polümeeme

toime, esines nn. transgressiivne variatsioon, kus F2-PÕlV-
konna isenditel ilmnesid veel äärmuslikumad vormid, kui vane-

mate fenotüüp oodata laskis. See tulenes asjaolust, et vane-

mad polnud täiesti homosügootsed, nad ei esindanud äärmisi

võimalikke fenotüüpe. Nii leidis PUNNETT (1923), et suurte

ja väikeste kanade ristamisel oli kahe vane-

ma vahepealne, kuid F2-põlvkonnas esines kanu, kes olid suure-

makasvulised kui kõige suuremad ja väiksemakasvulised kui kõi-

ge väiksemad lähtevanemad. PUNNETT oletas, et suurte kanade



14

genotuup oli AABBCCdd, väikestel aga aabbccDD. Seetõttu F -

generatsioonis võis tekkida linde genotüübiga AABBCCDD, kes
oma kasvult ületasid suuremad vanemad.

Siiski pole võimalik seletada kvantitatiivsete tunnuste
pärilikkuse mehhanismi ainult geenide polümeerse (aditiivse)
toimega. Arvatakse, et esinevad nn. põhigeenid. mis otseselt
maäravad teatud omadust, kuid nende kõrval avaldavad vastava
tunnuse kujunemisele olulist mõju ka modifitseerivad xe*ni<i
mis suurendavad või vähendavad põhigeenide toimet. Ka teised
geenide koostoime tüübid (epistaas, komplementaarsus, domi-
nantsus jt.) võivad geenide aditiivse toime kõrval olulist
mõju avaldada. Nende tunnuste puhul võib esineda veel pleio-

s. o. nähtus, kus üks geen toimib samaaegselt (oma
keemilise produkti kaudu) mitmele omadusele (biokeemilisele
reaktsioonile). Siiski on kindlaks tehtud, et paljude majan-
duslikult kasulike omaduste lõplikku väljakujunemist määra-
vau praktiliselt ainult aditiivse toimega geenid, millel puu-
dub dominantsus.

Polumeerseid tunnuseid hakati nimetama kvantitatiivse-
BBks seetõttu, et enamikku neist oli võimalik mõõta ja arvu-

liselt väljendada, kusjuures alternatiivsed fenotüübilised
klassid puudusid.

Enamik koduloomade majanduslikult kasulikke omadusi
nagu suurus, eluskaal, varavalmivus, produktiivsus, kunsti-
su sioonitüüp jne. on polügeenselt määratud. Seetõttu ongi
geneetikas, eriti aga loomade geneetikas valdav enamus uuri-

' Praktilise selektsiooni probleeme seotud just
kvantitatiivsete tunnustega.

Folüge.nset. tunnust, puhul puudub võimalus eristada
uhsikut. geenid, spetsiifilist toimet, nende mõjusfääri, sest

.

sõltuvad suurest, senimääratlemata arvust gee-nidest ning on peal. s.u. mõjutatavad väliskeskkonna tingi-
tunnuse avaldumisele geenide interakt.

.- oosmõjud). Seepärast on mõistetavad raskused, mis

1°"" omaduste pärilikkuse seaduspära-
Geneetilist erinevust loomad, vahel .1 .1.

nidöi saab vaid suur, arvu gee-nid. keskmist mõju populatsioonid, keskmiste ja isendit.



omaduste variatsiooni kaudu. Greenide keskmisele aditiivsele

mõjule alluvat tunnuste pärilikkust mingis populatsioonis

vaadeldakse kui statistilist probleemi, mis on käsitletav

tõenäosusteooria seaduspärasuste abil, kusjuures genotüüpe

vaadeldakse kui tervikuid, eristamata üksikute geenide mõju.

Polügeense pärilikkuse seaduspärasuste mõistmiseks ja nende

tunnuste variatsiooni põhjuste selgitamiseks on seniajani

kõige tulemusrikkamalt kasutatud variatsioonstatistilisi mee

todeid (vt. osa 3*)*

Geneetika arengu varasematel etappidel püüti kvantita-

tiivsete tunnuste pärilikkuse seaduspärasusi selgitada polü-

hübriidse, isegi mono- ja dihübriidse lahknemise skeemi jär-

gi. Ehkki selline skeem on jäme lihtsustamine, esitame ühe

neist siiski, sest see aitab mõista, kuidas polügeensed tun-

nused on seotud mendeleeruvate (kvalitatiivsete) tunnuste pä

randumisega ja mille poolest nende pärilikkus on erinev.

Olgu esitatavas näites piimatoodangu pärilikkuse puhul

tegemist kahe paari polümeersete geenidega - ja A2&2
(alleelsete geenide paarid) -, mille toime on aditiivne. Kui

geenid ja A 2 kumbki määraks 1000 kg piimatoodangu, nende

alleelid ja ap aga vastavalt 700 kg piimatoodangu, siis

F^-generatsiooni loomadel oleks piimatoodang (ideaalselt üht

lustatud keskkonnas) vastavalt genotüüpidele järgmine:

Genotüüp

A AY

*l*l*23?
*l3l*?*?

A
Y

*13132*2
31*1*23?

131*?*?

Piimatoodang (kg)

4 * 1000 = 4000

3 * 10001

1 .

= 3700

2 . 1000'

2 - 700
= 3400

ooooo

t>-

t-t
= 3100

4 . 700 = 2800

Genotüüpide suhe

1/16

2/16

2/16

1/16

4/16

1/16

2/16

2/16

1/16

15
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Muidugi on selline kvantitatiivse pärilikkuse skeem puht-

illustratiivne, sest mitte 2 paari geene, vaid sajad või tu-

handed geenid mõjutavad piimatoodangut, peale selle veel kesk-

kond. Seetõttu on kaasaja geneetika loobunud kvantitatiivsete

tunnuste iseloomustamisest MENDELi skeemide järgi ning looma-

de genotüübi hindamisel kasutusele võtnud matemaatilised mee-

todid.

Paljud detailid polügeensete tunnuste pärilikkuse meh-

hanismis on seni veel ebaselged, nõuavad täpsustamist, võib-

olla isegi mõnede põhiliste kontseptsioonide ümberhindamist.

Perspektiivsemana näib nende omaduste pärilikkuse uurimisel

biokeemiline uurimissuund (vt. osa $.6.6.). Üheks segavaks
asjaoluks nende tunnuste pärilikkuse määratlemisel on see,
et polügeensete omaduste kujunemist ontogeneesis mõjutavad
suurel määral väliskeskkonna tingimused, s. t. et suur osa

nende tunnuste variatsioonist on põhjustatud mittegeneetilis-
test modifikatsioonidest.

Kaasaja molekulaar— ja biokeemilise geneetika seisukohalt

võib polügeenseid tunnuseid vaadelda sõltuvatena paljudest
struktuursete geenide komplektidest (operonidest). Kvantita-

tiivne tunnus kujuneb oletatavasti arvukäte, kindla järje-
korraga biokeemiliste reaktsioonide tulemusel, vastandina

alternatiivsele tunnusele, mille taga seisab vaid üks või

mõni struktuurne geen. Käesoleval ajal pole veel teada (ja
kas seda ongi võimalik kindlaks määrata!), kas ühe polügeense
tunnuse määramisest võtab osa 10, 100 või 1000 geeni, ning
milline on struktuursete geenide, geen-operaatorite ja geen-
regulaatorite vahekord, lähtudes JACOBi ja MONOD' (1961)
poolt püstitatud hüpoteesist geenide toimemehhanismi kohta.

LjPii (1964) arvates on tunnuste polügeensus organismide
evolutsiooni mõttes isegi kasulik, sest vastasel korral oleks
semalik lagi" paljude tunnuste puhul juba saavutatud ja
nende parandamisel saaks kasutada üksnes keskkonna mõju. Sa-
ma autor on ka seisukohal, et kvantitatiivsete tunnuste päri-
likkuse uurimisele tuleb läheneda biokeemiliste meetoditega,
kusjuures võib selguda, et nende tunnuste pärilikkuse mehha-
nism polegi nii keerukas kui see käesoleval ajal tundub.
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3. POPULATSIOONIGENEETIKA MATEMAATILISED MEETODID

3.1. Biomeetria ja geneetika

Populatsioonigeneetika kui omaette teadusharu kujunemine

on tihedalt seotud variatsioonstatistiliste meetodite kasutu-

selevõtmisega bioloogias - biomeetria arenguga.

Biomeetria ehk ka biomeetrika on teadus variatsioon-

statistika rakendamisest bioloogiliste objektide uurimisel.

Variatsioonistatistika uurib tunnuste variatsiooni seadus-

pärasusi suure ärvu objektide puhul, mis võivad olla tehni-

lised, majanduslikud või bioloogilised.

Geneetikas kasutatakse variatsioonstatistilisi meetodeid

peamiselt polügeensete tunnuste variatsiooni seaduspärasuste

uurimisel, kuid ka alternatiivsete tunnuste analüüsil raken-

datakse biomeetriat. Loomade geneetikas on biomeetria uuri-

misobjektiks kõik nende pärilikud omadused, mis pakuvad huvi

zootehnilisest või teaduslikust seisukohast.

Esimeseks teadlaseks, kes rakendas bioloogias mõõdetava-

te tunnuste variatsiooni uurimisel matemaatilisi meetodeid,

loetakse Belgia statistikut ja astronoomi Adolphe L. QUETELET'

(1796-1874). Uurides inimese kehapikkuse muutlikkust, mõõtis

QUETELET üle 25000 sõduri (PIIPER, 1943). Mõõtmiste tulemuse-

na saadud arvud paigutas ta suuruse järgi ritta. Selgus, et

enamik mõõdetud sõduritest oli keskmise pikkusega. Pikema- ja

lühemakasvulisi oli suhteliselt vähem. QUETELET oli seega

esimeseks teadlaseks, kes rakendas matemaatilist meetodit

kaudselt geneetilise sisuga uurimuses (STUBBE, 1965), ehkki

ta arvas, et variatsioonikõver peegeldab ainult mitmesuguste

välistingimuste mõju antud tunnusele (ROKITSKI, 1934a),

Suure panuse biomeetria ja hilisemale populatsioonigeneeti-
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ka arengule andis esimeste biomeetrikute koolkond Inglismaal,
eesotsas Francis GALTONi (1822-1911) ja Karl PEARSONiga
(1857-1936). GALTON (DARWINI õepoeg) rakendas inimeste popu-

latsioonide uurimisel laialdaselt kvantitatiivsete tunnuste

mõõtmisi. Ta oli esimene teadlane, kes tegi katset seostada

valikut ja pärilikkust mingi üldise matemaatilise seaduspä-

rasuse abil. GALTONi poolt postuleeritud seaduspärasustest

on tähtsamad üldine regressiooniseadus ja pärilikkuse "pooldu-
mise" seadus.

Regressiooniseaduse avastamiseni jõudis GALTON uurides

tunnuste pärandatavust järgnevale põlvkonnale. Ta püüdis sel-

gitada, kas keskväärtusest suuremad isendid (+variandid)
annavad keskmiselt suuremaid järglasi kui väiksemad isendid

(-variandid). Vanemate ja nende laste pikkuse võrdlemisel

jõudis GALTON näiteks järgmiste tulemusteni:

Keskmine kasv inglise tollides (1 toll = 2,54 cm)

Toodud arvude võrdlemine näitab, et laste keskmine kasv

igas rühmas on nihkunud mõnevõrra vanemate keskmise kasvu

(68,5 inglise tolli) poole. Toimus nagu tagasikulg ehk reg-

ressioon vanemate populatsiooni keskmise suunas. Analoogilis-
te katsete alusel formuleeris GALTON nn. universaalse regres-
siooni seaduse, mis väidab, et järglased regresseeruvad alati

populatsiooni keskmise suunas. Niisugust regressiooni seletas
GALTON järglaste päriliku võimega tasandada eellastelt päri-
tud tunnuste äärmusi.

GAlZTONjäreldas oma regressiooniseaduse alusel, et ai-
nult osa sellest hälbest, mis lahutab vanemaid populatsiooni
keskmisest, pärandatakse järglastele. Ülejäänud osa järglase
pärilikest tunnustest põlvneb kaugematelt esivanematelt ja
kannab esivanemate pärilikkuse ehk reversiooni nime.

Lähtudes regressiooniseadusest tuletas GALTON veel nn.

pärilikkuse "pooldumise" seaduse, mis väidab, et iga indiviid
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saab poole oma pärilikest omadustest kummaltki vanemalt, vee-

randi igalt vanavanemalt jne. (vt. tabel 1 ja joonis 3).

Tabel 1

Omaduste skeem GALTONi

Iga eellase

poolt antavEellaste
rida

Eellaste

osa arv

(1/2)1
(1/2)2
(1/2)3
jne.

(1/2)*

211. (vanemad)

(vanavanemad)
23

3. (vanavanavanemad)

2*

Joonis 3. GALTONi "pärilikkuse pooldumise" seaduse skeem.

p

J

1

F

7

V
/2

Js<t
V
/2

ff

%

f/ /f

r/
4

//

4

fff ff/ f/f

%

f//

%

/ff /f/ //f

ffff

%

fff/

y

ff/f ff// f/Zf

%

Of/

%

f//f f/// /fff/ff/ /f/f /f// //ff

%

//f/ ///f ////

e.



20

GALTONi järgi on niiaiia igas indiviidis väiks osa koi-

gi tema eellaate pärilikkuaeat.
GALTONi Õpetus andis alused biomeetria rakendamiseks ka

geneetiliates uurimistes ning kataeandmete läbitöötamisel

üldse. Oma Õpetaja ja sõbra teooriat täiendas hiljem tema

Õpilane PEARSON.

Pärast MENDELi seaduste taasavastamist - milledest

GALTON ei olnud teadlik (STUBBE, 1965) - arvas enamik geneeti

kuid, et GALTONi seadused on oma kehtivuse kaotanud. Alter-

natiivsete tunnuste puhul, kus esineb dominantsus ja geenide

koostoime, on see väide ka praegu üldiselt aktsepteeritud.
Mis puutub aga aditiivsetesse, polügeensetesse omadustesse

(ja neid GALTON uuris!), siis nende puhul tunnustatakse üld-

joontes ka kaasajal nii regressi ooniseadust kui ka pärilikku-
se "pooldumise" seadust. GALTONi üheks teeneks tuleb lugeda-
gi seda, et ta esimesena põhjendas matemaatiliste meetodite

kasutamine vajadust geneetikas. Tema ja PEARSONi uurimustes

biomeetria ja kvantitatiivsete tunnuste pärilikkuse uurimise
alal sisaldusid seega populatsioonigeneetika esimesed alged.

Matemaatiliste meetodite rakendamise "1 "g eksperimentaal
sete ja matemaatiliste meetodite ühendamise vajadust geneeti-
kaalastes uurimustes rõhutas korduvalt ka W. JOHANNSEN. Tema
tööd taimede puhasliinidega (vt. osa 5.1.) olid sellise

uurimissuuna Õnnestunud näideteks ja panid aluse polügeense-
te tunnuste pärilikkuse teaduslikule uurimisele. Omaduste
pärilikkuse ja variatsiooni seaduspärasuste tuvastamisel pi-
das JOHANNSEN matemaatiliste meetodite kasutamist möödapääs-
matuks, rõhutades samal ajal neid nõudeid, millele peab
vastama matemaatiliselt analüüsitav bioloogiline materjal.
Ta väljendas end selles suhtes järgmiselt: "Meie, bioloogid,
tunnetame tihti oma nõrkust, kui meil tuleb leida arvulisi

seaduspärasusi, mis on peidetud mitmesuguste variatsiooniri-
dade alla või kui meil tuleb kasutada kaasaegseid füüsikalis-
keemiliai teooriaid ja valemeid sageli väga täpselt regulee-
ritud organismide ainevahetuse- ja kasvuprotsesside suhete

iseloomustamisel. Selle nõrkuse juures seisneb meie jõud aga
selles, et me mõistame selgesti kui äärmiselt keerukad on
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elusolendid, kelle talitlust ja käitumist me uurime.

Me ei tee viga, kui keeldume kasutamast täpselt viimistle-

tud matemaatilist loogikat niisuguse katsematerjali juures,

mis on veel bioloogilisest seisukohast puudulikult läbi vaa-

datud, et seda võiks rangele matemaatilisele käsitlusele al-

lutada. Bioloogias on veel küllalt tegemist, et saada häid,
ma ütleksin isegi "puhtaid" andmeid, täpselt fikseeritud

fakte, mis oleksid kõlblikud matemaatiliseks läbitöötamiseks.

Selles suhtes on meie kriitiline meel tunduvalt teravam kui

matemaatikutel. Ilma matemaatika abita, tõenäosusteooria

põhiseaduste tundmiseta aga ei ole meil võimalik arvuliste

vahekordade üle kriitiliselt otsustada ja vastavaid seadus-

pärasusi õigesti formuleerida. Selles osas võlgneme matemaa-

tikutele palju tänu. Ma ei soovi aga sugugi järgneda nende

matemaatikute eeskujule, kes bioloogilisest seisukohast mitte-

homogeense materjali põhjal tuletavad kaugeleulatuvaid mate-

maatilisi valemeid, samal ajal kui nende bioloogiline väärtus

on võrdne nulliga või isegi negatiivne. Näiteid selle kohta

võime juba leida. Lühidalt öeldes on minu arvamus selline: I

me peame pärilikkust uurima matemaatika abil, mitte aga asen-

dama seda matemaatikaga" (JOHANNSEN, 1926).

Esitatud tsitaat pole kaotanud oma aktuaalsust ka täna-

päeval.
Kaasaegne populatsioonigeneetika on endas ühendanud ma-

temaatilised meetodid (biomeetria) ja pärilikkuse molekulaar-

ning kromosomaalteooria seaduspärasused. Tunnetades matemaa-

tiliste meetodite kasutamise piire ja osatähtsust, rakendab

geneetika täpseid variatsioonstatistika meetodeid, mis aita-

vad selgitada populatsioonides valitsevaid geneetilisi seadus-

pärasusi. Statistiliste meetodite kasutamine geneetikas on

soodustanud kriitilist suhtumist katsetesse ja katsetulemuste

interpretatsioonisse, aidates vältida ebateaduslikke speku-

latsioone.

Biomeetrilised meetodid võimaldavad geneetikul:

1) hinnata populatsioonide omadusi tunnuste keskväärtus-

te alusel;

2) otsustada tunnuste varieeruvuse astme ja tüübi üle

populatsioonides;
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3) määratleda keskmised seosed (fenotüübilised ja genee-

tilised) erinevate tunnuste vahel;

4) kontrollida erinevate populatsioonide keskmiste eri-

nevuse tõenäosust;

5) kindlaks määrata populatsiooni fenotüübilise ja g
neetilise variatsiooni allikad.

Lähtudes eeltoodust, on elementaarsete biomeetriliste

meetodite tundmine obligatoorne igale geneetikaga kokkupuu-

tuvale spetsialistile. Et biomeetria erikursuse esitamine

pole käesoleva väljaande eesmärgiks, on ära toodud vaid need

meetodid, mis on hädavajalikud populatsioonigeneetika sea-

duspärasuste mõistmiseks. Täiendava biomeetriaalase kirjandu-
nimekiri on esitatud raamatu lõpus (osa 7. 2.).

3.2. Variatsioonikõverad

Et kvantitatiivseid tunnuseid määravate geenide arv on

teadmata, on üksikute geenide mõju raske kindlaks teha. See-

pärast on variatsioonstatistiliste meetodite kasutamine polü-

geensete tunnuste analüüsil loogiliselt põhjendatav. Oleta-

des, et need omadused on tõepoolest põhjustatud pluss ja mii-

nus suunas toimivatest aditiivsetest geenidest (mis on ena-

mike produktiivomaduste puhul tõestatud), saame ühe geeni-
paari puhul erineva pluss— ja miinusgeenide (olgu plussgeen
Aja miinusgeen a) arvuga genotüüpide suhteks -generatsi-
oonis 1:2:1 (lAA:2Aa:laa). Kahe geenipaari puhul on erineva

soovitud geenide arvuga genotüüpide suhteks 1:4:6:4:1
(vt. osa 2.). Kolme paari aditiivsete geenide korral on vas-

tav suhe 1:6:15:20:15:6:1, viie geenipaariga aga saame erine-
va soovitava toimega geenide arvuga genotüüpide suhteks

1.10:45:120:210:252:210:120:45:10:1. Kokku on fenotüübiklas—-
ee (erineva plusstoimega geenide arvuga genotüüpe) ühe geeni-
paari puhul 3, kahe geenipaari korral 5, kolme puhul 7, 5 pu-
hul aga juba 11. Fenotüüblklasside arv võrdub seega 2n + 1,
kus n on aditiivse toimega geenipaari de arv.

lähtudes võime tuletada, et 10 geenipaari pu-
hul on erinevate fenotüüblklasside arv 21 (=2 - 10 + 1),
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100 geenipaari aga annavad 201 erineva klassi tekkimise või-

maluse.

Eeltoodu kehtib ainult erinevate fenotüübiklasside arvu

kohta. Võimalike kombinatsioonide (sügootide) koguarv võrduks

aga 4& (ehk Nii on kahe geenipaari puhul võimalik 16,

5 geenipaariga 1024, 10 geenipaariga aga juba 2048576

erinevat geenide kombinatsiooni.

Vaadeldes eeltoodud erineva pluss- ja miinustoimega gee-

nide arvuga kombinatsioonide suhteid näeme, et need vastavad

laiendatud binoomi (A + koefitsientidele, sest:

(A + a)2'3 =
1A& + + + + + 6A&5 +

+
1&6.

Kui A-ga tähistada plusstoimega (soovitud) ja a-ga mii-

nustoimega (ebasoovitavaid) geene, siis omaks antud juhul

ainult üks kombinatsioon 64 võimalikust kõik 6 soovitud gee-

ni (s. o. 1,6% variantidest). Kümne geenipaari korral omaks

kõik plusstoimega geenid 1 variant 2048576 võimalikust kombi-

natsioonist. Teame aga, et kvantitatiivseid omadusi mõjutab

mitte 3 ega 10, vaid tõenäoliselt kümneid või sadu geenipaa-

re. Seetõttu keskmiste variantide protsent (kes omavad nii

pluss- kui ka miinustoimega geene ligikaudu võrdselt) on

populatsioonis suhteliselt suur - ligikaudu 60-70% piires.

Seega on täiesti mõistetav, et valikul sellise tunnuse järgi,

mida määrab suur arv polügeene, jõutakse soovitud tulemuste-

ni väga aeglaselt, sest geenide kombineerumise võimalusi on

väga palju ja raske on leida nende seast (ning üldse saada)

kõige suurema soovitud geenide arvuga variante. Seepärast

aretajal "peab olema terav silm, terav mõistus ja terav

pliiats, kui ta tahab leida kasvõi mõnegi geneetiliselt pa-

rema looma oma karjas" (RICE jt., 1957).

Kui eeltoodud laiendatud binoomi koefitsientide põhjal

joonestada kõver, saame tüüpilise binomiaalkõvera. Selline

kõver on astmeline, kuid sümmeetriline. Binomiaalkõver oli

esimeseks teoreetiliselt kirjeldatud jaotuskõveraks. Vastava

põhjaliku analüüsi esitas esimesena Jakob BERNOULLI (1655-

1705) XVII saj. lõpus.
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Binomiaalkõvera konstrueerimisel (fenotüübiklasside teo-

reetilise suhte leidmisel olenevalt geenipaaride arvust)
kasutatakse tavaliselt PASCAL! binomiaalkoefitsientide kolm-

nurka:

Kolmnurgas on iga koefitsient tema kohal asuva eelmise
rea kahe koefitsiendi summa. Et geen on alati paarisarv (di—-
ploidne), siis on geneetikas kasutatavad ainult paarisarvu-
lise astmenäitajaga laiendatud binoomi koefitsiendid. Ühe
rea koefitsientide summa võrdub alati kui k-ga tähistada
binoomi astmenäitajat.

Mida suuremaks kasvab astmenäitaja k, seda enam väheneb
kõvera astmelisus. Kui k=oo,A=ajaA + a=l, siis ku-

jutab binomiaalkõver pidevat, sümmeetrilist kõverat. Binomi-

aalkõverat võib nendel tingimustel aproksimeerida normaalkõve

Jäga. Viimast võib aga omakorda vaadelda kui binomiaalkõvera
piirväärtust. Binomiaal- ja normaalkõver on kujutatud jooni-
sel 4.

Et enamikku polügeenseid tunnuseid määravate geenide
arv (astmenäitaja k) on väga suur, siis nende variatsioon
allub praktiliselt noimaalkõverale. Küllalt suure arvu tun-
nuste jaotamisel nende suuruse järgi - empiirilise variatsi-
oonirea ja selle alusel joonestatud variatsioonikõvera alu-
sel - võib selles veenduda. Variatsioonikõvera koostamisel
märgitakse abstsissteljele (x-telg) varieeruva tunnuse väär-
tused minimaalsest kuni maksimaalseni (neid võib märkida ka
suurusklasside kaupa), ordinaatteljele (y-telg) aga nende

Binoom Binomiaalkoefitsiendid

(A + 1 1

(A + a)2 12 1

(A + 1 3 3 1

(A + 1 4 6 4 1

(A + a)5 1 5 10 10 5 1

(A + 1
.

6 15 20 15 6 1

jne.
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väärtuste (klasside) esinemissagedused. Näide empiirilisest

variatsioonireast ja variatsioonikOverast on esitatud tabe-

lis 2 ja joonisel 5.

Tabel 2

Viie majandi eesti mustakirjut tõugu lehmade 300-päevase

matsiooni piimatoodangu variatsioonirida

(TEINBERGi, 1964, järgi)

Joonia 4. Binomiaal- ja normaalkõver (osaliaelt
SNEDECORi, 1961, järgi).

Piimatoodang
(kg)

Lehmade

arv

Piimatoodang
(kg)

Lehmade

arv

1001-1500 10 3001-3500 155

1501-2000 53 3501-4000 104

2001-2500 105 4001-4500 55

2501-3000 152 4501-5000 27



Mida suurem on mõõtmise amplituud (suurusklasside arv)
ja variantide sagedus igas klassis, seda sümmeetrilisem on
variatsiooniköver. Kui oletada, et mõõtmiste arv on lõpmatu,
siis omandaks empiiriline variatsiooniköver teoreetilise
jaotuskõvera

- nonnaalkõvera kuju, mille tipp ühtuks tunnuse
keskväärtusega selles populatsioonis.

Normaalkõver avastati Abraham de MOIVRE'i (1667-1754)
poolt 1733. aastal, 20 aastat pärast seda, kui BERNOULLI

Joonis 5. Empiiriline variatsiooniköver.
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kirjeldas binomiaalkõverat.Normaalkövera karakteerseimaks

omaduseks on see, et mida enam üksik variant kaldub kõrvale

populatsiooni (variatsioonikõvera, -rea) keskmisest, seda

väiksem on tema esinemissagedus. Matemaatikas on seda väl-

jendatud nn. "suurte arvude seadusega", mis väidab, et kül-

lalt suure arvu variantide puhul on keskmisele lähedasi vari

ante alati kõige rohkem ja suure arvu juhuslikult võetud va-

riantide alusel leitud keskmine peegeldab antud populatsi-

ooni tõelist keskväärtust.

Lähtudes looduses esinevast seaduspärasusest, et teatud

variandi (variatsioonirea liikme) hälve selle variatsiooni-

rea keskmisest on tema suuruse funktsiooniks, tuletas MOIVRR

järgmise normaalkõvera valemi:

-(x -]A)2/2 &
Y =

1

&

tõenäosus (sagedus; ordinaat),kus Y - variandi x esinemise

& - standardhälve,

ir- 3,14159...,
e - 2,71828,
x - tunnuse varieeruv suurus, millele tahetakse arvutada

teoreetilist sagedust (väärtusega -oo kuni +oo ),
* populatsiooni keskmine.

Normaalkõverat nimetatakse saksa matemaatiku Carl Fried-

rich GAUSSi (1777-1855) põhjalike tööde auks selle kõvera

alal ka GAUSSi kõveraks (normaalseks vigadekõveraks). Vari-

atsioonstatistikas ja geneetikas on normaalkõveral erakord-

selt suur tähtsus, sest sellel põhineb igasuguste keskmiste

omavaheliste diferentside tõenäosuse kontroll ja tunnuste

variatsiooni hindamine.

Normaalkõver kulgeb keskmisest mõlemale poole kuni

lõpmatuseni, lähenedes lõpmatult abstsissteljele. See tähen-

dab, et variandi väärtus võib olla kas lõpmatult suur või

lõpmatult väike. Nende äärmiste variantide esinemissagedus

on aga lõpmatult väike. Populatsiooni keskväärtuse kohal on
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variantide esinemissagedus kõige suurem (kõvera tipp). Varian-

tide kõikumise ulatus keskmisest paremale ja vasakule sõltub

eelkõige antud kõvera standardhälbest (4).

3-3. Variatsioonirea statistiline iseloomustus

Kvantitatiivsete tunnuste mõõtmisel saadud arve on tava-

liselt palju. Selleks, et saada üldist ülevaadet üksikfakti-

dest ja õigesti hinnata informatsiooni, mis peitub üksikute
arvude taga, on vaja leida parameetrid, mis iseloomustavad
antud populatsiooni iseärasusi ja võimaldavad võrrelda popu-
latsioone omavahel.

Igat varieeruvat tunnust populatsioonis iseloomustatakse

kõigepealt populatsiooni keskväärtuse () ja standard"lbe
( 5 ) abil. Nende kahe parameetriga määratakse iga noimaal-

või sellele lähenev variatsioonikõver.

Bioloogilistes uurimistes pole enamasti võimalik mõõta

meid huvitavate (hinnatavate) tunnuste väärtusi antud popu-
latsiooni (üldkogumi) kõikidel indiviididel. Üldkogum moodus-

tub kõigist olemasolevatest ja tulevikus tekkivatest isendi-

test selles populatsioonis, s. t. et ta on praktiliselt lõp-
matu. Kogu populatsiooni parameetrite iseloomustamiseks kasu-

tatakse väijavõttude (valikproovi, pisteproovi, osapopulatsi-
ooni) meetodit. Väljavõtt peab olema representatiivne. s. t.

selline, et tema alusel võiks teha õigeid järeldusi üldkogu-
mi kohta. Selleks tuleb juhinduda juhusliku valiku printsii-
bist. Osapopulatsiooni uurimine toob endaga kaasa selle sta-

tistiliste karakteristikute representatiivsuse (korduvuse)
astme kontrollimise vajaduse.

Selleks, et eristada kogu populatsiooni isendite alusel

leitud parameetreid väljavõtu alusel leitud karakteristiku-
test, tähistatakse esimesi kreeka & ), teisi aga ladina
(x; s) tähtedega (OLL, 1965). Statistikute vahel pole selles
osas küll veel täit järjekindlust. Viimastel aastatel on

eelnimetatud diferentseerimine siiski levinenud (SNEDECOR,
1961; WEBER, 1964, 196?; LE ROY, 1966).
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3.3.1. Aritmeetiline keskmine

Populatsiooni mingi tunnuse aritmeetiline keskmine näi-

tab normaalkõverale alluva tunnuse variatsioonirea tsentrit.

Väljavõtu aritmeetiline keskmine (x) on kogu populatsiooni

aritmeetilise keskmise (}A.) hinnanguks. Statistilise analüü-

si ülesandeks on määrata väljavõtu keskmise ( x ) lähenemise

aste (tõenäosus) kogu populatsiooni keskmisele

Aritmeetiline keskmine on abstraktne mõiste, tegelikus

variatsioonireas võib niisugune arv ka puududa. Keskmisel

on sama mõõtühik, mis varieeruvatel tunnustel (variantidel).

Ta arvutatakse rea kõigi variantide alusel. Järelikult sõl-

tub aritmeetiline keskmine (x) iga variandi suurusest antud

populatsioonis.
Aritmeetiline keskmine arvutatakse valemi järgi:

Xl**2**3*'*'*Xn Sx
'

n

kus Xg, X3 ... on variatsioonirea üksikliikmed,

n - variatsioonirea liikmete arv,

- summa sümbol*.

Näide 1: Arvutada 5 vasika keskmine sünnikaal, kui:

Xi =2B kg

5
= 32 kg x=Sx=lso=3okg

J n 5

*s=3l kg

Sx= 150 kg

Pikemate variatsiooninidade puhul kodeeritakse sageli

andmed suurusklasside kaupa. Et aga viimastel aastatel on

üha enam kättesaadavad automaatsed ja poolautomaatsed arvu-

tusmasinad (BMIT-2, BMM-2, SAP, KEL jt.), kasutatakse kodeeri

mist vaid siis, kui rea liikmete arv ulatub mitmetesse sada-

* Üldkasutatavani on summa sümbolina E
.

Trükitehnilistel

(eriti masinakiri) põhjustel eelistavad rida autoreid (BON-

NIER, TEDIN, 1959; GAVALLI-SFORZA.I96S* OTTO, 1958) S-tahte

summa sümbolina. Nimetatud kaalutlustel kasutatakse viimast

ka käesolevas tõõs.
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desse. Käesolevas väljaandes esitatud variatsioonstatisti-
liste protseduuride teostamisel on soovitav kasutada tingi-
mata nimetatud arvutusmasinaid, kuna see võimaldab lühendada
ajakulu ja väldib juhuslikke vigu.

3.3*2. Variatsiooni mõõtmine

Kõikidele bioloogilistele uurimisobjektidele on omane
tunnuste muutlikkus ajas ja ruumis. Sellise variatsiooni põh-
jused on nii sisemised (siia kuuluvad pärilikud erinevused

organismide vahel) kui ka välised, tingitud erinevatest valis-
keskkonna tingimustest. Vaatamata ka kõige ühetaolisematele
tingimustele, ei esine bioloogias kunagi konstantse varianti-
de väärtusega mõõteandmete rida, alati esineb teatud varieeru-
vus. Statistilise analüüsi üheks põhiülesandeks bioloogias,
sealhulgas kr geneetikas, ongi tunnuste hajuvuse ehk vanatsi-
ooni selgitamine, lastavaid andmeid kasutatakse populatsiooni
iseloomustamisel ja uurimistulemuste interpreteerimisel.

Enamikes bioloogilistes uurimustes võrreldakse varianti-
de hajutatust_antud väljavõtu (variatsioonirea) aritmeetili-
se keskmise suhtes, s. o. jaotuskõvera tsentri suhtes.
Ehkki keskmine on igasuguse variatsioonirea iseloomustamisel
esimeseks ja kõige sagedamini kasutatavaks suuruseks, ei ise-
loomusta ta siiski ammendavalt seda variatsiooniline, ei
avalda kogu infovatsiooni, mida peidab endas see arvuderida.
Seetõttu kasutataksegi keskmise täiendusena tunnuste variatsi-
ooni iseloomustavaid parameetreid: dispersiooni, standardhäl-
vet, variatsioonikoefitsienti ja standardviga.

Variatsioonirea iseloomustamiseks leitakse kõigenealt
iga variandi (x) hälve rea keskväärtusest (x-g). Edasi võe-
takse need hälbed ruutu, saades nn. hälvete ruudud _ -.2
Ruututõstmisel muutuvad kõikide hälvete märgid no-'
sitiivseks aing nende summa on alati positiivne arvi Ruutu-
tõstmisel suureneb sellist, hälvete osatähtsus nende summas,mis on suuremad (keskmisest kaugemad variandid). Seetõttu
iseloomustatakse antud variatsioonirea laiust eriti reljeef-
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Vastavalt vähimruutude seadusele on variatsioonirea häl
vene ruutude summa - S(x -x) - väiksem kui hälvete ruutude

summa, mis on arvutatud mitte rea aritmeetilise keskmise,
vaid mõne teise variandi alusel selles variatsioonireas.
Sellel asjaolul põhinebki kogu populatsiooni keskmise
iseloomustamine väljavõtu keskmise (x) alusel.

Hälvete ruutude summa, mida lühidalt kvadraatsummMh-s

nimetatakse, on biomeetrias üks põhilisi suurusi. Tema tä-
histamiseks kasutatakse erinevaid sümboleid. Põhimõtteliselt
kõige õigem neist, kuid tähistuselt liiga pikk on S(x - x)2.
Käesolevas väljaandes on selle asemel järjekindlalt kasuta-

tus saksa keelest tulenevat lühendit SQ - Summe der quadra-
tischen Abweichungen (LE ROY, 1960). SQ võrdub niisiis:

SQ = - x)2 + (xg - x)2 + - x)2 + ... + - x)2

SQ = S(x - x)2 = S(x - x)2

Et hälvete ruutude summa on seda suurem, mida rohkem on

dksikliikmeid selles variatsioonireas, on loogiline jaga-

da kvadraatsumma (SQ) variantide koguarvuga reas. Tegeli-
kult ei kasutata jagajana mitte variantide arvu n, vaid

vabadusastetete arvu -f, kusjuures antud juhul f=n - 1.
Saadud jagatis näitab keskmist hälvete ruutu ehk keskmist

kvadraatsummat olenemata hälbe suunast ja seda tähistatakse
WQ (saksa k. Mittleres Quadrat; WEBER, 1964):

MQ =

f

Sageli nimetatakse seda suurust dispersiooniks ja tähis-

tatakse (kogupopulatsioonis ). Sisuliselt on dispersi-
oonil kui ühe teatud faktori toimest põhjustatud variatsioo-
ni komponendil kitsam tähendus (MQ koosneb mitmest dispersi-
oonist) ja võrdsustada võib neid ainult siis, kui uuritakse

ainult rühma loomulikku, sisemist variatsiooni, s. t. kui

tegemist on ühe variatsioonirea üldise hajuvuse iseloomusta-

misega (nagu see esineb näites 2).

Et iga üksiku variandi hälbe ruudu (x - leidmine on
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aeganõudev, kasutatakse SQ arvutamisel teist viisi. Täisauto-

maatsete arvutusmasinatega on võimalik üheaegselt leida nii

variatsioonirea üksikliikmete summa (Sx) kui ka üksikute va-

riantide ruutude summa (Sx?) (korrutamisautomaadi abil vasta-

valt skaaladel I ja II). Et saada SQ,lahutatakse Sx?-st nn.

korrektuurliige (C), mis arvutatakse valemi järgi:

C =
(Sx)2

c - g Sx.

n

SQ= Bx2-0

N äi de: 2: Arvutada viie lehma keskmine 300-päevase
laktatsiooni piimatoodang (kg) ning selle dispersioon, kui:

= 3670

Xg = 4518

= 3871

= 4692

= 3974

n=s; Sx = 20725 - 20725
Sx2 = 86673405

x=

5
= kg .

C = = 85905125

SQ = 86673405 - 85905125 = 768280 ,

,2= SR
=

268280
=

f 4

Erinevatest faktoritest põhjustatud dispersioonide võrd-
lusel põhineb dispersioonanalüüs - üks peamistest biomeetri-
listest analüüsimeetoditest populatsioonigeneetikas (vt.
osa 3.5.). Variatsioonirea keskmise täiendusena - tunnuse
variatsiooni iseloomustamiseks - dispersiooni tavaliselt ei
kasutata, sest ta on väljendatud vastava tunnuse mõõtühiku
ruudus. Et aga siiski aritmeetilise keskmise kõrval iseloomus-
tada ka variatsioonirea liikmete hajuvust, võetakse dispersi-
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oonist ruutjuur:

a = *V (näites 2: s = N 192070 = 438),

mis on loogiliseks tagasipöördumiseks mõõtühiku ruudu tase-

melt (hälvete ruudud) hälvete absoluutväärtustele, variandi

mõõtühikutele. Saadud suurus (s) on variatsioonirea keskmine

ruuthälve ehk standardhälve. See näitab, kui palju keskmiselt

variandid antud rea aritmeetilisest keskmisest hälbivad.

Standardhälbe mõõtühik on alati sama, mis variantidel ja arit-

meetilisel keskmisel. Standardhälve on variatsioonirea ise-

loomustamisel üks sagedamini kasutatavaid parameetreid. Mida

suurem on s, seda rohkem varieerub tunnus selles populatsi-

oonis.

Standardhälve iseloomustab variatsioonirea hajuvust kõi-

ge paremini ja ta on aluseks mitmete teiste parameetrite ar-

vutamisel. üks sellistest on variatsioonikoefitsient (v ehk

s %), mis näitab mitu protsenti moodustab keskmine ruuthälve

antud variatsioonirea aritmeetilisest keskmisest:

V=
a 'J9<2 % (näites 2: v =

'.JOO 1Q,6%)
: 4145

Mida suurem on variatsioonikoefitsient, seda suurem on

tunnuste suhteline varieeruvus selles populatsioonis. Varia—-

taioonikoefitsienti kasutatakse erinevate tunnuste muutlikku-

se võrdlemisel, samuti teatud tunnuse variatsiooni võrdlemi-

sel erinevates populatsioonides. Bioloogilise materjali pu-

hul on variatsioonikoefitsient harva alla 10%. Kui 20%,

võib variatsioonirida ühtlikkuse poolest veel rahuldavaks

lugeda.

Teoreetiline variatsioonstatistika on tõestanud, et

väljavõtu aritmeetiline keskmine (i) peegeldab kogu populatsi-

ooni keskmist seda täpsemalt, mida suurem on see välja-

võtt (variantide arv n) ja mida vähem vastav tunnus (standard-

hälbe s väärtus) varieerub. Sellel seaduspärasusel põhineb

-itmeetilise keskmise vea ehk standardvea (s-) arvutamine:

__s __V SQ J,
'x VT ,n Vn(n-1)
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Standardviga näitab väljavõttude alusel leitud keskmiste
varieeruvuse piire. Ta võrdub antud populatsioonist tehtud
mitme väljavõtu keskmise Xg, jne.) põhjal leitud
standardhälbega.

Keskmist standardviga kasutatakse sageli mitme aritmee-

tilise keskmise omavahelisel võrdlemisel (vt. osa 3.4.).
Variatsioonirea iseloomustamiseks kasutatakse niisiis

järgmisi levinenumaid viise:

1) keskmise ja standardhälbega - x, s;
2) keskmise ja standardveaga - x,i s-.

3) keskmise ja variatsioonikoefitsiendiga - x, v.

3<3-3* Statistiline tõenäosus

Iga uurimise ülesandeks on kontrollida varem püstitatud
teoreetilisi hüpoteese. Statistilise analüüsi ülesandeks on

saada vastus küsimusele: kas uurimistulemused tõestavad püs-
titatud hüpoteesi või ei. Uurimise eesmärgiks võib olla sama-

väärselt nii hüpoteesi tõestamine kui ka selle tagasilükka-
mine.

Kõige sagedamini osutub populatsioonigeneetilistes ana-
lüüsides vajalikuks võrrelda erinevaid väljavõtte (variatsi-
ooniridu, rühmi), kusjuures kogupopulatsiooni parameetrid
on teadmata. Statistiliste meetoditega on võimalik määrata
kogupopulatsioonide erinevusi väljavõttude alusel, samuti

otsustada, kas väljavatud pärinevad ühest populatsioonist
või kuuluvad nad erinevatesse populatsioonidesse. Sageli võr-
reldakse statistilise analüüsiga teoreetiliselt loodetavaid
ja faktilisi andmeid.

Üks põhilistest statistilistest hüpoteesidest on nn.

nullhüpotees - Nullhüpotees väidab: erinevused populatsi-
oonide vahel puuduvad. Kui erinevus populatsioonide vahel
(mida hinnatakse väljavõttude kaudu) on küllalt suur (sta-
tistiliselt tõenäoline), lükatakse nullhüpotees tagasi. Ku
oluline erinevus puudub, võetakse vastu.

Nullhüpoteesi kontrollitakse statistilise tõenäosuse kri

teeriumide ehk testide abil. Statistilised kriteeriumid põhi
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nevad enamikus normaalkõvera seaduspärasustel.Seetõttu peavad

analüüsitavad populatsioonid jaotuma normaalkõvera järgi või

sellele lähedaselt. Ka juhuslik ja küllalt arvukas väljavõtt
jaotub nagu kogu populatsioon, normaalkõvera järgi, mistõttu

selle alusel on võimalik teatud tõenäosusega hinnata antud

populatsiooni parameetreid.

Normaalkõvera seaduspärasustest tuleneb, et x i 34 pii-

ridesse mahub 99,74% variantide arvust (vt. joonis 4). Väljas

pool nimetatud piire asub teoreetilisel normaalkOveral vaid

0,26% variantide arvust. Vastavad arvutused näitavad, et

x * 2 & suurune pindala kõvera-alusest polügoonist haarab

vastavalt 95,46% ja x
+ 3 - 68,26% variantide koguarvust.

Seega ka normaalkõvera järgi jaotuvas variatsioonireas (väl-

javõtus) ei ulatu variandid praktiliselt üle x i 3s piiride

(nn. "kolme s seadus"). Suurust i 3s nimetatakse sageli

üksikliikme (variandi) piirveaks.

Et ka rida aritmeetilist keskmisi, mis on määratud eri-

nevate väljavõttude alusel ühest populatsioonist, jaotuvad

normaalkõvera järgi, nende standardhälve aga võrdub standard-

veaga (s-), siis järeldatakse loogiliselt, et aritmeerilise

keskmise piirveaks on x i See tähendab, et kogu popu-

latsiooni keskmine (/4) psab asuma x i piirides. Tõenäo-

sus, et langeb väijaspoole neid piire, moodustab vaid 0,26%

Nimetatud seaduspärasust kasutatakse väljavõtu keskmise tõe-

näosuse kontrollimisel.

Statistilisel analüüsil esineb sageli mõiste "statisti-

line tõenäosus". Matemaatilises statistikas nimetatakse tea-

tud juhusliku sündmuse (näit. A) tõenäosuseks positiivset

arvu, mille ümber selle sündmuse relatiivne sagedus küllalt

suure katsete arvu puhul püsivalt varieerub. Tõenäosust tä-

histatakse tähega p (lad. k. probabilis - vastuvõetav, vää-

rib heakskiitu). Sündmuse (milleks võib olla ükskõik milline

katse, proovi või vaatluse tulemus, mis antud tingimustes

võib toimuda või mitte toimuda) relatiivseks sageduseks

nimetatakse suhet selle sündmuse toimumise absoluutse sage-

duse (m) ja katsete üldarvu (n) vahel (S). Juhusliku sündmu-

se relatiivne sagedus võib seega kõikuda 0 ja 1 vahel:
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Et tõenäosus on sisuliselt sündmuse esinemise ne sage-
dus, siis:

P(A) = §.
Esitatud aksioomist järeldub, et juhusliku sündmuse (A)

tõenäosuse - p(A) - määratlemiseks on vaja teostada teatud

arv (mida rohkem, seda parem!) katseid (n) ja määrata igas
katses sündmuse A esinemise absoluutne (m) ja relatiivne

(n) sagedus. Tõenäosusteooria tegeleb seepärast ainult mas-

siliste, korduvate sündmustega.
TOenäosuse põhiomadused on(MERILO, 1964):
1. Juhusliku sündmuse (A, B, C jne.) tõenäosus (p) väl-

jendub positiivse arvuga, mis asub 0 ja 1 vahel:

2. Vastandsündmuse tõenäosus - p(I) - võrdub antud sünd-

muse (A) tõenäosuse ja arv ühe vahega:

p(I) = 1 - p(A)

3. Kindla sündmuse tõenäosus võrdub ühega:

P(U) = 1.

4. Võimatu sündmuse tõenäosus võrdub nulliga:

p(V) = 0.

5. Teineteist eemaldavate sündmuste (A ja B) summa

tõenäosus võrdub sündmuste tõenäosuste summaga:

p(A + B) = p(A) + p(B).

6. Sõltumatute sündmuste (A ja B) üheaegse toimumise
tõenäosus on võrdne mõlema sündmuse tõenäosuse korrutisega:

p(AB) = p(A) . p(B).

Näiteks dihübriidse ristamise puhul (kui dominantne ja ret-
sessiivne tunnus lahknevad vastavalt 3:1) on tõenäosus saada

isendeid, kellel mõlemad tunnused on dominantsed, vastavalt
3/4 . 3/4 = 9/16. Ühe dominantse ja teise retsessiivse tunnu-
sega isendeid saadakse 3/4 - 1/4 = 3/16 ja mõlema retsessiiv-
se tunnusega isendeid 1/4 * 1/4 = 1/16.



37

Tõenäosus kujutab endast niisiis sündmuse toimumise ob-

jektiivse võimalikkuse mõõtu, näidates kui suur on võimalus

saada järgnevates katsetes (vaatlustes) sama tulemust kui

saadi antud katses. Uurimistulemuste tõenäosuse hindamine

võib toimuda erineva rangusega — erineva piirtõenäosusega

ehk usalduslävega. Biomeetrias on kokkuleppeliselt võetud

piirtõenäosusteks p = 0,95 (ehk 95%, s. o. üks eksimise või-

maius 20 juhust), p - 0,99 (1 sajast) ja p = 0,999 (1 tuhan-

dest), olenevalt sellest, millist usaldusväärsuse astet uuri-

mistulemustelt nõutakse. Sagedamini kasutatakse statistikas

tõenäosuse väljendamiseks vea (vastandsündmuse) tõenäosust,

mida tähistatakse tähega P ehk cc.Nii vastab tõenäosusele

- P<o,ol ja p? 0,999- Vastavaid

tõenäosuse astmeid tähistatakse sageli tärnikestega kontrolli-

tava suuruse juures, näit, kui vahe (diferents —3) kahe kesk-

mise vahel on 0,4, siis selle tõenäosust võib väljendada:
3 = 0,4 (P>0,05) e. 3 = 0,4 (tõenäoline erinevus

a = 0,4 .. a = 0,4*
a = 0,4 e. a = o,4**
a = 0,4 (P< 0,001) e. a = o,4***

Normaalkõvera seaduspärasused ilmnevad suhteliselt suure

arvu vaatluste puhul Väikeste väljavõttude parameet-

rite hindamisel kasutatakse kõige sagedamini t-kõverat. mis

avaldati esmakordselt inglise statistiku ja keemiku W. S.

GOSSET' poolt 1908. aastal (SNEDECOR, 1961) ja mis sai nimeks

"STUDENTi" t-kõver ("STUDENT" oli GOSSET' pseudonüüm). STU-

DENTi t-kõver on samane normaalkõveraga, kuid pisut lamedam,

kusjuures kõvera kuju on sõltuv n-st. Mida suurem on n, seda

enam läheneb t-kõver normaalkõverale, ühtudes sellega n =oo

puhul.
Selleks, et saada t-väärtust, väljendatakse vahe x ja

vahel antud väljavõtu standardvea (s-) ühikutes:

t = .

s-

T:hkirienamikes uurimistes on teadmata, on siiski või-

malik (vastavalt seaduspärasusele, et asub x + 3s- piirides)



teatud tõenäosusega määrata piirid, milles ta asub. Lähtudes
eelnevast valemist väljendub seos xja vahel järgmiselt:

+ t.Sg,

sest z. võib asuda /4-st mõlemal pool. Vastavad t väärtused,
olenevalt püstitatud piirtõenäosusest (P) ja vabadusastmete
arvust (f) leitakse t-tabeleist (on antud igas biomeetria-
-Bpikas ja lisas 1). Kui näiteks soovitakse vähemalt 95% tõe-

näosusega 0,05) leida piirid, kuhu langeb populatsiooni
keskmine, siis arvutatakse nn. tõenäosuse intervall (Tl) va-
lemi järgi:

Tl = x + "

Sellesse intervalli peab langema 95% korduvalt määratud
valjavõttude keskmistest (ž) ehk 95% tõenäosusega peab nendes
piirides asuma ka kogu populatsiooni keskmine (/*<).

Peamiselt kasutatakse tõesti ehk keskmis-
te omavaheliste erinevuste tõenäosuse kontrollimisel (vt
oea 3.4.).

3.4. Variatsiooniridade võrdlus

Kui soovime vdrnelda erinevate van.t.i.<mirldad. (vklja.võttude) keskmisi omavahel, tuleb kõigepealt leida nende ri-dade keskmine ruhuaai.ene ruuthälv. - . See saadaks, vale-mi järgi: °

+SQ2+ SQ3 + ...

V ?i+fg + +

kus SQg, - rühmasisesed kvadraatsummad,
1* * rühmasisesed vabadusastmed.

tõenäosuse kriteeriumina kasutatakse kõigesagedamini nn. multiplitseeritud t-testl,

t =
3 HSZjg
% 7*1+112
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4,03x= 3,77 3,8339

*1 * "2
Kui hulkliiget tähistada w (JOHANSSON, 1961),

*1 + *2
saame esitatud valemi järgmisel kujul:

t =
3_i2[w

.

Valemi kuju = = =
... =n& puhul on:

t = — * (sest l/ä)
2n V 2

Diferentside tõenäosused leitakse vastavalt t-väärtustele

ja vabadusastmete arvule f (kusjuures f = +fg +

t-tabelist (vastav tabel on esitatud lisas 1),

Sageli arvutatakse diferentside statistilise tõenäosuse

kontrollimisel piirdiferents (PD). PD näitab minimaalset nõus-

tavat keskväärtuste vahelist erinevust mingi (näit. P = 0,05)

tõenäosusastme korral. See leitakse valemi jäigi:

JT,
.

%
.

Näide 3: Võrrelda omavahel 4 pulli tütarde kesk-

mist piima rasvasisaldust:

I rühm II rühm 111 rühm IV rühm

3,7 4,5 3,3 3,6
3,8 4,2 3,4 3,8
3,6 3,7 3,2 3,9
3,9 4,1 3,1 4,2
4,1 4,0 3,6 4,1
3,3 4,4 3,7 4,0
3,9 3,7 3,3 3,8
3,9 3,8 3,4 3,6
3,7 3,9 3,5 3,7
3,8 3,1 3,9

** 3,0 3,8
— — - 3,5

8x . 37,7 36,3 36,6 45,9

n=1C c 11 12
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Sx2 = 142,55 147,09

146,41

122,26 176,05

175,57C 142,13

SQ = 0,42

f = 9

121,78

0,68 0,48
8 10

0,48

11

Leitakse keskmine rühmasisene ruuthälve

9+ 8 + 10 + 11 V 38
*

Rühmadevaheliste diferentside tõenäosuse kontrolliks on

otstarbekohane kasutada järgmist ruudustikku:

Igas ruudus on toodud vastavate rühmade keskmiste dife-
rents (3?, t-väärtus (arvutatud eespool esitatud valemi jär-

ja antud diferentsi tõenäosus (P), mis leitakse t-tabe-
lust (üsa 1). Tavaliselt märgitakse igasse ruutu ainult dife-
rents ja tema tõenäosus tärnikestega (vt. osa 3.3.3.).

Peale t-testi kasutatakse rühmadevaheliste erinevuste
tõenäosuse kontrolliks ka teisi kriteeriume, millistest levi-
nenumad on F-test (põhjalikumalt vt. osa 3.5.), DUNCANI test,
NEWMAN-KEUIBi test jt. Et viimaseid populatsioonigeneetikas

IVrühm

n= 12

= 3,83

IIIrühm

n=11

% = 3,33

11rühm

n = 9

Xg = 4,03

) 1 rühm

! n=10

! = 3,77

3=0,06
t=

P> 0,05

a= 0,44

t= 4,37
Pc 0,001

3= 0,26

t- 2,46

Pc 0,05

11rühm

n = 9

ig= 4,03

3 = 0,20

t= 1,97
P > 0,05

a= 0,70

t= 6,75
PC 0,001

IIIrühm

n= 11

% = 3,33

a = 0,50

t = 5,21
P< 0,001
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suhteliselt vähem kasutatakse, pole neid käesolevas välja-
andes tutvustatud. Tarbe korral võib lugeja pöörduda spetsi-

aalse kirjanduse poole (SNEDECOR, 1961; WEBER, 1964).

3.5. Dispersioonanalüüs

3.5.1. Dispersioonanalüüsi põhimõtted

Dispersioonanalüüs ehk andmete variatsiooni analüüs

(ingl. k. "The analysis of variance"; saksa k. "Varianzanaly-
se") on kaasajal üheks kõige täiuslikumaks uurimisandmete

matemaatilise analüüsi meetodiks. Sellele meetodile ja tema

rakendamisele uurimistulemuste analüüsil bioloogias pani alu-

se kuulus inglise matemaatik FISHER. Tema poolt esitatud dis-

persioonanalüüsi meetod (sageli ka F-testiks nimetatud) ku-

jundas katsete planeerimisel ja resultaatide variatsioonsta-

tietilisel analüüsil erakordeslt detailiseeritud süsteemi.

Käesoleval ajal on dispersioonanalüüs polügeensete tunnuste

pärilikkuse uurimisel kõige enamkasutatavanianalüüsimeetod,
sest ta võimaldab kindlaks teha nende tunnuste variatsiooni

geneetilised ja mittegeneetilised põhjused. Seepärast on ka

käesolevas väljaandes dispersioonanalüüsil teiste biomeetri-

liste meetodite seas keskne koht.

Dispersioonanalüüsi peamine ülesanne on erinevate fakto-

rite osamõju suuruse ja nende mõjude statistilise tõenäosuse

kindlaksmääramine. Selle analüüsiga on võimalik määrata ka

uuritud faktorite omavahelist koosmõju ning kõigi faktorite

summaarset mõju mingi tunnuse variatsioonile. Analüüsi tule-

musena saadakse andmed, mis iseloomustavad uuritava omaduse

üldist dispersiooni ehk hajuvust antud populatsioonis
mis on põhjustatud kõigi faktorite koosmõjust, faktori-

aalset ehk eri.dispersiooni (sp), mis on tingitud organiseeri-

tud (uuritavatest) faktoritest ja jääkdispersiooni (Sj), mis

on põhjustatud antud katses mitte uuritud (organiseerimata)

faktoritest. Valemina võib öeldut väljendada järgmiselt:

2 2 2

' = Sy + Sj-
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Seega näitab kogu dispersioon kõigi sõltumatute faktorite

summaarset mõju, antud tunnusele - asjaolu, millel põhineb

kogu dispersioonanalüüs.

Faktoriaalne dispersioon (Sy) võib omakorda koosneda

mitme uuritud faktori poolt põhjustatud dispersioonist (kui
kontrolli all on mitu faktorit):

,2 p 2
'y = + Sg + + ... +

Näeme, et dispersioonidel on aditiivne (üksteisele ligan-

aritmeetilistele tehetele. Uuritavate faktorite mõju statisti-

line tõenäosus (P) tehakse kindlaks antud faktori poolt põh-
justatud dispersiooni võrdlemisel jääkdispersiooniga - F-test
abil (tähistatud SNEDECORi poolt FISHERi nime järgi):

2

F =
faktoriaalne dispersioon

jääkdispersioon .2
gj

Dispersioonanalüüsil jaotatakse kõigi katseandmete kvad-
raatsumma (SQq,),mis summeerub iga vaatluse hälbest üldisest
keskmisest, uuritavate faktorite järgi osadeks. Geneetikas
huvitab eelkõige küsimus tunnuse päriliku ja väliskeskkonnast
põhjustatud variatsiooni vahekorrast. Selleks rühmitatakse
uuritavad loomad (taimed) mingi geneetilise faktori järgi
(tõug, isa, liin, perekond jne.). Rühmadevaheline variatsi-
oon on sel juhul oma olemuselt geneetiline (kui välistingi-
mused igal rühmal on võrreldavad ja loomad on valitud juhus-
likkuse printsiibil). Ülejäänud (rühmadesisene) variatsioon
on aga põhjustatud mitmesugustest kontrollimata faktoritest
(jääkvariatsioon).

Geneetilise mõju (näit, isa) statistiline tõenäosus sel-
gub F-testi põhjal suhtest:

F =
rühmadevaheline Mõ

rühmadesisene MQ

duv) iseloom ja dispersioonanalüüs taandub sisuliselt fakto-

riaalse dispersiooni (sš) jaotamisele tema komponentideks
variatsiooni allikate järgi, s. o. suhteliselt lihtsatele
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kus MQ-j-y isadevaheline keskmine kvadraatsumma,

MQIS - keakmln. kv.drMta<mma.

Kui vastav keskmiste kvadraatsummade (MQ) suhe (F) on

suurem vaatavast arvust F-tabelis, mis näitab faktori mõju

tõenäosuse piiri, loetakse uuritav mõju (vanemate, liini,tõu)
statistiliselt tõenäoliseks. Vastav tabel (FISHERI tabel)

F-väärtuste tõenäosuse kohta on esitatud igas biomeetriaõpi-

kus (vt. osa 7.2.) ja lisas 1.

3.5.2. Dispersioonanalüüsi tehnika

Dispersioonanalüüsi tüüpe (skeeme, komplekse), vastavalt

faktorite struktuurile ja vaatluste arvule iga faktori järgi,

on mitmesuguseid. Tuntakse ühe—, kahe-, kolme— ja paljufakto—-

rilist (-suunalist) dispersioonanalüüsi, analüüse alajaotus-

tega, võrdse, proportsionaalse ja ebavõrdse variantide sage-

dusega (arvuga) faktorite järgi (võrdsed, proportsionaalsed

ja ebavõrdsed kompleksid) jne.

Geneetikas on kõige levinum nn. hierarhilise struktuuriga

(faktorite jaotusega) dispersioonanalüüs, mitmete alajaotus-

tega ja ebavõrdse variantide arvuga igas klassis. Skemaatili-

selt on selline struktuur kujutatud joonisel 6.

Juhusliku väljavõtu puhul on tavaliselt igas faktori ala-

jaotuses erinev arv loomi. Vastand sellele on analüüs, kus

igas faktori alajaotuses on vaatluste arv (n) ehk varianti-

de sagedus võrdne. Viimati nimetatud kompleks esineb tavali-

selt etteplaneeritud katsete puhul. Geneetilistes arvutustes

esineb sellist kompleksi suhteliselt harva. Kolmefaktorill-

se ning võrdsete alajaotustega (kuid ebavõrdse variantide

arvuga rühmas) dispersioonikompleks on esitatud joonisel 7.

Antud analüüsisiisteemesineb sageli teatud tunnusele mõjuva-

te mitmesuguste väliskeskkonna faktorite osatähtsuse selgi-

tamisel.

Mida suurem on faktorite (alajaotuste) arv, seda töömahu-

kamaks muutub analüüs. Juba 3—faktorilise dispersioonanalüüsi

korral (kui variantide koguarv ulatub tuhandetesse) on soovi-

tav kasutada elektronarvutusmasina abi.



Joonis 6. Hierarhilise struktuuriga dispersioonikompleksi skeem.



Joonis 7. Kolmefaktorillse dispersioonikompleksi skeem kattuva struktuuri puhul.
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Igasugustes dispersioonikompleksides võrdub üldine
kvadraatsumma - totaalkvadraatsumma) alati uuritud
kontrollitud) ja kontrollimata faktoritest (jääk) põhjusta-

tud kvadraatsummade summaga:

SQp = SQp + SQj.
Lähtudes sellest, võib dispersioonanalüüsi käigus arvutada

kvadraatsummade protsentuaalsed suhted, mis näitavad uuritud

. a uurimata faktoritest põhjustatud variatsiooni suhet kogu—-
variatsiooni ehk vastavate faktorite mõju suhtelist tugevust.
Arvutus toimub valemite järgi:

2. 2
=

/F SQp
'

7F SOp"
PLOHHINSKI (1964? 1966) kasutab" variatsioonide suhet ka

geneetilise mõju tugevuse väljendamiseks antud tunnusele (vt.
osa 5.3.1.2.2.)

hui koguvaniatsioon lugeda võrdseks ühega (või 100%-ga),
siis:

*

2 2 2
= ?F* ***loo%

Ruutjuur t? annab nn. kõrrelatsioonisuhte -n
, mis

naitab faktoritevahelist seost tema mittelineaarsuse puhul.
Lineaarse korrelatsiooni korral 1? = r (vt. osa 3.6.2.1.)

Faktoriaalne kvadraatsumma (SQy) on võrdsetes ja propõrt-
-8„ .paisetes kompleksides kõigi uuritud faktoritest (A, B)
põhjustatud kvadraatsummade ja nende koosmõjust tingitud
kvadraatsummade summa:

SQ,=SQA+AQB+SQAB

ui lektorite sagedus alajaotustes on ebavõrdne, siis
see võrdus ei kehti, sest iga kvadraatsumma kaal .n tema
ebavõrdse sageduse tõttu erinev. Seetõttu erineb ka siin ra-endatav analüüsitehnika mõnevõrra sellest, mida kasutati
võrdse või proportsionaalse kompleksi puhul (vt. osa 3.5.2.2.).
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Käesolevas väljaandes on esitatud näiteid ainult eba-

rdse faktorite sagedusega dispersioonanalüüsidest, sest

neid esineb, nagu eespool märgitud, geneetilistes arvutustes

sagedamini kui võrdseid või proportsionaalseid komplekse.

Põhimõtteliselt võib igasuguse dispersioonanalüüsi käi-

gu esitada kolme etapina:

1) leitakse üldine kvadraatsumma ja iga faktori

poolt põhjustatud kvadraatsummad (faktoriaalaed kvadraatsum-

mad - SQy);
2) arvutatakse keskmised kvadraatsummad (MQ) iga faktori

järgi;

3) kontrollitakse iga faktori mõju tõenäosust MQ-de

suhte (F) kaudu.

Iga dispersioonanalüüs esitatakse lõplikult vastava tabe

li kujul:

Variatsiooni Kvadrant- Vabadus- Keskmine Dispersi- Tõenäo-

allikas summa astmete kvadrant- oonide sus

su-a .uh.

3.5.2.1. Uhefaktoriline dispersioonanalüüs

Ühefakteriliseks nimetatakse dispersioonanalüüsi juhul,

kui uurime ainult ühe faktori mõju mingile tunnusele, võr-

reldes seda kõigi teiste (kuid kontrollimata) seda tunnust

mõjutavate faktoritega. .

Näide 4: Uuritakse erinevate inbriidingu (sugulus-

aretuse) astmete mõju tõenäosust vasikate sünnikaalule, vari-

antide arv (sagedus) igas alajaotuses on erinev. Andmed ja

nende esmane käsitlus on esitatud tabelis 3 (osaliselt MER—-

KURJEVA, 1964, järgi):
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Tabel 3

Vasikate sünnikaal olenevalt inbriidingu astmest

Geneetilised rühmad

Sugulusaretu- Inbriidingu
aeta saadud aste 11-111 aste 1-11

vasikad

Al Ag A 3
30, 31, 35, 29, 30, 31, 25, 29, 30,
30, 32 29 31,26

158 119 141
""

545

5010 3543 4003
4992 3540 3976

18 3 27

Summa

Faktor

Sünnikaalud

(kg) - x

Sx

i*R
Sx2
C

SQ

418

14 =n

12556
12508=S<

48

r -
= 12480.

n 14

Edasi leitakse kvadraatsummad (SQ):
1. Totaalne : = - ;

SQq,= 12556 - 12480 = 76;

2. Rühmadevaheline : = SC -

= 12508 - 12480 = 28;
3. Rühmadealsene (jääk): = - sc,

"*SQ,g = *3 *g
1 *2

= 12556 - 12508 = 48.
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Koostatakse dispersioonanalüüsi tabel:

fgy = rühmade arv -1 = k-1 = 3-1 = 2,

fgg = variantide koguarv - rühmade arv = n - k =

= 14 - 3 = 11,

ehk fgS =fT * = -2= 11

F-väärtus saadakse!

p- MQ rühmadevaheline M%V 14

MQ rühmadesieene 4,36

F-tabelist leiame, et tõenäosusele P<0,05 vastab F-väärtus,

mis on vähemalt 4,0, -

F-väärtus (3,2) on aga väiksem

näosuse piiridest. Seega tuleb

(kui geneetilise faktori) mõju

7,2 ja - 13,8. Saadud

kõigist neist etteantud tõe-

järeldada, et inbriidingu

vasikate sünnikaalule ei olnud

antud katses statistiliselt tõenäoline (P>0,05).
Kui jaotada dispersioonanalüüsi tabelis esitatud keskmi-

sed kvadraatsummad (MQ) veel edasi osadeks (dispersioonideks

nende allikate järgi peame juhinduma skeemist:

MQ struktuur
2-2

s + n * s„
o 1

MQ

Rühmadevaheline 14

Rühmadesieene 4,36
o

Keskmine variantide arv rühmas ehk keskmine (n) arvu

tatakse järgmiselt:

Vabadusastmete arv (f) saadakse:
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(n -

,

n

1
n =

k - 1

kus k - rühmade arv,

ng - variantide arv rühmas,
n - variantide koguarv.

Eespool esitatud näites n võrdub:

n= -I (14 - $6) =1 . 9,3 = 4,65,
3-1 14 2

kus = 52 + 42 + 52 = 66.

Dispersioonid esitatud näites on:

,2= 14 - 4,36 .
4,65

= 4,36

Kui kõikides rühmades on variantide arv võrdne

(%. = = = siiss = HR-

Rühmadevaheline keskmine hälvete ruut (MQgy) koosneb

niisiis kahest komponendist - dispersioonidest ja
Esimene neist peegeldab variantide loomulikku ja meie

poolt mittekontrollitavat (rühmadesisest) varieeruvust ühe-

sugustes tingimustes. Rühmadesisene dispersioon on HMn*

tervele kogumile (populatsioonile), kust on pailt antud osa-

populatsioonid (väljavõtud). Teine dispersioon näitab
aga erinevusi väljavõttude keskmiste (rühmakeskmiste) vahel.
Seega kahe dispersiooni summa + moodustab antud popu-
latsioonis faktorist põhjustatud dispersiooni ühe üksikliikme
kohta (SNEDECOR, 1961).

Põhjalikumalt käsitletakse dispersioonide allikaid la
keskmiste hälvete ruutude (MQ) jaotamist struktuurielementide
ja geneetilise päritolu järgi osas 5.3.1.2.2



3.5.2.2. Kahefaktoriline dispersioonanalüüs kattuva

skeemi puhul

Sellist dispersioonanalüüsi skeemi kasutatakse juhul,

kui soovitakse määrata kahe sõltumatu faktori (A ja B) mõju

tõenäosust teatud tunnusele. Sõltumatuteks faktoriteks ge-

neetikaalastes uurimustes võivad olla nii pärilikud kui ka

mittepärilikud (väliskeskkonna) tegurid, nagu näiteks looma-

de põlvnemine ja söötmistüüp. Selle analüüsiga on võimalik

selgitada nii mõlema faktori mõju eraldi kui ka nende koos-

mõju (interaktsioon).

Kattuva struktuuriga dispersioonikompleks esineb

sageli nn. polüalleelse ristamise puhul, kus kordamööda mit-

me isasloomaga paaritatakse üht ja sama emasloomade rühma.

Niisuguse paaritusskeemiga saadakse ühelt emasloomalt järg-

lasi kõikide isasloomadega ning ühelt isasloomalt kõigi emas-

loomadega (täisõdede ja täisvendade rühmad). Põhimõtteliselt

on selline skeem esitatud joonisel 7(seal kolmefaktorilisena).

Polüalleelse paaritusskeemi puhul on esimese alajao-

tuse faktoriks tavaliselt isa, teiseks ema (kõikidel isadel

samad emasloomad). Loomakasvatuses esineb selline skeem vaid

sea- ja linnukasvatuses. Polüalleelne ristamine võimaldab

suhteliselt kõige täpsemini määrata geneetilisi parameetreid

antud populatsioonis. Sageli kasutatakse niisugust dis-

persioonanalüüsi päritavuse koefitsiendi määramisel (LE ROY,

1960, 1966). Ka katsetes identsete (ühemunarakuliste) kaksi-

kutega on antud analüüsimeetod põhiliseks andmete läbitööta-

mise viisiks.

Järgnevalt on esitatud kahefaktorilise dispersioon-

analüüsi näide ebavõrdse vaatluste (variantide) arvuga fak-

torite järgi (ebavõrdne, mitteproportsionaalne kompleks).

Näide 5: Soovitakse selgitada tõu ja söötmistüübi

mõju küülikute potentsiaalsele viljakusele, mis määrati kol-

laskehade arvu järgi munasarjas. Katseandmed on esitatud ta-

belis 4 (osaliselt MERKURJEVA, 1964 ja SNEDECORi, 1961, järgi):
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be 1 4

Küülikute viljakus olenevalt tõust ja söotmistüübist

Faktor A
,

(ratsioon) 1 *2 Sum-

(valgurikas) (süsivesikuterikas) ma

Faktor B Bg Bg
(tsint- (angoora) (tsintsilja) (angoo-
silja) ra)

Kollas- 10, 10 10, 11 8,10 6. 8

arv mu-
14,12 12,10 10,9 5, 9

nasarjas 16, 12 10 - - 6 -

(x)

sx 74 53 37 34 198

6 54 5 20
Sx 940,0 565,0 345,0 242,0 2092,0
C 912,6 561,8 342,2 231,2 2047,8
SQ 27,4 3,2 2,8 11,8 45,2
-2 12.3 10.6 9.2 6.8
3 12,3-10,6=1,7 9,2-6,8 =2,4

6-5 4. 5
"6+s = 2,73 = 2,22 4,95

l*7 - 2,73 = 4,64 2,4 - 2,22 = 5,33 9,97
]2,73 - 2,89 = 7,89 2,22 - 5,76 =12,7c 20,68

Faktor B Bg Bg
(tšint- (angoora) (tsintsilja) (ang
silja) ra)

Kollas- 10, 10 10, 11 8, 10 67"
arv mu- 14,12 12,10 10, 9 5,'
nasarjas 16,12 10 - - - 6 <

(x)

Sx 74 53 37 34

*2 6 5 4 5
940,0 565,0 345,0 242,0

c 912,6 561,8 342,2 231,2
SQ 27,4 3,2 2,8 11,8
x 10,6 9.2 6.82 618

Leitakse kvadraatsummad (SQ):
1. Faktorite interaktsioonist (koosmõjust) põhjustatud -

= . = 20,68- = 0,60.
Sw 4,95

2. Ratsioonidevaheline -

S°A =

+
(37+34)2

=

11 g
' '
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°T = = 1960,2,

= -Cp= 2026,4 - 1960,2 = 66,2.

3. Tõugudevaheline - SQ-:
.D 2

s% =
124+3211 +

=

SQp = SCp - = 1989,0 - 1960,2 = 28,8.

4. Parandus mitteproportsionaalsusele - K:

K = Sl),- C, ,
km, Cx = = 20,1,

K = 28,8 - 20,1 = 8,7.

5. Koostatakse dispersioonanalüüsi tabel:

= = 2- l= l

?B =*B- 1= 2-I=l

?AB =?A. fs= 1-1= 1

fj = -kg=2o -4 =l6

Dispersioonide suhete (F) leidmine toimub vastava disper-

siooni jagamisega jääkdispersiooniga. Esitatud analüüsis osu-

tusid statistiliselt tõenäolisteks söödaratsiooni (P<0,001)

ja tõu mõju. Faktori A ja B interaktsiooni mõju ei

olnud tõenäoline (P>0,05).

Ka antud analüüsis on võimalik (nagu ühefaktorilise dis-

- P 0,05; - p <c. 0,001.
Vabadusastmete leidmine toimub järgmiselt:
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persiocnanalüüsi puhul lahutada keskmised hälvete ruudud

(MQ) dispersioonideks. See on aga siin mõnevõrra keerukam,

mistõttu detailset arvutusekäiku ei ole võimalik siinkohal

ära tuua. Vastavad skeemid on esitatud LE ROY (1960) poolt.

Kogu fenotüübiline variatsioon jaotub antud näite puhul dis- *

persioonideks nende tekkepõhjuste järgi järgmiselt:
- dispersioon, mis on põhjustanud söödaratsiooni kui

ühe väliskeskkonna faktori erinevusest rühmade vahel:
2

s- - dispersioon, mida põhjustavad tõulised erinevused

rühmade vahel. Viimane moodustab siin geneetilise erinevuse

küülikurühmads vahels
" dispersioon, mis on põhjustatud väliskeskkonna

ja tõu koosmõjust (uuritud loomade pärilikkusest tingitud

viljakuse nivoo antud tingimustes)?

Sj - dispersioon ühe alajaotuse siseselt

mis on põhjustatud individuaalsetest erinevustest loomade

vahel ja sisaldab endas nii väliskeskkonna kui ka geneetili-

mõju.

Võrdse kompleksi puhul (variantide arv alajaotustes on

võrdne) on kahesuunalise (-faktorilise) dispersioonanalüüsi

skeem tunduvalt lihtsam. Et geneetilistes arvutustes esineb

võrdne kompleks suhteliselt harva, ei ole sellise analüüsi

käiku siinkohal ka ära toodud. Vajaduse korral võib lugeja
pöörduda vastava biomeetria-alase kirjanduse poole (SNEDECOR,
1961; WEBER, 1964; MERKURJEVA, 1964; PLOHHINSKI, 1961).

3.5*2.3. Hierarhilise struktuuriga materjali dispersioon

analüüs

Hierarhilise struktuuriga dispersioonanalüüsi kasutatak-

se loomakasvatusalastes geneetilistes uurimustes kõige sage-
damini. Seda struktuuri võib vaadelda kui ühefaktorilist dis-

persioonanalüüsi mitmete alajaotustega, kus kõigepealt lei-

takse I faktorivaheline ja -sisene variatsioon, I faktorisi-
sesest variatsioonist omakorda II faktorivaheline ja -sise-

ne variatsioon jne. Kvadraatsummade leidmine sellise analüü-

si puhul toimub järgmise skeemi kohaselt:
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SQr * Sx? -Cp (totaalne kvadraateumma)

*
- Cq, ( A-faktori vaheline kvadraatsumma)

" Sx2 * ( A-faktori sisene kvadraatsumma)

SQsy * SCp - ( B-faktori vaheline kvadraatsumma)

a - SCg ( B-faktori sisene kvadraatsumma)

jne.

SQ, - Sx2 -SC (jääkvariatsioon - viimase (n) fak-
tori sisene kvadraatsumma).

Näide 6: Tabelis 5 on esitatud andmed eesti musta-

kirjut tõugu lehmade piima valgusisalduse kohta II laktat-

sioonil, kolmes majandis, isade järgi (TEINBERG, 1967)* Lei-

da majandi ja isa mõju tõenäosus, kasutades hierarhilise

struktuuriga dispersioonanalüüsi (B-faktor esineb A-faktori

sees).
Tabel 5

Andmed piima valgusisalduse kohta majandite ja isade järgi

Isa (I) Tütarde Tütarde laktat- Korrektuur
Majand (M)

RyR arv sioonikeskmiste liikmed

nr. (n)

kokku 42 142,66 485,5506 484,6418

Kõik kokku 157 519,45 1724,5581 1720,0690

Vändra 801 28 94,33 318,4485 317,7910
Veisekasva-
tuse Katse-

1033 * 8 27,79 96,6279 96,5355

jaam 935 6 20,54 70,4742 70,3153

Tori 801 12 40,82 139,5432 138,8560
näidis-
sovhoos

619 12 40,18 134,7054 134,5360

kokku 24 81,00 274,2486 273,3920

Viisu 791 42 138,61 458,7947 457,4460
näidis-
sovhoos 841 11 36,53 121,4983 121,3128

596 14 43,25 133,7719 133,6116

411 13 42,27 138,9771 138,7462

377 11 34,93 111,7169 110,9186

kokku 91 295,79 964,7589 962,0352
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Üld- ehk totaalkorrektuurliige:

Cp = = = 1718,6517.
n 157

Kvadraatsummad (SQ):
1. Totaalne:

SQp = -Cp= 1724,5581 - 1718,6517 = 5,9064.

2. Majanditevaheline:

s%y = - = 1719,3910 - 1718,6517 = 0,7393 ,

kus - 1 „2 2 2

s- , *
81,00?.

1719,3910"
42 24 91

'

3. Majanditesisene:

s%s =
Sx?

- = 1724,5581 - 1719,3910 = 5,1671.

4. Isadevaheline:

SQjy = - = 1720,0690 - 1719,3910 = 0,6?80.

5. Isadesisene:

SQjs = - SCj.= 1724,5581 - 1720,0690 = 4,4691.

6. Dispersioonanalüüsi tabel:

Vabadusastmed leitakse järgmiselt:

fp = n - 1 = 157 - 1 = 156;
fuv = majandite arv -l-k*,-I=3-1 =2-

= * =156 - 2 = 154;

fjy " isade arv - majandite arv = kj-- kg =lO-3 = 7*

*
*

" * 7 = 147.

Variatsiooni allikad SQ f MQ F P

Totaalvariatsioon

Majanditevaheline

Majanditesisene

1sadevaheline

Isadesisene (jääk)

5,9064

0,7393
5,1671

0,6780

4,4891

156

2

154

7

147

0,3697

0,0336

0,0969

0,0305

3,82

3,18

>0,05

<0,01
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Dispersioonide suhe (F), mis peegeldab majanditevahelise

erinevuse tõenäosust, saadakse:

F

Isade mõju tõenäosus tuleneb suhtest:

,
-"3iv

MQis

Antud näites ei olnud majandist tingitud mõju statisti-

liselt oluline (P>0,05). Isade mõju piima valgusisaldusele

osutus tõenäoliseks 99% -liselt (P<0,01).
Keskmiste kvadraatsummade jaotamine faktoriaalseteks

dispersioonideks toimub järgmise skeemi järgi:

MQ MQ struktuur 6

2—2 - 2
Majanditevaheline 0,3697 8° + +

laadevaheline 0,0969 +

leadesiaene 0,0305 = 0,0305

ühe pulli keskmine tütarde arv ei ole siin aga

lihtne aritmeetiline keskminevaid mõlemate faktorite suh-

tes kaalutud keskmine. Kõigepealt leitakse endaga kaalutud

tütarde arv iga majandi kohta eraldi, seejärel summeeritakse

aga saadud kaalutud keskmised (KUŠNER, 1964):

3 .

282+82+62
*

112+142+ 132+ 112

" 42 24 91

Lahutades majandisiseste endaga kaalutud keskväärtuste

summa variantide koguarvust ja jagades jäägi isadevahelise

(majanditesiseselt) vabadus astmete arvuga,saamegi edasiseks

analüüsiks vajaliku keskmise tütarde arvu:
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<,„2
,

157. -.5?.10.
. 13,99

1

"1 =

f
IV

Antud näites huvitab meid dispersioon milles kajas-
tub piima valgusisalduse variatsiooni geneetiline (eri isast

tingitud) osa. Selle dispersiooni alusel leitakse analoogilis-
te skeemide puhul päritavuse koefitsient mille arvuta-

mise käik antud näite põhjal on toodud osas 5.3.1.2.2.

6. Tunnustevahelised seosed ja nende arvutamine

3.6.1. Statistilised seosed

Eespool esitatud statistilised meetodid võimaldasid ana-

lüüsida ainult üht tunnust eraldi, isoleerituna teistest, te-

maga seostuvatest tunnustest (ühe muutuja analüüs). Loomakas-
vatusalastes uurimistes soovitakse aga selgitada ka seoseid

mitme tunnuse vahel samadel loomadel ning mitme omaduse üks-

teisest sõltuvat variatsiooni (kahe või mitme muutuja analüüs).
Nii näiteks võib meid huvitada seos piima rasva- ja valgusi-
salduse, söötmistüübi ja piimatoodangu, liha- ja piimajõudlu-
se jne. vahel.

Bioloogilistel objektidel on seosed korrelatiivsed, füü-

sikaliste ja keemiliste nähtuste vahel ning matemaatikas

aga enamasti funktsionaalsed. Funktsionaalseks nimetatakse
seost juhul, kui ühe suuruse muutudes ühe ühiku võrra teine
temaga seostuv suurus, muutub alati mõne kindla ühiku võrra
(näit, ringi raadiuse pikendamisel 1 cm võrra suureneb ring-
joone pikkus 23Tcm võrra).Korrelatiivse ehk statistilise seo-
se puhul ühe tunnuse muutumisega ühe ühiku võrra kaasneb teise
tunnuse muutumine eri objektidel erinevalt, kuid mingi seos

nende kahe muutuja vahel keskmiselt siiski eksisteerib.Tei-
ste sõnadega, ühe tunnuse kindlale väärtusele vastab terve vari-
atsioonirida teise tunnuse väärtusi. Näiteks söödaratsiooni
energiasisalduse suurenemisel 1 sü võrra tõuseb iga lehma pii-
matoodang erinevalt,kusjuures antud lehmade rühmal saame pii-
matoodangu suurenemist näidata ühe keskmise arvuga. Tunnuste-
vahelise seose varieeruvus on paljude juhuslike (geneetilis-
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te ja väliskeskkonna)faktorite koosmõju tulemus. Matemaa-

tiline seoste määritlemine ei anna siin veel ammendavat selgi-

tust nende põhjustest, vaid seose olemuse selgitamiseks tuleb

kasutada bioloogilisi (füsioloogilisi, biokeemilisi jne.)
meetodeid. Siiski on ka matemaatiliste (statistiliste) seos-

te selgitamine tunnuste vahel bioloogias väga suure tähtsusega

sest seoste tundmine võimaldab juhtida kõige kiiremini teatud

omaduste kujunemist loomadel ja taimedel - kiirendab selekt-

siooni.

Statistiliste seoste väljendamiseks võib kasutada mitme-

suguseid koefitsiente, millistest igaüks väljendab antud kor-

relatiivse seose erinevaid külgi. Seejuures on iga arvuliselt

väljendatav seos siiski objektiivne reaalsus ka bioloogilises

mõttes, mitte aga puhtmatemaatiline seos (nagu mõnikord püü-

takse tõestada). Seosed tuleb igas populatsioonis eraldi kind-

laks määrata ning need kehtivad selles populatsioonis ainult

keskmisena, mitte aga iga üksiku indiviidi jaoks.

Kui ühe tunnuse suurenemisega teine tunnus suureneb sa

muti keskmiselt teatud kindla ühiku võrra või ühe vähenemise-

ga ka teine väheneb), siis nimetatakse sellist seose vormi

lineaarseks seoseks. Negatiivne on lineaarne seos siis, kui

ühe tunnuse suurenemisega teine väheneb (või vastupidi).

Mittelineaarne on korrelatsioon siis, kui ühe tunnuse

suurenemisega teine tunnus ei suurene (või vähene) alati kind-

la ühiku võrra. Graafiliselt kujutatuna on sellised seosed

mitmesuguste kõverate kujulised (kasvukõver, laktatsioonikõ-

ver jne.). Mittelineaarset korrelatsiooni väljendatakse kõi-

ge sagedamini korrelatsioonisuhte kaudu (vt. osa 3*5*2.)

Lihtne korrelatsioon arvutatakse ainult kahe tunnuse

vahel. Kui leitakse seos üheaegselt mitme tunnuse vahel, ni-

metatakse seda osakorrelatsiooniks.

Korrelatiivseid seoseid on võimalik leida nii kvantita-

tiivsete kui ka kvalitatiivsete (alternatiivsete) tunnuste

vahel.

Geneetikas eristatakse veel fenotüübilisi ja geneetili-
si korrelatsioone.Fenotüübiline korrelatsioon arvutatakse
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fenotüübiliste tuimuste vahel, geneetiline korrelatsioon aga

väljendab seose geneetiliselt määratud osa (vt. osa 5-5.).

Tunnuste matemaatilist seost väljendavatest koefit-

sientidest kasutatakse sagedamini korrelatsioonikoefitsienti

(r) ja regressioonikoefitsienti (b).

3-6.2. Korrelatsioonanalüüs

3.6.2.1. Korrelatsioonikoefitsient

Korrelatsioonikoefitsient (r) on kõige levinum statis

tilise seose väljendaja. Teda võib kasutada ainult lineaarse

te (või lineaarsele lähedaste) seoste puhul.

Korrelatsioonikoefitsiendi piirväärtusteks on -1 ja
+l. Kui r =*o või on lähedane nullile, siis tunnuste vahel

seos puudub. Mida enam r läheneb ühele, seda tugevam on seos

tunnuste vahel, kusjuures plussmärk r ees näitab positiivset
seost uuritavate tunnuste vahel (ühe tunnuse suurenemisel

suureneb ka teine), miinusmärk aga negatiivset (ühe tunnuse

suurenemisel teine väheneb).

Bioloogias äärmisi korrelatsioonikoefitsiente (-1, 0

ja +1) praktiliselt ei esine, sest, nagu märgitud, kõik tun-
nused varieeruvad teatud ulatuses.

Olenevalt variantide arvust ja nende väärtustest kasu

tatakee erinevaid korrelatsioonikoefitsiendi leidmise viise.

Sagedamini kasutatav valem (BRAVAIS* valem) on järgmine:

SQ s?
r =

SC
. EL—

.
kodispersioon

°y
*

'
\ ve / \hälve /

2 SQ
- °xy = -

Kahe tunnuse (x - piima rasvasisaldus ja y - piima
valgusisaldus) kovariatsiooni leidmise ja korrelat-
sioonikoefitsiendi arvutamise käik on esitatud näites 7.
Korrelatsioonikoefitsiendi arvutamisel on soovitav kasutada

korrutusautomaadiga arvutusmasinat.



Näide ?!

Arvutada pull Laks 3CHF377 11 tütre (kõik II laktatsioo-

nis) piima rasva- ja valgusisalduse vaheline kõrrelatsiooni-

koefitsient.

Andmed on järgmised:

r =
0.8139 0,8122

= 0,781.

1,0001 '

1,0843 1,0415

Näeme, et antud juhul on korrelatsioon positiivne. Kor-

relatsioonikoefitsiendi tõenäosuse hindamiseks on biomeetria-

õpikuis vastavad tabelid (vt.ka lisa 1), kust leiame, et

arvutatud koefitsient 9 vabadusastme puhul on statistiliselt

tõenäoline

Korrelatsioonikoefitsiendi tõenäosuse hindamiseks võib

rakendada ka t-testi, kusjuures:

.
r"V n-2
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Tütred

Rasva %

(x)

Valgu %

(y) xy

1. 3,98 3,09 12,2982
2. 4,01 3,70 14,8370

3. 3,92 3,15 12,3480

4. 3,64 3,15 li,4660
5. 3,88 3,14 12,1832

6. 3,70 3,13 11,5810

7. 4,22 3,75 15,8250

8. 3,81 3,62 13,7922

9. 3,49 3,14 10,9586

10. 3,08 2,63 3,1004

11. 3,47 3,08 10,6876

n=ll S3&=41,20
5= 3,75

8x2=155,3128

SQx=1,0001

Sy=35,58

Sy2=116,1694
0 =115,0851

SŽ =1,0843

Sxy=134,0772

SQxy= 0,8139.
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Kui tunnuste paaride arv on suur (n on mõnisada), lei-

takse r sageli nn. korrelatsioonivõrgu abil, kuhu on märgi-
tud variantide esinemise sagedused mõlema tunnuse klasside

järgi. Juba sageduste jaotumise järgi kõrrelatsioonivõrgus
võib esialgselt otsustada seose suuna, tüübi ja tiheduse üle.

Kui sagedused paiknevad piki võrgu diagonaali, on seos tihe;
laialipaisatud sagedused näitavad nõrka seost tunnuste vahel.

Et automaatsete arvutusmasinate abil on korrelatsiooni-

koefitsienti eespool esitatud meetodil lihtsam leida kui kor-

relatsioonivõrgu abil (kui variantide arv ei ulatu sadadesse),
siis pole siinkohal korrelatsioonikoefitsiendi arvutamist

kõrrelatsioonivõrgu abil esitatud. Vastavad skeemid on igas
biomeetriaõpikus.

Kahe tunnuse seost ja nende vastastikust sõltuvust võib
mõõta ka korrelatsioonikoefitsiendi ruuduga - (Saksla-
sed kasutavad siinkohal tähist B, mis tuleneb sõnast "Be-

stimmtheitsmasse").Sageli kasutataksegi tunnuse mõju osa-
tähtsuse määritlemiseks. Kui eeltoodud näites oli meil kõr-

relatsioonikoefitsient piima rasva- ja valgusisalduse vahel

0,781, siis = 0,610. Väljendatuna protsentides (61%)
mõõdab see arv piima rasvasisalduse mõju valgusisalduse-
le, ehk, teiste sõnadega,piima valgusisalduse variatsiooni
sõltuvuse astet rasvasisalduse variatsioonist.

Lähtudes on näiteks r = 0,33 puhul ühe tunnuse
variatsioon teisest sõltuv kõigest umbes 10% ulatuses, mis-
tõttu sellist korrelatsiooni loetakse nõrgaks. Vastavad r

hinnangud, mis põhinevad on esitatud tabelis 6 (DOSPEHHOV
1965):

Tabel 6

Korrelatsioonikoefitsiendi ligikaudne

hinnang

Korrelatsiooni
r %-des

hinnang (ligikaudu) (ligikaudu

Nõrk (hõre)
Keskmine

Tugev (tihe)
Väga tugev
Täielik

0,3 10
0,5 25
0,7 50
0,9 80
1.0 100
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3.6.2.2. Intraklass-korrelatsioonikoefitsient

Eespool (osas 3*5*2.!.) oli esitatud keskmiste kvadraat-

summade (MQ) struktuur, kust nägime, et rühmadevaheline MQ

koosneb kahest osast: ühest mis on ühine kogu populat-

sioonile, kust antud osapopulatsioon on pärit,ja teisest

mis on põhjustatud erinevustest rühmade keskmiste vahel. Nen-

de dispersioonide summa = + moodustab kokku juhus-

likult võetud objektide kogudispersiooni antud populatsioonis.

Dispersioonide suhet:

2
1

H2 ?
% **i

nimetataksegi intraklass-korrelatsioonikoefitsiendiks ja tähis

Terminit "korrelatsioon" kasutatakse selle suhte puhul

ülekantud tähenduses seetõttu, et ta mõõdab, kui tihedalt vari

andid igas üksikus rühmas (klassis) koonduvad oma kesk-

mise ümber (üldine korrelatsioonikoefitsient mõõdab varianti-

de jaotust üldise keskmise ümber). Nagu nägime eelmises

osas (3.6.2.1.), võib korrelatsioonikoefitsienti väljendada
ka dispersioonide suhtena, kus lugejas on dispersioon, mis on

ühine mõlemale tunnustereale (kodispersioon - nimetajas

aga x ja y tunnuse dispersioonid eraldi.

Intraklass-korrelatsioonikoefitsiendi arvutamiseks

teostatakse kõigepealt dispersioonanalüüs (vt. osa 3*5*2.1.).

Kui arvutatakse vahetult dispersioonanalüüsi tabelist, ka-

sutatakse harilikult järgmist valemit:

MQgy + (n -1) * MQgg

Intraklass-korrelatsioonikoefitsienti kasutatakse päri-

tavuse koefitsiendi arvutamisel (vt. osa 5*3*1.2.2.).
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3.6.3. Regressioonianalüüs

Korrelatsioonikoefitsienti võib lugeda seose kvalitatiiv-

seks näitajaks, sest ta peegeldab ainult seose olemasolu ning

selles suunda ja tihedust, kuid ei anna konkreetset vastust

küsimusele, mil määral resultatiivne tunnus (y) muutub fakto-

riaalse tunnuse (x) muutudes ühe ühiku võrra. Niisuguse kvan-

titatiivse tunnuste suhte teadmine on aga geneetikas sageli
olulise tähtsusega. GALTONi ajast on pärit omaduste kvantita-

tiivse suhte väljendamiseks termin "regressioon" (vt. osa 2.1.)
Regressiooni all mõistetakse resultatiivse tunnuse (sõltuva
muutuja ehk funktsiooni - y) muutumise kvantitatiivset määra

faktoriaalse tunnuse (sõltumatu muutuja ehk argumendi — x)

muutumisel ühe kindla ühiku võrra. Regressioonanalüüsi abil

Joonis 8. Regressiooni skeem



9 H. Teinberg 65

selgitatakse kvantitatiivsed (hulgalised) suhted. Nagu kor-

relatsioonanalüüs, nii ka regressioonanalüüs ei selgita seo-

se bioloogilisi põhjusi, kuid ta aitab olulisel maaral kaasa

nende väljaselgitamisele. Analüüs annab arvulise sõltuvuse

funktsiooni (y) ja argumendi (x) vahel ühe või mitme regres-

sioonikoefitsiendi ja regressiooni võrrandi näol, mille järgi
on võimalik joonestada regressioonisirge (-kõver), nagu seda

on tehtud joonisel 8.

Regressioon võib olla kas sirgjooneline (lineaarne) või

kõvera kujuline (mittelineaarne). Lihtsaks nimetatakse reg-

ressiooni juhul, kui funktsiooni muutumist vaadeldakse sõltu-

vana ainult ühest argumendist : y = f (x), mitmeks ehk liit-

regressiooniks aga siis, kui funktsiooni väljendatakse sõl-

tuvana mitmest argumendist : y = f (x, y, z, ...).
Lineaarne regressioon kahe muutuja vahel (kahe tunnuse

vahel) väljendub üldkujul võrrandiga:

y = a + bx,

kus y - teoreetiliselt arvutatud y tunnuse väärtus (funktsi-

oon),

a - vabaliige (=y - bx),

b - regressioonikoefitsient,

x - argumendi (x tunnuse) väärtus.

Regressioonikoefitsient (b) näitab, mitme ühiku võrra
muutub keskmiselt tunnus y (funktsioon), kui temaga seostuv
tunnus x (argument) muutub ühe ühiku võrra. Funktsiooni y reg-
ressioon argumendile x (y regressioon x-le) väljendub koefit-
siendiga:

SQ-v
C

\/x = = —

y'x SQx s?

Kui tunnuste sõltuvus on vastastikune, võib arvutada ka

x regressiooni y-le:

SQgy
**x/y*sa *
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Regressioonikoefiteient on sisuliselt sirge y = a + bx

tõusunurga tangens. Selle väite Õigsuses võime veenduda joo-

nise 8 põhjal.

Regressiooni— ja korrelatsioonikoefitsient on omavahel

seoses järgmiste valemitega:

r = 1/"y/x -

Neid valemeid võib kasutada r ja b arvutamise õigsuse

kontrolliks.

Seost r ja b vahel võib väljendada ka valemitega:

'

Mõlema regressioonikoefitsiendi (-võrrandi) järgi joonesta-

tud sirged ei lange täpselt kokku (välja arvatud juhud, kus

r = + 1,0, 0 või -1,0). Tavaliselt arvutatakse ainult y reg-

ressioon x-le (by/x) ja seda tähistatakse lihtsalt b.

Näide 8: Leida piima valgusisalduse regressioon

rasvasisaldusele näites 7 esitatud andmete põhjal.

b = —- 0,8138,
l,oool

mis tähendab, et piima rasvasisalduse suurenemisel 1% võr-

ra suureneb valgusisaldus keskmiselt 0,8138% võrra.

Regressioonivõrrandi saame:

y = y + b(x-x) = 3,26 + O,8138(x-3,75) = 0,21 + o,Blx.

Saadud võrrandi järgi leitakse teoreetilised y väärtused

(y), mille abil võib regressiooni kujutada graafiliselt. Sir-

ge punktide leidmisel asetatakse x asemele võrrandisse kind-

lad arvulised väärtused (tavaliselt minimaalne, keskmine ja
maksimaalne) ning lahendatakse võrrand. Regressioonisirget
on võimalik joonestada ka a (= y - bx) ja x (või y) väärtus-

te järgi.
Ka regressioonivõrrandile leitakse standardhälve - s

.y/x
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Selleks kasutatakse valemit:

Regressioonivõrrandi standardhälve iseloomustab varian-

tide keskmist hälvet regressioonisirgest y tunnuse ühikuis.

Näites 8 Sy/x võrdub:

y/x -U = 0,2166.

Regressioonikoefitsiendi (b) tõenäosust on võimalik hin-

nata regressioonikoefitsiendi standardhälbe kaudu, kasu-

tades t-testi:

= 0,2165; b 0.8138b yšq—
t = =

Geneetikas kasutatakse regressioonsLnalüüsi peamiselt

päritavuse koefitsiendi arvutamisel (vt. osa 5.3.1.2.1.).
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4. POPULATSIOONI GENEETILINE STRUKTUUR JA DÜNAAMIKA

4.1. Populatsiooni geneetiline tasakaal (staatika

4.1.1. Panmiktilise populatsiooni mõiste

Enamik populatsioonigeneetika seaduspärasusi kehtib nn.

panmiktilisepopulatsiooni kohta. Sellise idealiseeritud po-

pulatsiooni mudeli iseärasusteks on:

1) indiviidide juhuslik (valikuta, vaba) omavaheline

paarumine ehk panmiksia;

2) kõikide genotüüpide võrdne reproduktsioonikiirus,s.t.
isendite võrdne viljakus, säilivus ja eluvõime kogu ontoge-
neesi jooksul;

3) mutatsioonide puudumine;

4) eraldatus teistest populatsioonidest, mistõttu mig-
ratsiooni ei saa toimuda;

5) populatsiooni küllaldane suurus (sajad või tuhanded

isendid), mis võimaldab kõikide genotüüpide võrdse tõenäosu-

sega kombineerumist.

Panmiksia puhul ühinevad omavahel genotüübid, vaatamata

nende sarnasusele või erinevusele, ilma igasuguse valikuta.
Siin ei arvestata ka loodusliku valiku toimet (kohanenumate
isendite intensiivsemat reproduksiooni). Panmiktilises popu-
latsioonis kehtivad täielikult MENDELi poolt postuleeritud
pärilikkuse seaduspärasused, mis seisnevad kromosoomide ja
geenide haploidiseerumises meioosis ning gameetide juhuslikus
kombineerumises viljastumisel. Sageli nimetataksegi panmikti—-
list populatsiooni "Mendeli populatsiooniks", sest sellise

populatsiooni püsimine on MENDELi seadustega kooskõlas.
Ideaalsele panmiktilisele populatsioonile on lähedased



ulukloomade populatsioonid. Kunstlikus populatsioonis (kodu-

loomade tõud, tõurühmad) ei esine kunagi täielikku panmiksiat,

sest siin teostatakse aretusvalikut, üksikuid genealoogilisi

gruppe peetakse isoleeritult ja esineb migratsioon. Samuti

on isendite arv populatsioonis sageli väike (eraldatus üksi-

kuteks karjadeks, mille siseselt toimub valik).

Panmiktiline populatsioon on siiski nagu nulltasapinnaks,

millega võrreldakse erinevaid aretussüsteeme ja hinnatakse va-

liku mOju. Sellise idealiseeritud populatsiooni abil on ka ker-

gem mõista populatsioonides toimivaid seaduspärasusi, kodu-

loomade evolutsiooni faktoreid.

4.1.2. Geenide ja genotüüpide sagedus

Geeni sageduse all mõistetakse tema esinemise tõenäosust

antud populatsioonis. Teatud geeni sagedus võrdub selle gee-

ni lookuste suhtega kõikide antud lookuses esinevate al-

leelsete geenide summasse selles populatsioonis (lookus on

koht kromosoomis, kus paikneb teatud omadust määrav geen või

üks tema alleelidest - A, jne.). Geeni sageduse mõis-

te on analoogiline sageduse mõistega matemaatilises statisti-

kas (vt. osa 3.3.3.)*

Kui teatud lookuses esineb uuritaval populatsioonil ai-

nult kaks geeni, näiteks A ja a, siis geeni A sagedus

selles populatsioonis võrdub:

A lookuste summa S A

*

A lookuste + a lookuste summa SA+ S a

Geeni a sagedus (q&) antud populatsioonis on:

a lookuste summa -
—2_2

—

"

A lookuste + a lookuste summa SA+ S a

Kui selles populatsioonis ühes lookuses esineks alleel-

seid geene rohkem kui kaks, s.t. oleks tegemist alleelide se,

riaga, siis oleks ühe alleelse geeni sageduse arvutamise va-

lem järgmine: -

,

S°l
,

P&1 S&i + S&2 + + ...

69
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kus ag, * * on vastavate alleelsete geenide arv

selles lookases antud populatsioonis.

Geeni sagedust määratakse niisiis ainult alleelsete gee-

nide suhtena. Kõikide võimalike alleelsete geenide summa an-

tud lookases võrdub 1 ehk 100%. ühe alleelse geeni sagedus
võib seega varieeruda 0 ja 1 vahel, nagu igasuguse juhusliku
sündmuse tõenäosus (vt. osa 3.3.3.).

Kui ühes lookuses esineb ainult 2 alleeli (A ja a) ja

neist ühe sagudus on siis teise alleeli sagedus q& peab
võrduma 1 - (kuna +q& = 1).

Esitatut võib illustreerida konkreetse näitega šorthor-
ni tõugu veiste karvkatte värvust määravate geenide sageduse
arvutamise kohta. On kindlaks tehtud, et šorthorni veiste

karvkatte värvus oleneb kahest alleelsest geenist: - mää-

rab punase värvuse -jaßg - valge värvuse. Värvuse päranda-
mine toimub intermediaarse pärilikkuse skeemi järgi, kusjuu-
res loomad (heterosügoodid on kõik värvu-

selt kimlid (punased ja valged karvad segi: umbes pooled kar-

vad punased, pooled valged). Teises põlvkonnas (Fg) lahkneb

värvus punaseks, kimliks ja valgeks, suhtega 1:2:1. Seda mui-

dugi juhul, kui lähtuti homosügootsetest loomadest

sed loomad muutub reeglipärane lahknemise suhe.
Näide 9: 1000-peaiises šorthorni tõugu veiste po-

pulatsioonis loendati erineva karvkatte värvusega loomade

(fenotiiüpide) arv:

4?6 punast looma (genotüüp
428 kimlit looma (genotüüp R^Rg),

96 valget looma (genotüüp Rgßg).
Geenide Rj, ja Rg sagedus arvutatakse järgmiselt:

1) geene on: 476 * 2 = 952
*

428 * 1 = 428

kokku = 1380 geeni .

2) Rg geene on: 96 - 2 = 192
*

428 - 1 = 428

kokku = 620 Rg geeni.
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Kokku selles lookuses 1380 + 620 = 2000 geeni.

Geenide sagedused:

I) =
620_

= 0,31 .

2000
Pp = = 0,69;

2000

Antud kahe alleelse geeni suhte (sageduse) uuritud popu-

latsioonis võime esitada järgnevalt:

0,69Ri :

Kui dominantsua puudub, on fenotüüpide esinemissageduse

järgi lihtne ka genotiiüpide suhtelist sagedust kindlaks teha,

sest sel juhul erinevad fenotüübid kujutavad endast ühtlasi

ka erinevaid genotüüpe. Genotüüpide sagedus on teatava geno—-

tüübiga indiviidide arvu suhe uuritud indiviidide koguarvu

(väljendatakse ka protsentides). Genotüüpide sagedust tähis-

tatakse: B Rißi
11 2

sagedus = P =
— = P .

11 S + S + S RgR2

sagedus = H (arvutus analoogiline) = 2 pq.

2
sagedus = Q - - = 3 .

Et kõikide genotüüpide sagedus populatsioonis on üks,

siis:

P + H + Q = 1 ehk 100%.

Geenide sageduse leidmiseks dominantsuse puudumisel võib

kasutada ka genotüüpide sagedust, sest:

p = 1/2(2P) + 1/2 H= P + 1/2 H ja

q = 1/2(2Q) + 1/2 H = 0 + 1/2 H.

Rakendades neid valemeid eelneva näite puhul, saame

genotüüpide ja geenide sageduseks:

p
4sZ_

= Q 476 ; H = = 0,428; Q = = 0,096.
1000 1000 iooo
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p = P + 1/2 H = 0,476 + 0.428/2 = 0,476 + 0.214 = 0,690;

q = Q + 1/2 H = 0,096 + 0,428/2 = 0,310.

Seega saime genotüüpide sageduse alusel ( millised tehti

kindlaks fenotüübi järgi) täpselt samasuguse geenide sageduse

kui eespool toodud loogilise arvutusviisi järgi.
Geenide sagedust on võimalik arvutada vaid alternatiivse-

te tunnuste puhul, kus geeni (või geenide) arv ja toime uuri-

tavale tunnusele on teada. Polügeensete tunnuste puhul, kus

üksiku geeni fenotüübilise avaldumise tulemust ei saa eralda-

da, pole võimalik ka tema sagedust populatsioonis kindlaks te-

ha. Geenide sageduse üldised seaduspärasused aga kehtivad tõe-

näoliselt ka polügeensete tunnuste puhul.

4.1.3. HARDY—WEINBERGi geneetilise tasakaalu seadus

Inglise matemaatik HARDY (1908) ja saksa arst WEINBERG

(1908) formuleerisid teineteisest sõltumatult printsiibi, mis

käsitab alleelsete geenide suhtelist sagedust populatsioonis.
See nn. HARDY-WEINBERGi seadus (teoreem, reegel) moodustab

ühe populatsioonigeneetika nurgakivi. Seadust võib defineeri-

da järgmiselt:

Panmiktilises populatsioonis püsib alleelsete geenide
suhteline sagedus põlvkonnast põlvkonda konstantne (muutumatu)
Teiste sõnadega - panmiktiline populatsioon püsib geneetili-

ses tasakaalus.

Geneetilise tasakaalu seaduse tõestamiseks pöördume ta-
gasi näite 9 juurde, eesmärgiga selgitada, kuidas toimub gee-
nide edasiandmine sugurakkude kaudu järgnevale põlvkonnale.
Seda protsessi võib edasi anda PUNETTi võrgustiku abil:

Muna-
rakud

??

Spermatosoidid

0,69Ri 0,31 1*2

0,69 Ri 0,4761RiRi 0,21391*11*2
0,31 R2 0,21391*11*2 0,0961521*2
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Genotüüpide suhe järgnevas põlvkonnas on:

(punased) - 0,4761 ehk 47,6%,

- 0,2139+0,2139 = 0,4278 ehk 42,8%,

(valged) - 0,0961 ehk 9,6%.

Saadud genotüüpide suhe ühtüb täielikult eelnevas põlv-

konnas valitsenud suhtega. Ka igas järgnevas põlvkonnas jääks

geenide ja R 2 suhe samaks ja sest panmik-

tilises populatsioonis geene ei teki juurde ega kao.

Tähistades eespool esitatud võrgustikus vastavad arvuli-

sed geenide sagedused sümbolitega p ja q, võime alleelide suh-

te populatsioonis väljendada:

pRi:qR2,

ehk : (1 - p)R2, ehk (1 - q)Ri : qR2 ,

sest p + q =
1 ja p = 1 - q ning q=l-p.

Esitatut matemaatiliselt kokku võttes saame järgmise

gameetide ja sügootide sageduste vahekorda iseloomustava skee-

2 2
Kokku sügoote: + 2pqßjßg * 3 *

Geenide sageduse võrrand: p 2 + 2pq +q2= 1
.

Antud avaldis on sisuliselt binoomi (p + q)2 laiendamise

tulemus (vt. osa 3.2.). See binoom, mida sageli esitatakse
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kujul:

[pA+(l-p)a]2=l
ongi HARDY-WEINBERGi teoreemi üks matemaatilisi väljendusi.

HARDY-WEINEERGi seaduse alusel võib ükskõik millises pan-

miktilises populatsioonis arvutada alleelsete geenide suhte-

lised sagedused sügootide (fenotüüpide) sageduste järgi. Ge-

neetilise tasakaalu seisundiga võrreldakse populatsioonis toi-

mivate dünaamika faktorite efekti (vt. osa 4.2.). Kui uurita-

vad geenid asuvad autosoomsetes kromosoomides, saabub püsiv

geneetiline tasakaal populatsioonis juba ühe põlvkonna jook-

sul, s.t. et HARDY-WEINBERGi seadus kehtib juba järgmises põlv-
konnas.

Kui mitmes üksteisele järgnevas põlvkonnas geneetilise
tasakaalu seadus ei kehti, siis mõjuvad populatsioonile mõned

dünaamika faktorid, mis muudavad geenide sagedust (vt. osa

4.2.). Sel juhul pole geenide sagedust võimalik määrata.HARDY-
WEINBERGi seadus iseloomustab ainult staatilist populatsiooni.

4.1.4. Geenide sageduse määramine panmiktilises
populatsioonis

4.1.4.1. Geenide sagedus kahe alleeli puhul

Kahe alleelse geeni sagedus arvutatakse olenevalt nende

dominantsusest.

Dominantsuse puudumisel (intermediaarne pärilikkus) näi-

tab fenotüüp otseselt genotüüpi. Genotüüpide kaudu saadakse

geenide sagedus vastavalt näitele 9 (osa 4.1.2.).
Dominantsuse esinemise puhul erineb geenide sageduse ar-

vutamine mõnevõrra eespool esitatust. Dominantsus iseenesest
ei mõjuta geenide esinemissagedust populatsioonis, kui domi-
nantsel geenil teised eelised puuduvad. Ka dominantsuse esi-
nemisel kehtib populatsioonis HARDY-WEINBERGi geneetilise ta-
sakaalu seadus. Genotüüpide esinemissagedust on aga ühe al-
leelse geeni dominantsuse korral mõnevõrra raskem määrata,
sest homosügootsed dominantsed ja heterosügootsed isendid (AA
ja Aa)on fenotüübilt samased. Neist on võimalik eristada
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vaid homosügootseid retsessiivseid loomi (aa). Nende kaudu on-

gi võimalik geenide sagedust määrata.

Näide 10: Loendusel tehti kindlaks, et holštein-frii-

si tõugu lehmadel USA-s sünnib keskmiselt üks punase-valgekirju

vasikas 199 musta-valgekirju kohta (RICE jt., 1957). On teada,

et musta värvuse geen (M) domineerib punast värvust määrava

geeni (m) üle.

Kokku on genotüüpe MM ja Mm (musta-valgekirjud) 199,

genotüüpe mm (punase-valgekirjud) on 1.

Geeni M sagedus tähistatakse p, geeni m sagedus aga q.

Genotüübi mm sagedus Q ehk - 1/200 = 0,005.

Geeni m sagedus q = "1/Q* =< =*0,0707.

Et p = 1 - q, siis musta värvuse geeni M sagedus p = 1

0,070? = 0,9293-

summa: 0,8636 MM + 2(0,0657) Mm * 0,0050 mm= l,

Fenotüüpide summa* 0,9950 MM+Mm + 0,0050 mm = 1.

Näeme, et geenide ja genotüüpide sagedus jäi püsima ka

järgnevas põlvkonnas. Samuti püsib antud juhul fenotüüpide sa-

gedus: iga 200 vasika kohta sünnib üks punase-valgekirju (sest

0,9950 : 0,0050 = 199 : D.

Sellise skeemi järgi on võimalik arvutada retsessiivsete

geenide ja genotüüpide sagedust ükskõik millises panmiktilises

populatsioonis.

HARDY-WEINBERGi seadust saab kasutada ka sugukromosoomi-

des paiknevate alleelsete geenide sageduse määramisel (sooliite

liste tunnuste puhul). Homogameetsel sugupoolel (XX) on sugu-

kromosoomidega seostunud geenide jaotumine samasugune kui au-

tosoomsete kromosoomidega seostunud geenide puhul. Heteroga—
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meetsel sugupoolel (XY) on aga sooliiteliste tunnuste puhul

sügootide ja geenide sagedus võrdne (P = = p; Q = =q ),

sest vastavad geenid esinevad ainult ühes kromosoomis (hap-
loidselt). Seega on heterogameetsel sugupoolel (imetajatel
isasloomad) sugukromosoomidega seostunud geenide sagedus suu-

rem kui sama populatsiooni emasloomadel (homogameetsel sugu-

poolel) sest p < = p.

Sooliitelisi tunnuseid esineb koduloomadel äärmiselt

vähe (koduimetajatel pole nende tõenäolist esinemist konsta-

teeritud, kodulindudel tuntakse vaid mõnda sellist tunnust).
Inimesel asuvad sugukromosoomides teatud haigusi (hemofiilia,

daltonism) põhjustavad geenid. Kui näiteks tuvastatakse, et

mõnes inimeste populatsioonis on 8%-l meestest daltonism (osa-

line värvipimedus, rohelise ja punase värvuse eraldusvõime

puudumine), siis seda nähtust põhjustava retsessiivse geeni

sagedus q (mis on ühtlasi ka sügootide sagedus q2 = Q) võr-

dub:

q2 = q = 8/100 = 0,08.

Oletades, et naistel on selle retsessiivse geeni levik

samasugune, saame homosügootsete retsessiivsete genotüüpide
(haigete)sageduseks:

2 2
q = 0,08" = 0,0064 ehk 0,64%,

mis on ainult 8% vastavast arvust meestel. Seda seetõttu, et
naistel on 2 X-krbmosoomi.

Sooliitelise geeni sageduse leidmiseks määratakse nii— s

siis kõigepealt vastava genotüübi sagedus heterogameetsel su-

gupoolel. Selle kaudu arvutatakse vastava geeni sagedus ka

homogameetsel sugupoolel.

Sugukromosoomides asuvate geenide tasakaalu seisund (HAR-
DY-WEINBERGi seaduse kehtivus) ei saabu mitte ühe põlvkonna
jooksul, nagu see on autosoomsete geenide puhul, vaid alles
mitme (5-6) põlvkonna järel. Seda tingib asjaolu, et X-kro-
mosoomid ei kombineeru omavahel igas põlvkonnas vabalt, vaid
nn. "kriss-kross" skeemi järgi: emalt pojale ja isalt tütre-
le.
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4.1.4.2. Geenide sagedus alleelide seeria puhul

Võrrand (p + = 1 on rakendatav vaid siis, kui antud

lookuses esineb ainult 2 alleeli ja need asuvad autosoomsetes

kromosoomides. Kui ühes lookuses esineb rohkem kui 2 alleel-

- geeni - nn. alleelide seeria lisandub võrrandile roh-

kem sümboleid. Nii on sama võrrand 3 alleelse geeni puhul

järgmine:

(p + q + r)2 = p 2 + 2pq + 2pr + q2 + 2qr + r2 = 1.

Toodud valem tuleneb järgnevast skeemist:

2 2
Homosügootseid genotüüpe on toodud skeemis 3: P , q ja

heterosügoote aga 6: 2 pq, 2 pr ja 2 qr.

Kui alleelide seerias dominantsus puudub, on üksikute

geenide sageduse arvutamine suhteliselt lihtne. Näitena on esi

tatud veiste transferriinitüüpe (vereseerumi liini

fraktsioone) määravate geenide sageduse arvutus (SMITHIESi ja

HICKMANi, 1958, järgi).
Näide 11: Veiste transferriinitüübi määrab kolmeal-

leelne kodominantne geenide süsteem, mis väljendub 6 fenotüü-

biga. Fenotüübid määratakse kindlaks elektroforeesil,olenevalt

transferriini vööndite arvust ja nende liikumise kiirusest
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tärklise geelil. (vt. osa 5*6.6.) Vastavad feno- ja genotüü-
bid on järgmised:

Transferriinitüüpe määravad seega 3 alleelset geeni -

TfA, ja Tf^. Iga alleel määrab järgmised transferriini

vööndid:

TfA-ABC
TfD- BCD

TfE- CDE

Et dominantsus puudub, näitavad fenotüüpide sagedused
ühtlasi ka genotüüpide sagedust. Üksikute genotüüpide sageduse
alusel arvutatakse alleelide (geenide) sagedused järgmiselt:

1. Alleeli sagedus p:

p -

+ AD + AE

2n

2. Alleeli sagedus q:

q=
2PP + AD + DE

2n

3. Alleeli sagedus r:

r =
2EE+DE+AE

2n

kus n on uuritud loomade koguarv.
Saksa mustakirjul tõul jagunesid transferriinitüübid

vastavalt MEYERi ja GEYERi (1964) uurimiste tulemustele järg-
miselt: AA - 185 looma, AD - 291 looma, AE - 40, DD - 125
DE - 28 ja EE - 2 looma. Kokku uuriti 6?1 veist.

Vastavad geenide sagedused on:.

Transferriini
vööndid tärkli-

se geelil

Fenotüüp Genotüüp

ABC A A TfA/TfA
ABCD A D TfA/TfD
A B C D E A E TfA/TfE

B C D D D TfD/TfD
B C D E D E TfD/TfE

C D E E E TfE/TfE



79

1) sagedus p:

p =
z.ia? + 2si*4o ~2QjL. , 0,5224.

2 -671 1342

Alleeli sageduse standardviga s— leiti valemi järgi:

p !

Antud näites s- võidub:

-

0
p V 2- 671

2) TfD sagedus q:

2 - + 28,.+ 231
=

2 - 671 1342

1 0,4240(1 - 0.42401 = 0,014.
§ V 2 -671

3) TfE sagedus r:

r - -

' 2 + .28 +4O
-

22
_ 0,0537

2-671 1342
'

Analoogiliselt võib arvutada ükskõik millise alleelide

seeria üksikute geenide sageduse, kui fenotüüpide sagedus on

teada ja dominantsus puudub.

Dominantsuse esinemisel alleelide seerias arvutatakse

üksikute geenide sagedused homosügootse retsessiivse genotüü-

bi kaudu (seda on võimalik fenotüübi järgi määrata). Vasta-

vad arvutused on siin mõnevõrra keerukamad, need tulevad ette

näiteks veregruppe määravate geenide sageduse arvutamisel.
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4.2. Populatsiooni geneetilise dünaamika faktorid

Loomade fenotüüpi võib nende eluajal olulisel määral

muuta ümbritseva keskkonna tingimuste (söötmine, pidamine)
abil. Saavutatud muutused piirduvad aga ainult loomade feno-

tüübiga ühes põlvkonnas, sest nende pärilikkus (genotüüp)jääb
mõjustamata. Selleks, et mõnda loomatõugu (populatsiooni) ge-

neetiliselt, s.o. sisuliselt, püsivalt parandada, on tarvis

muuta geenide sagedust, selle populatsiooni geneetilist struk-

tuuri. Maksimaalse edu saavutamiseks on vaja luua loomadele

ka kõige soodsamad keskkonnatingimused.

Populatsiooni (tõu)geneetilist struktuuri võib muuta

kahel viisil (JOHANSSON, LUSH, 1963):

1) geenide sageduse muutmisega, suurendades soovitud ja
vähendades soovimatute geenide sagedust. Geenide sagedust
populatsioonis võivad muuta:

a) mutatsioonid,
b) valik,

c) migratsioon,
d) juhuslikkus (väikestes populatsioonides)

Nendest faktoritest on valik ja migratsioon suurel mää-

ral aretaja poolt kontrollitavad ja tema tahtele allutatavad.
Mutatsioonide teke, samuti juhuslikud tendentsid aga ei allu

aretaja kontrollile, on temast sõltumatud.

2) sügootide (genotüüpide) sageduse muutmisega. See
seisneb erinevate geenikombinatsioonide — homo- ja hetero-

sügootide — suhte muutmises (näiteks AA, Aa ja aa vahel), il-
ma et samaaegselt muutuks geenide sagedus. Geenikombinatsioo-
nide vahekorda(genotüüpide sagedust) saab muuta erinevate
aretussüsteemide (paaritussüsteemide) rakendamisega, s.o.
tahtliku panmiksia rikkumisega.

Kui geenide sageduse peamiseks muutjaks võib lugeda va-
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likut, siis genotüüpide sageduse kujundamisel on otsustavaks

aretussüsteem. Aretussüsteeme populatsioonis (tõu piirides)
jaotatakse kahte põhilisse liiki:

a) sugulusaretus ehk sisearetus ehk inbrii-

ding (ingl. k. inbreeding),

b) mittesugulusaretus ehk välisaretus ehk

autbriiding (ingl. k. outbreeding).

Sugulusaretuse puhul paaritutakse omavahel lähedasi su-

gulasi, mittesugulusaretuse puhul aga saadakse järglasi oma-

vahel mitte suguluses olevatelt vanematelt.

Geenide ja genotüüpide jaotumist olenevalt erinevast paa-

ritussüsteemist ühes ja samas populatsioonis näitab järgmine
skeem (GARDNERi, 1965, järgi):

ühendatavad genotüübid Järglaste genotüübid

I. Inbriiding:

Cc x Cc

Cc x Cc

ICC + 2Cc + Icc

ICC + 2Cc + Icc

4CC

4CC

CC x CC

CC x CC

kokku geene: 24C + 8c

11. Autbriiding:

Cc x CC

Cc x CC

CC x Cc

CC x Cc

2CC + 2Cc

2CC + 2Cc

2CC + 2Cc

2CC + 2Cc

kokku geene: 24C + 8c

Esitatud skeemilt võib näha, et paaritussüsteem (in-

või autbriiding) ei muuda geenide sagedust, muutub vaid geno-

tüüpide sagedus. Olenevalt erinevatest genotüüpidest moodus-

tuvad ka erinevad fenotüübid.

Geenide ja genotüüpide omavahelise suhte pidev muutumi-

ne moodustabki populatsiooni geneetilise struktuuri dünaamika

olemuse. Populatsiooni geneetilise dünaamika teooria esitasid

esmalt FISHER, WRIGHT ja HALDANE käeoleva sajandi 20. aastatel

Nende teadlaste tööd aitasid muuta HARDY ja WEINBERGi poolt
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loodud populatsiooni staatika teooria selle dünaamika teoo-

riaks.

4.2.1. Geenide sagedust mõjutavad faktorid

4.2.1.1. Mutatsioonid

Populatsiooni geneetiline tasakaal saab püsida vastavalt

HARDY-WEINBERGi seadusele vaid siis, kui geenid, kromosoomid

ega ka genoom (kromosoomide arv) tervikuna ei muutu, ei mu-

teeru. Ometi on teada, et populatsioonis esinevad mutatsioo-

nid ja neil on oluline tähtsus pärilike muutuste tekkimisel

ja geenide sageduse muutumisel antud liigi evolutsiooniprot-
sessis.

Ehkki geenmutatsioonide (üksiku geeni muutuste) tekkimi-

se sagedus normaalsetes tingimustes on suhteliselt väike, on

nad, geenide suure arvu tõttu, üheks olulisemaks teguriks lii-

kide evolutsioonis.

Mutatsioon võib olla kordumatu, kui teatud geen muutub

juhuslikult, ainult üks kord pikema aja jooksul. Kordumatud
mutatsioonid on harvad ja geenide sageduses populatsioonis
nad erilisi muutusi ei põhjusta.

Korduvad mutatsioonid tekivad teatud ajavahemiku järel
regulaarselt ja produtseerivad küllaldaselt mutantseid geene
populatsiooni tasakaalu kõigutamiseks. Teatud geeni korduv
mutatsioon on pöörduv protsess, s.t., et iga geen võib mutee-
rudaotseses ja pöörduvas (dominantses) suunas:

*a

Kui alleel A muutub teatud sagedusega alleeliks a, siis
järgnevates põlvkondades geeni A osatähtsus väheneb, geenil
a aga suureneb. Tähistades retsessiivse mutatsiooni sageduse
u-ga ja dominantse mutatsiooni sageduse v-ga,võib mutatsioo-
niprotsessi kahe alleeli vahel kujutada järgmiselt:
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Olenevalt muutuse suunast valvad mutatsioonide sagedused

olulisel määral erineda. Retsessiivseid mutatsioone esineb

looduses suhteliselt rohkem kui dominantseid, s.t. u>v. Ni-

metatud asjaolu on tingitud sellest, et retsessiivse mutatsi-

ooni korral heterosügootsed isendid ei erine fenotüübilt do-

minantsetest (Aa = AA) homosügootsetest. Seetõttu need mutatsi

oonid kuhjuvad populatsioonis ja avalduvad vaid heterosügoot-
sete (Aa) isendite omavahelisel paarumisel. Uue tunnuse esi-

letulekuks on aga vaja, et mutatsioon oleks heterosügootsena

paljunenud sellise tasemini, mis kindlustaks vastavate gamee-

tide (a ja a) tõenäolise ühinemise viljastumisel ning homosü-

gootsete retsessiivsete isendite (aa) tekkimise. Alles siis

avastatakse populatsioonis retsessiivne mutatsioon (loom, kel-

lel esineb retsessiivne tunnus). Mida väiksem on populatsioon,

seda tõenäolisem on heterosügootsete retsessiivsete genotüü-

pide teke. Suures populatsioonis on vaja mutatsiooni levimi-

seks märksa pikemat aega. Seega retsessiivsete mutatsioonide

levik populatsioonis oleneb suurel määral selle suurusest.

Dominantne mutatsioon seevastu allub valikule juba hete-

rosügootsena. Kui tekkinud mutatsioon on letaalne, siis selli-

sed loomad surevad kas loote- või lootejärgsel perioodil. Sub-

letaalse mutatsiooni puhul on loomal väheienud eluvõime ja

nad jäetakse valikul kõrvale. Dominantne mutatsioon säilib po-

pulatsioonis ainult sel juhul, kui ta on neutraalne või osu-

tub vahepeal muutunud väliskeskkonnatingimustes kasulikuks.

Nii sõltub igasuguse mutatsiooni levik populatsioonis sel-

lest, mil määral ta mõjutab looma eluvõimet, sigimisprotsessi

ja produktiivsust, missugune on tema pleiotroopne toime (mõ-

ju üheaegselt mitmele tunnusele), kas mutatsioon on dominant-

ne või retsessiivne jne.

Üldiselt on iga mutatsioon algul suuremal või vähemal

määral kahjuliku toimega, sest ta rikub organismide ajalooli-

se arengu (evolutsiooni) käigus kujunenud genotüübi terviklik-

kust ja selle kohastumist olemasolevale keskkonnale. Selliseid

mutatsioone, mis osutuksid kohe liigile kasulikuks, tekib vä-

ga harva. Nende kasulikkus võib ilmneda hiljem, seoses ümbrit-

seva keskkonna muutumisega.

Mutatsioonidest põhjustatud muutumist teatud dominantse
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geeni sageduses (p) populatsioonis ühe põlvkonna jooksul väl-

jendatakse valemiga:

4p = -up + vq,

kus 4p - muutus dominantse geeni sageduses ühe põlvkonna

jooksul,

u - dominantse geeni mutatsiooni sagedus retsessiivses

suunas,

v - retsessiivse geeni mutatsiooni sagedus dominantses

suunas,

p jaq- alleelsete geenide A ja a sagedused populatsioo—
nis.

Kui vastassuunaliste mutatsioonide sagedused (u ja v) on

võrdsed, tekib populatsioonis muteerunud geenide vahel dünaa-

miline tasakaal. Sel puhul

Ap= O ja-2-=Y ehk pu= qv ehk up=v(l-p)

ja vastavalt

P-U + V
ja

u+ V

Teatud geeni muteerumise sagedust nimetatakse sageli ka
mutatsioonirõhuks (ingl. k. mutation pressure). Erinevatel
geenidel on mutatsioonirõhk isesugune, ühed geenid muteeruvad

sagedamini kui teised. Mutatsioonide sagedus erineb ka liiki-
de järgi. Sellel asjaolul võib olla evolutsiooniline tähtsus:
sagedamate mutatsioonide tõttu kohaneb mõni liik paremini muu-

tuvatele keskkonnatingimustele ja säilib pikema epohhi jook-
sul.

Mutatsioonide osatähtsus geenide sageduse muutumisel po-
pulatsioonis on siiski väiksem kui de VRIES (1901-1903) seda
algul arvas. Seda sellepärast,et:

1) nende sagedus on väike ja

2) enamik neist on kahjulikud ja kõrvaldatakse populat-
sioonist loodusliku või kunstliku valikuga.

Koduloomadel esinevad mutatsioonid suhteliselt harva ja nen
de sagedust pole praktiliselt määratud. Taimedel ja laboratoorse
tel loomadel on mutatsioonide sagedus erinevates lookustes vä-
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ga varieeruv. Keskmiselt toimub 100000 kuni 1000000 gameedi

kohta üks mutatsioon (JOHANBSON, 1961). Mutageensete agensite

(toniseeriv kiirgus, keemilised ained jt.) abil pole kodu-

loomadel Õnnestunud kasulikke kunstlikke mutatsioone esile

kutsuda. Taimekasvatuses on sellel alal saavutatud häid tule-

musi. Mutatsioonide levik koduloomade populatsioonides on ta-

kistatud veel seetõttu,et enamik neist on kahjuliku toimega

ja eemaldatakse valikul. Selektsionääril tuleb mutatsioonide-

ga arvestada ainult sedavõrd, et eemaldada oma karjast kahju-

like anatoomiliste ja füsioloogiliste defektidega mutandid,

kui neid peaks ilmnema.

Nii vOib kokkuvõttes väita, et mutatsioonidel on kodu-

loomade populatsioonide geneetilises dünaamikas suhteliselt

väike tähtsus. Evolutsiooniprotsessi jooksul võivad mutatsi-

oonid hende kuhjumisel muuta peamiselt looduslikke populatsi-

oone teatud suunas, aga ka seda väga pika aja jooksul (aasta-

sadade või -tuhandete möödumisel).

4.2.1.2. Migratsioon

Migratsiooni all populatsioonigeneetikas mõistetakse

loomade juurde- või sissetoomist mingisse populatsiooni - im-

migratsiooni - või nende väljaviimist sellest populatsioonist -
emigratsiooni. Migratsiooni osatähtsus geenide sageduse muut-

misel populatsioonis on suur ja see protsess allub täielikult

aretaja kontrollile.

Kui emigratsioon suurtest populatsioonidest toimub juhus-

likult, ilma loomade valikuta genotüübi järgi, siis ei avalda

ta antud populatsiooni geneetilisele struktuurile olulist mõ—-

ju. Olenevalt emigratsiooni intensiivsusest toimub vaid popu-

latsiooni arvuline vähenemine. Väikestes populatsioonides võib

emigratsioon suurendada juhuslikkuse mõju (vt. osa 4.2.1.4.).

Kui aga emigratsioon kannab valikulist iseloomu (parema-

te või halvemate loomade pidev eemaldamine populatsioonist),

on tema mõju analoogiline valiku mõjuga (vt. osa 4.2.1.3).

Loomade juurdetoomine (import) teistest populatsioonidest

ehk immigratsioon on geenide sageduse muutmise tõhusaks abi-

nõuks. Immigratsiooni mõju sõltub suurel määral sissetoodava-
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te loomade geenide sageduse erinevusest lähtepopulatsiooni
omast (loomade sugulus) ja sellest, millisel määral võimalda-

takse nendel loomadel selles populatsioonis reprodutseerida
(oma geene järglastele edasi pärandada). Viimane asjaolu ole-
neb rakendatavast aretussüsteemist. Nii näiteks muudetakse
vältava ehk ümberkujundava ristamisega (ingl. k. grading) läh-

tepopulatsioon sissetoodavate geenide abil peaaegu täielikult,
sisestava ristamise ehk "verelisamise" puhul aga püütakse pa-
randada ainult mõnda üksikut omadust (asendada mõnda geeni)
ühekordse ristamisega, jättes lähtepopulatsioonile suuremad

reproduktsioonivõimalused (näit. USA lihatõugu veiste rista-
mine seebuga nende vastupidavuse tõstmiseks haigustele.madala
piima rasvasisaldusega tõugude ristamine džörsi tõuga jne.).

Puhasaretuse(ühte tõugu kuuluvate loomade omavaheline
paaritamine) puhul kasutatakse immigratsiooni suhteliselt har-
vemini. Immigratsiooniks võib lugeda siin nn. autkrosse ehk
sama tõugu või sugulastõuga loomade importi teistest karjadest
(isegi teistest riikidest). Nii võib Immigratsiooniks luge-
da näiteks taani punase ja hollandi mustakirjut tõugu veiste
importi Eesti NSV-sse, vastavalt eesti punase ja eesti musta-
kirju tõu piimaproduktiivsuse (eriti piima rasvasisalduse)
parandamise eesmärgil.

Mida erinevam on immigreeruv populatsioon, seda suurem
on tema mõju lähtepopulatsiooni geenide sagedusele.

Immigratsioonina võib vaadelda ka tõuloomade müüki mõnest
väljapaistvate jõudlusomadustega karjast antud piirkonna teis-
tesse karjadesse. Neid kõrgaretuskarju on sageli nimetatud
nagu "kiirgustsentriteks", mille sisene selektsioon võib '
mõjutada geneetilist tasakaalu ja geenide sagedust terve an-
tud piirkonna loomade populatsioonides. Nii näiteks selgus
veiste transf.rriinitüüpide uurimisest, et pidev tõulehmade
ja sugupullide immigratsioon Vändra Veisekasvatuse Katsejaa-
mast on ilmselt mõjutanud transferriinitüüpi määravate gee
nide sagedust Tori Näidissovhoosis (SAVELI, 1967). Mõlemas"
majandis täheldati TfA geeni tunduvat ülekaalu. Ilmne onTa
Vändra Veisekasvatuse Katsejaama karja mõju ümbruskonna käi-
jad, produktiivsusele ning tüübile, kunstliku seemenduse
made sugupullid, kaudu aga kogu eesti mustakirjule tõule va

*

barligis.
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4.2.1.3. Valik

4.2.1.3.1. Üldmõisted

Valik toimub siis, kui mõnel fenotüübil (järelikult ka

genotüübil)on võimalus jätta endast rohkem järglasi (sagedamini
reprodutseeruda) kui teistel. Selektsiooni ehk valiku eesmärk

on suurendada populatsioonis soovitavaid omadusi määravate

geenide sagedust soovimatuid õmadusi määravate geenide arvel

(nende samaaegse vähendamisega). Valikut võib vaadelda kui

koduloomade evolutsiooni suunavat faktorit.

Populatsioonigeneetika üheks peamiseks ülesandeks ongi

anda teoreetilised alused loomade valikuks, selgitada valiku-

protsessi geneetilist mehhanismi. Seetõttu nimetatakse seda

geneetika haru sageli selektsiooni geneetikaks.

Eristatakse looduslikku ja kunstlikku valikut. Oma põhi-

mõttelt ja toimemehhanismilt nad omavahel ei erine. Valiku

puudumisel on igal isendil populatsioonis võrdsed võimalused

paljunemiseks ning see protsess toimub juhuslikkuse põhimõt-

tel. Kui aga keskkonna faktorid soodustavad nende genotüüpi-

de paljunemist, mis on paremini kohanenud antud keskkonna tin-

gimustele, toimub looduslik valik.

KiiTiHtlikkuvalikut teostab inimene, reguleerides üksi-

kute loomade (kes erinevad fenotüübilt ja genotüübilt) repro-

duktsioonikiirust populatsioonis. Kunstliku valiku eesmärk

on parandada koduloomade populatsioone (tõuge), juhtida nende

evolutsiooni inimesele kasulikus suunas. Võrreldes loodusliku

valikuga on kunstliku valiku toime kiirem, sest inimene saab

soovitud genotüüpidele kindlustada suhteliselt kiirema palju-

nemise kui on kohanenumate isendite paljunemine looduslikes

populatsioonides. Kunstliku valikuga piiratakse genotüüpide

juhuslikku ühinemist (panmiksie.t), asendades selle ainult soo-

vitud tüüpide ühendamisega — vanemate paaride valikuga.

Looduslik valik toimub igas populatsioonis, ka sellistes,
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kus teostatakse kunstlikku valikut (loomatõud). Nende toime

võib olla ühesuunaline või vastassuunaline. Kui looduslik va-

lik toimib vastupidises suunas kunstlikule ja nende mõju tu-

gevus on võrdne, siis nad tasandavad (annulleerivad) üksteise

mõju ja kunstlikuvaliku efekt puudub.

Valikul ei looda uusi geene, vaid muudetakse ainelt gee-
nide sagedusi (p, q jne.), mille tagajärjel muutuvad ka, ge-

notüüpide (sügootide) sagedused. Kõikidel tekkinud mutatsioo-
nidel on samuti võimalus valikul säilida. Valiku poolt põhjus-
tatud muutused geenide sageduses säilivad ka siis, kui valik

mingil põhjusel lakkab.
\aliku loomingulisus, s.o. uute, lähtepopulatsioonis seni

puudunud tüüpide kujundamine, seisneb uute geenikombinatsioo-
nide moodustumises ja kuhjumises, samuti teatud geenide säili-
tamises populatsioonis põlvkondade jooksul.

4.2.1.3.2. Valik kahe alleelse geeni piires

Tavaliselt ei toimu valik ühe lookuse piirides, vaid haa-
rab looma kogu geenide komplekti. Erandi moodustab juhus, kui
valik toimub ainult ühe alternatiivse tunnuse järgi, mida mää-
ravad 2 alleelset geeni (näiteks värvus, sarvilisus, letaalsed
geenid jne.). Valiku geneetilise toimemehhanismi selgitamiseks
on aga selline lihtne näide sobiv.

Olgu teatav lookus esindatud kahe alleelse geeniga: A -

soovitav geen, sagedusega p ja a - soovimatu geen, sagedusega
qehk 1- p. Vastavalt HARDY-WEINBERGi seadusele kehtib va-
liku puudumisel sellises populatsioonis järgmine tasakaal:

2 ?
p

Täieliku dominantsuse esinemisel on selektsionääri poolt
fenotüübi järgi eristatav ainult retsessiivne homosügootne
(aa) genotüüp (näiteks letaalsete retsessiivsete geenide ja
teatavate värvuste puhul). Sel juhul on valiku teel võimalik
eraldada populatsioonist kõik retsessiivsed homosügo.tsed isen-
did (aa). Selektsiooni intensiivsust mingi genotüübi (näiteks
aa) vastu tähistatakse tähega sja nimetatakse selektsiooni
koefitsiendiks. See näitab valikuga eemaldatavate genotüüpide
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suhet kõikidesse genotüüpidesse.

Kui näiteks s = 0,1, siis tähendab see, et 100 loomast

on soovitud genotüüpe 90, 10 looma aga eemaldatakse valiku-

ga, sest

=
-10

= 0,1.
100

Selektsioon retsessiivse geeni vastu võib olla ainult

osaline, sest seda geeni esineb ka heterosügootides. Kui se-

lektsiooni intensiivsust genotüübi aa vastu tähistada s, siis

selle genotüübi suhteline reproduktsioonikiirus (järglaste
arv), võrreldes genotüüpidega AA ja Aa (kellel reproduktsi-

oonikiirus on 1 ehk 100%) oleks võrdne 1 - s. Kui aa sügooti-
de sagedus lähtepopulatsioonis oli siis nende sagedus pä-

rast selektsiooni võrdub:

- S).

Skemaatiliselt on seda kujutatud tabelis 7

Tabel 7

Geenide sageduse muutumine valikul retsessiivse
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Järgmises põlvkonnas on geeni sageduse (q) väärtuseks
(q'):

q' =

* s) + pq

Geeni sageduse (q) muutus järgmises põlvkonnas ehk selekt
siooni efekt (4q) võrdub:

4q = q'- q = -s) + -q)
1-sq

Kui q väärtus väheneb, langeb ka 4 q väärtus kiiresti.
Kui näiteks s = 0,2 ja q = 0,5, võrdub 4q = -0,0263. Kui aga
q = 0,01, väheneb 4q kuni -0,0000198. Mida väiksem on s, seda
aeglasem on protsess.

Kui selektsioon soodustab retsessiivset genotüüpi (aa),
võib kasutada sama valemit 4q arvutamiseks. Sel juhul muudab
s märki ja aa genotüübi reproduktsioonikiirus võrdub 1 + s.

Retsessiivse geeni (a) sageduse muutuse (4q) arvutami-
seks ühe põlvkonna jooksul on es?tutud tabel 8 (VOROSILOVI
1965a

*

Tabel

Geenide sageduse muutumine, olenevalt valiku suunast

Dominantsuse ja
valiku tingimu-
sed

tenide lähtesagedus ja re
)duktsiooirikiims

AA, Aa aa-

'tsessiivse gee
sageduse muu-

L8(2!q)Aa

2pq
aap
qP

Dominantsus
puudub, valik
aa vastu

-

l/2sq(l - q)

l-sq2
1 1 - 1/28 1-8

Täielik domi-

nantsus, valik

aa vastu
- q)

1 -

1 1 1-8

Täielik domi-

nantsus, valik
AA vastu

1-8 1 -

o

+ sql(l - g)
l-s(l-q2)

1

üledominantsus
valik AA ja aa
vastu

1-8 1
+

pq(sp-sq)

1-sp
1 -
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Valik võib toimuda ka heterosügootse genotüübi (Aa)

poolt või vastu. Selektsiooni intensiivsust Aa vastu tähis-

tatakse hs, kus sümbol h näitab selektsiooni intensiivsust

Aa vastu s ühikutes (retsessiivse genotüübi vastu suunatud se-

lektsiooni intensiivsuse ühikutes).

Kui geen A on täielikult dominantne a üle, siis genotüüp
Aa on fenotüübi järgi AA-st eraldamatu ja valikut tema (Aa)

vastu ei saa teostada. Sel juhul h = 0 ja ka hs =O. Interme-

diaarse pärilikkuse puhul (kui Aa fenotüüp on kahe homosügoo-

di - AA ja aa vahepealne) on valik Aa genotüübi vastu poole

võrra väiksema intensiivsusega kui aa vastu (ehk AA vastu),

1 - 1/2 s. Seega h = Q,5-

Kui valikul eelistatakse retsessiivsest homosügootset ge-

notüüpi (aa), siis on nii genotüübi AA kui ka Aa reproduktsi-

oon piiratud ja h = 1. Uledominantsuse puhul on heterosügoot-
ne genotüüp Aa eelistatud mõlema homosügoodi ees. Sel juhul

on h negatiivne arv.

Kokku võttes võib suhtelisi reproduktsioonikiirusi eri-

nevatel genotüüpidel (kui eelistatakse AA genotüüpi) tähista-

da järgmise valemiga (RICE 1957):

lAA:(l-hs)Aa:(l-s)aa.

Dominnntse geeni sageduse suurenemine ühe põlvkonna jook-
sul ehk selektsiooni efekt on juhul, kui h / 0 (dominant-

sus pole täielik) (JOHANSSON, 1961):

= spq
1 * h - -PGL.--2h)

,

1 - 8q& - p(l -

kus s - mõõdab reproduktsioonikiiruse erinevust genotüüpide

AA ja aa vahel,

pq - mõõdab olemasolevat aditiivset geneetilist variat-

siooni ja

h - mõõdab dominantsuse mõju selektsioonile.
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0.20

Joonis 9, Valiku efekti sõltuvus geeni sagedusest
(WRIGHTi, 1931, ja EUSHi, 1955, järgi).

Joonisel 9 on näidatud, kuidas selektsiooni efekt (Aq,
Ap) sõltub geeni lähtesagedusest (p, q) ja tema dominantsu-
sest või retsessiivsusest. Vastavatest kõveratest näeme, et
selektsiooni efekt sõltub eelkõige selekteeritava geeni sa-
gedusest lähtepopulatsioonis. Kui dominantsus puudub, on va-
liku efekt kõige suurem siis, kui vastava geeni sagedus on
0,5 lähedal. Kui dominantse geeni sagedus on väike, siis on
valiku efekt selle geeni poolt kõige suurem (p = 0,3—0 4).
Dominantse geeni sageduse suurenemisel aga valiku efekt lan-
geb, sest heterosügootide säilimine valikuga takistab vasta-
va dominantse geeni sageduse suurendamist (tekib pidevalt
retsessiivseid geene). Retsessiivse geeni sagedust on raske
suurendada siis, kui tema lähtesagedus on madal. Seda see-
tõttu, et sel juhul asub suurem osa geene heterosügootides,
milliseid kogu aeg eemaldatakse. Valiku efekt letsessiivse
geeni poolt on maksimaalne, kui tema sagedus on ligikaudu 0,7
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Jooniselt selgub ka, et populatsiooni on väga raske täieli-

kult retsessiivsetest geenidest (näit, mõned letaalsed gee-

nid) vabastada, sest valikul dominantse geeni poolt langeb

valiku efekt selle geeni sageduse suurenedes pidevalt.

Heterosügootide osatähtsusele populatsioonis mõjub valik

üldiselt vähe; nende sageduse muutust võib saavutada teatud

paaritussüsteemi (näit, inbriidingu) rakendamisega.

Selektsiooni toime lakkab:

1) kui soovimatu geen on populatsioonist täielikult eemal-

datud (s.o. kui p = 1 ja q = 0);
2) kui selektsiooni- ja mutatsioonirõhk on tasakaalus,

s.t. kui soovimatu geeni sagedus on nii madal, et seoses va-

liku efekti langemisega tekib mutantseid geene sama palju kui

neid valikuga eemaldada jõutakse (vt. tasakaalu punkte jooni-

sel 9).

Üheaegsel valikul mitme geeni järgi langeb selektsiooni

efekt iga järgmise geenipaari arvestamisega.

Geenide sageduse muutust valiku tagajärjel on võimalik

täpselt määrata vaid alternatiivsete tunnuste osas. Valiku

geneetilist toimemehhanismi polügeensete (kvantitatiivsete)
tunnuste puhul käsitatakse hiljem (vt. osa 5.7.)*

4.2.1.3.3. Valik ja mutatsioonid

Nagu eespool märgitud, oleneb teatud geeni sagedus popu-

latsioonis mutatsioonirõhust. Meenutame (vt. osa 4.2.1.1.),
et olenevalt mutatsioonidest, võib muutust mingi geeni sage-

duses (4q), väljendada valemiga:

Aq = up-vq

Eelmisest osast (4.2.1.3.2.) aga selgus, et sama geeni

sageduse muutust võib väljendada ka valiku efekti kaudu:

Aq =

- q)
l-sq

Seega selektsiooni- ja mutatsioonirõhu tasakaalu puhul:
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vq=S9^"-9)
1 -

up

Kui valikule vastassuunaliselt mõjuvate mutatsioonide

sagedus (v) on väike, dominantsus aga täielik, siis:

up = -q) ehk u(l -q) = - q),

mis teisiti väljendatuna on:

ehk q
w s

Dominantsuse puudumisel, kui valik toimub retsessiivse

geeni eemaldamise suunas, q = .

Mutatsiooni- ja selektsioonirõhu tasakaal saabub erine-

vates punktides, olenevalt selekteeritava geeni sagedusest,
dominantsusest ja mutatsioonirõhu (mutatsioonide sageduse)suu-
rusest (vt. joonis 9). Kõige väiksema geenide sageduse korral

saabub tasakaal valikul üledominantsete isendite järgi (kui
h = -0,5, siis tasakaalupunkt asub q = 0,7 juures). Kõige suu-

remat geeni sagedust on võimalik saavutada siis, kui valikul

soodustatakse retsessiivset geeni (q = ca 0,97). See maksimaal-

ne sagedus oleneb muidugi mutatsioonide tekke sagedusest antud

lookuses.

Selektsiooni- ja mutatsioonirõhu tasakaalu leidmise

praktilise näitena esitatakse arvutus punase värvuse geeni
eemaldamise kohta hol?tein-friisi (mustakirju) tõul

Näide 12: Karjast kõrvaldatakse kõik homosügootsed
retsessiivsed isendid (aa), kes on punasekirjud. Selektsioo-

nikoefitsient s = 1 ja h = 0, sest soovitav geen on dominant-

ne. Antud lookuse mutatsioonisageduseks loetakse üka loom igast
20000-st, seega 0,00005. Geeni a tasakaalusageduseks (q.) saa-
me:

=

Järelikult ei saa ilma eriliste abinõudeta (heterosügoot-
sete isendite väljaselgitamine ja eemaldamine, vt. osa 5.6.5.)
dominantse (musta värvuse) geeni sagedust tõsta üle 0,993
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(1 - 0,007), sest sellise suhte puhul on mutatsiooni- ja se-

lektsioonirõhk tasakaalus: niisama palju tekib mutantseid pu-

nase värvuse geene juurde kuipalju neid valikul jõutakse kõr-

valdada.

4.2.1.4. Juhuslikud muutused geenide sageduses

Koduloomade populatsioonid on sageli suhteliselt väike-

sed, mistõttu kõik gameedid ei kohtu viljastumisel võrdne tõe-

näosusega (nagu seda panmiktilise populatsiooni puhul oleta-

takse). Väikestes suletud populatsioonides tekivad seetõttu

ebaseaduspärased, automaatsed geenide sagedus*)muutused, mis

ei allu aretaja kontrollile, vaid on tingitud juhuslikkuse toi-

mest. DUBININ (1967) nimetab seda nähtust geneetilis-automaat-

seks protsessiks. Niisuguse juhusliku geneetilise triivimise

tõttu (WRIGHT, 1921a) võib üksikute geenide sagedus oluli-

sel määral suureneda või väheneda
,

ilma et aretaja seda soo-

viks ja nende järgi valikut teostaks. Aretaja edu (või ebaedu)

väikestes, suletud populatsioonides (karjades) sõltub sageli

rohkem Õnnelikust (või õnnetust) juhusest, kui tema poolt

rakendatud aretussüsteemist ja teadlikkusest (JOHANSSON, 1961)

Juhuslikkuse mõju tõestamiseks toome järgneva näite:

Iga geeni sageduses esineb põlvkonnast põlvkonda teatav

varieeruvus. Kui näiteks mõnes populatsioonis on vaatluse all

2 geeni (A ja a), vastavalt sagedustega p ja q, siis keskmi-

ne viga (s-) geenide sageduses põlvkonniti (standardviga) po-

pulatsioonis, kus on n looma, võrdub: s- =* .

Oletame, et populatsioonis, kus loomade arv n =*soo, on

geenide A ja a sagedused vastavalt p - 0,5 ja q * 0,5. Järg-

nevas põlvkonnas võib nende sageduse hajumine toimuda piiri-

-p - - 0.0158-

Seega võivad p ja q varieeruda selles populatsioonis

-3 2%ulatuses keskmisest sagedusest, mis on suhteliselt vähe.

Kui populatsioon on väike, näiteks n =*lo, võib geenide

A ja a sagedus järgnevates põlvkondades rohkem varieeruda,

- 0,112.
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Siit leiame, et standardviga moodustab ±22% geeni kesk-

misest sagedusest.
Kui populatsioon on veel väiksem, võib mõne geeni sage-

duse hälve (triivimine) olla veel suurem: ühe alleeli sagedus

võib ulatuda 1,0-ni, teise oma aga väheneda O-ni (tekib püsiv
homosügootsus antud geeni suhtes, näit, geen A suhtes, kus-

juures geen a kaob). Sellist nähet nimetatakse geeni fiksee-

rumiseks antud lookuses. Edaspidi selles lookuses geenide sa-

geduse variatsioon (mis loob tingimused valikuks) puudub, sest

antud geeni suhtes saadakse ainult homosügootseid isendeid

geeni A sagedusega p = 1,0.

Geeni sageduse fikseerimine toimub sageli inbriidingu ehk

sugulusaretuse puhul väikestes populatsioonides. Edasine vari-

atsioon selles lookuses võib tekkida veel ainult mutatsioo-

ni tagajärjel.

Suures populatsioonis on keskmise geenide sageduse suhte-

line variatsioon sedavõrd väike, et täieliku homosügootsuse
teke selles lookuses kõigil järglastel korraga on vähe tõenäo-
line.

Loomakasvatuses tuleb silmas pidada, et karjas kasutata-

vate isasloomade arvu liigse vähendamisega (mis võib kunstli-

ku seemenduse tingimustes juhtuda) suureneb mõnede geenide ka-

dumise oht sellest populatsioonist. Seetõttu on kehtestatud

nõue mitte saata aastate jooksul majandile ainult ühest 111-

nist põlvnevate või omavahel lähedases suguluses olevate pul-
lide spermat. Isas- ja emasloomade optimaalse arvulise vahe-

korra kriteeriumina kasutatakse sageli nn. efektiivset isendi-

te arvu - Ng. See näitab suguloomade vahekorda, mis vastaks

täieliku panmiksia tingimustele. Ligikaudne tõuloomade efek-

tiivne arv leitakse suguisasloomade ja -emasloomade arvu järgi,
kasutades valemit:

N =
IL

Ni+ Np

kus on isasloomade ja emasloomade arv populatsi-
oonis.

Näide 13: ühes kunstliku seemenduse piirkonnas kasu-
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tatakse 30 pulli 30000 lehma seemendamiseks.

N =
4J.

= 120,
e 30+30000

See tähendab, et geenide sageduse variatsioon on siin

niisama suur, kui 120-pealises karjas, kus valitseks täielik

panmiksia (võrdne kombineerumise tõenäosus kõikide loomade

vahel). Kui geenide sagedus võrduks p = 0,5 ja q = 0,5. siis

heterosügootsus igas põlvkonnas väheneks:

s- =l/0'25 7= 0,00104 võrra.
P V 2 * 120

Kui sama arvu lehmade paaritamiseks (käestpaaritus) kasuta*

da 450 pulli, võrduks N :

N =

' 450 '3OOOO
1773,

e
450 + 30000

Heterosügootsuse vähenemine on sel juhul minimaalne -

0,00007 võrra põlvkonnas. See näitab, et mida suurem on pul-

lide arv antud lehmade arvu kohta, seda vähem suureneb homo-

sügootsus järgmises põlvkonnas. Praktiliselt ei esine geneeti

list triivimist kummalgi juhul.

Väikestes populatsioonides aga võib mõnede ebasoovitavate

geenide sagedus sellisel määral juhuslikult suureneda, et see

taandab täielikult valiku efekti. Siiski võib olukord põlvkon-

niti muutuna, sest juhuslikul triivimisel puudub kindel suund

(süstemaatilisus) ja mõnes põlvkonnas võib ta toimida valiku-

ga ühesuunaliselt, soodustades seda.

Looduslike populatsioonide evolutsioonis võib geneetilis-

automaatsetel protsessidel mõnikord olla määrav tähtsus. Min-

gi isendite rühma isolatsiooni tagajärjel liigist kui tervikust

võivad teatavad geenid inbriidingu tõttu fikseeruda, andes

aluse uuele populatsioonile või isegi liigile. Muidugi nõuab

see protsess kümneid põlvkondi.
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4.2.2. Genotüüpide sageduse dünaamika

4.2.2.1. Geneetilise suguluse mõiste

Laiemas (bioloogilises) mõttes on omavahel sugulased

loomad, kellel on üks või mitu ühist eellast. Selle määran-

gu järgi peaksid kõik ühte tõugu kuuluvad loomad olema oma-

vahel sugulased, sest eellaste arv iga generatsiooniga kahe-

kordistub ja 20 põlvkonna jooksul koguneb põlvnemistabelisse

juba (. 1048576) eellast.

Koduloomade juures räägitakse seetõttu sugulusest kitsa-

mas mõttes. Sugulasteks loetakse loomi, kellel on ühiseid

eellasi esimeses 4-6 generatsioonis.

Geneetilisest seisukohast lähtudes tähendab sugulus ge-

notüüpide samasust. Sugulasteks geneetilises mõttes loetakse

loomi, kes on oma genotüübilt sarnasemad kui antud populatsi-
ooni loomad keskmiselt. Loomadel, kes pole genotüübilt sarna-

semad kui antud tõu loomad keskmiselt on suguluse aste 0. Kui

kahel loomal on täpselt sarnane genotüüp (nagu näiteks ident-

setel kaksikutel),on nende sugulus 1 e. 100%, s.t. nad oma-

vad 100% ühiseid geene.

WRIGHT (1921b, 1934) rakendas loomade geneetilise sugu-

luse väljendamisel nn. "radade (teede) koefitsiente" (ingl,
k. path coefficients, saksa k. Pfadkoeffizienten). Neid koe-

fitsiente kasutas WRIGHT vanemate ja järglaste omavahelise

statistilise korrelatsiooni tähistamiseks. Selle korrelatsi-
ooni aluseks on MENDELi seadused kromosoomide pooldumise ja
lahknemise kohta gameetide moodustumisel (meioos) ja nende

sõltumatu kombinatsiooni ning taasühinemise kohta viljastumisel,
sügoodi moodustumisel. Sageli on radade koefitsiente nimeta-

tud MENDELi skeemi matemaatiliseks väljenduseks (ROBERTSON,
1963).

Viimastel aastatel on radade koefitsiente geneetikas
tihti kasutatud (LE ROY, 1960, 1966; WEBER, 1967). Need koe-

fitsiendid aitavad mõista omaduste geneetilisi seoseid sugu-
lasloomadel.
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Radade koefitsientide

aluseks on matemaatili-

ne skeem, mis väljendab
,

mitme teguri mõju ühele*
sõltumatule muutujale

(vt. joon. 10). Oletame,

et sõltumatuks muutujaks

on Y ja sellele mõjuvad

J faktorit - V, M ja U,

kusjuures faktorid V ja

M on omavahel seoses

(kõrrelatsioonikoefit-
sient nende vahel on

kolmas faktor (U)

Joonis 10. Radade koefitsi

aga on sõltumatu ja

= 0). Korrelatsioon (õigemini regressioon) M ja Y vahel

on väljendatud joonisel raja koefitsiendiga V ja Y vahel

hy, U ja Y vahel — Seoseid muutuja ja faktorite vahel

võib väljendada ka kaudselt, üksikute teede korrutisena:

t/dnemcde

Sügood/d

Joonis 11. Radade koefitsiendid gameetide ja

sügootide vahel.

entide skeem.
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Analoogilist matemaatilist skeemi rakendas WRIGHT seose

väljendamiseks gameetide ja sügootide vahel (vt. joonis 11).
Tähistades radade koefitsiendid gameetidelt sügoodile h, sü-

goodilt gameetidele aga h', ning korrelatsiooni gameetide
vahel F, leidis WRIGHT, et mittesugulaste puhul (kui F = 0)
nii h kui ka h' võrduvad Yl/2. Et radade summa võrdub üksiku-
te radade korrutisega, siis korrelatsiooni vanemate ja järg-
laste vahel, õigemini vanemate ja järglaste sügootide vahel,
võib väljendada:

ryj = h'. h=T/l/2 -YL/2=l/2.

Inbriidingu puhul (kui F F' 0):

-l.Wl+F'
- ? *

F -

Et nimetatud valemite detailne tuletamine on suhteliselt
keerukas, on see siinkohal ära jäetud. Vastavate loogiliste
käikudega on võimalik tutvuda kirjanduse põhjal (LI 1955*
LE ROY, 1960, 1966; WEBER, 1967).

4.2.2.2. Suguluse koefitsient

Loomade omavahelise suguluse määramiseks kasutatakse su-
guluse koefitsienti - (mis näitab sugulasloomade genotüü-
pide sarnasust) (WRIGHT, 1922).sust) (WRIGHT,

'6

J Lo
'A <

y<

Lpõlvnemise ske<
Joonis 12. Kahe sugnlaslooma skeem.
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Jooniselt 12 näeme, et loom C on nii looma X kui ka Y

eellane. Loomad X ja Y on seega lähemalt sugulased kui selle

tõu loomad keskmiselt, sest nende põlvnemistabelis esineb tei-

ses reas ühine eellane C.

Suguluse koefitsiendi leidmiseks loetakse põlvkondade arv

C-st Y-ni ja C-st kuni X-ni. Antud juhul võrduvad need mõle-

mad kahega. Et iga põlvkond annab järglastele (vastavalt osas

4.2.2.1. esitatud seosele vanemate ja järglaste genotüüpide

vahel) poole (1/2) oma geenidest (i*yj= 1/2), võib tinglikult

vaadelda, et C pärilikkus (genotüüp) on pooldunud 2 korda, et

jõuda X-ni ja samapalju kordi, et jõuda Y-ni. Seega kokku on

C pärilikkus X ja Y vahel pooldunud 4 korda. Sugulust X ja

Y vahel väljendataksegi C pärilikkusega, mis on pooldunud

4 korda:

Ryy = 1/2 . 1/2 . 1/2 < 1/2 = (1/2)4 = = 6,25%.

See tähendab, et X ja Y geenid (genotüüp) on ligikaudu

6% võrra sarnasemad kui antud populatsiooni loomadel kesk-

miselt, sest nad mõlemad said geene ühiselt vanaisalt C. Sel-

line skeem kehtib aditiivse, intermediaarse pärilikkuse kohta,

kus puudub mittelineaarne efekt (koosmõju, dominantsus) geeni-

de vahel (vt. osa s*3*)*

Suguluse koefitsiendi valem üldkujul väljendub:

RK? = S [(l/2)n * n'] ,

kus n ja n* on generatsioonide arv vaatluse all olevatest 100-

madest kuni nende ühise

S on summa sümbol (juhul, kui ühiseid eellasi on rohkem

kui üks,s.t. summeeritakse üksikud R).

Suguluse koefitsient näitab, mitu % on suguluses olevatel

loomadel rohkem identseid geene kui sama populatsiooni teistel

loomadel.

Nagu märgitud, on vanemate ja esimese põlvkonna järglaste

vaheline geneetiline korrelatsioon 1/2 ehk 50%. Sama tulemuseni

võib jõuda kasutades geneetilise suguluse koefitsienti (Ryy).
Vanavanemalt saadakse 25% tema geenidest (Ryy * 0,25). Skemaa-

tiliselt võib otsese suguluse puhul suguluse koefitsiente 100-
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ma ja tema eellaste vahel väljendada järgmiselt (otsene su-

gulus esineb juhul, kui üks loom on teise eellane; vt. joo-
nis 13 a):

Qj orsene sugu/us

F

[D 1-

Lc

J Aaudne sugu/üs

rp
rD -

@ i

LE

/(
/V LP

Joonis 13. Otsese ja kaudse suguluse

skeem.

Indivii-
did

r 50%

/25%
L.50%

\25%

/ 12,5%

(12,5% j

f3,125%
'6,25% j

(.3,125%
.6,25%

Eellaste
rida

1 11 III IV V n

R

R 0,5

(1/2)2

0,25

(1/2)3

0,125

(1/2)4

0,0625

(1/2)3

0,03125

(1/2)3
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Kollateraalsest e. külgsugulusest räägitakse siis, kui

loomad on ühise vanema (või vanemate) järglased. Suguluse koe-

fitsiendi valemist tuleneb, et täisõdede ja —vendade vahel on

l/2 ehk 50%. Poolõdede vahel on aga - 0,25%.

Jooniselt 13b näeme, et loomad K ja L pole geene teine-

teisele edasi andnud, nagu see oli otsese suguluse puhul. Sar-

naseid geene on nad saanud oma ühiselt vanemalt (M). Kollate—-

raalse suguluse puhul arvutatakse suguluse koefitsient kahe

looma vahel vastavalt näitele 14 (VOROSIIXJV, 1965a).

Näide 14* Loomade põlvnemise skeemid on esitatud

joonisel 14. Arvutada suguluse koefitsient loomade X ja I

v&hoJ. (Ryy )

s%ee/n

'A < rv

.r <

(V)
LB

Joonis 14. Kaudsete sugulaste põlvnemise skeemid.



Arvutuste lihtsustamiseks koostatakse tavaliselt sugu-
laste skeem, kus nooltega näidatakse ainult suguluse teed,
märkides iga eellast vaid üks kord (vt. joonis 14 b). Arvutus-
te käik on järgmine:

I. Sugulus V suhtes:

Skeem
Arvutus

(1/2)2 + 2

1) X* B
—

Y<* C
*

2) X«* A<*-

Y-* c<* 'V
(1/2)3 + 2

0,03125

Kokku V suhtes
=

= 0,09375 ehk 9,375%

11. Sugulus E suhtes:

(1/2)2 + 2
= 0,0625

(1/2)2 + 3
= 0,03125

Kokku E suhtes Rgy =

= 0,09375 ehk 9,375%

Kokku suguluse koefitsient X ja Y vahel: = 9 375 +

+ 9,375 = 18,750%.
Saadud suguluse koefitsient näitab, et X ja Y omavad

18,75% identseid geene rohkem kui selle populatsiooni loomad
keskmiselt, kuhu nad kuuluvad.

Sugulus. koefitsiendi (hiljem ka inbriidingu ko.fitsi.n-
di) arvutamise hõlbustamiseks kasutataks, vastavat tabelit, kus
arv 1/2 on astendatud(vt. tabel 9).

tldine suguluse koefitsiendi valem kehtib juhul, kui ühi-
se eellase saamisel ei .1. kasutatud sugulusaretust e. inbrli-
dimgut (vt. osa 4.2.5.3.). Kui ühine eellane on saadud juba ise
sugulusaretuse teel, tehakse suguluse koefitsiendile vastav
parandus:
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kus - loomade X ja Y ühise eellase inbriidingu koefitsient,

ja Fy - loomade X ja Y inbriidingu koefitsiendid.

Lõplikul kujul on suguluse koefitsiendi valem kahe 100-

ma X ja Y suguluse väljendamiseks järgmine:

S - (1

Selle valemi erikuju (mis on esitatud ka osas 4.2.2.1.)

on kehtiv suguluse väljendamisel antud looma ja ühe tema eel-

lase vahel (valemis X ja A vahel):

/I + F&

kus ?A - eellase inbriidingu koefitsient ja

Kg.- uuritava looma inbriidingu koefitsient.

Suguluse koefitsient näitab sugulusloomade genotüüpide
üldist samasust, mitte aga seda, kui suur on ühiselt eella-

selt saadud geenide protsent.
Enamikul meie koduloomadest on inbriidingut (sugulasloo-

made paaritamist) niivõrd vähe kasutatud, et suguluse koefit-

siendi nimetaja on alati ligikaudu 1. Seetõttu võib selle jät-
ta arvestamata ja valemi anda lõppkujul:

RgX = S [jl/2)n + .(1 +

Geneetilise suguluse koefitsienti kasutatakse paaritata-

vate loomade suguluse määramisel sageli. Ta on paaridevaliku

üheks kriteeriumiks.
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Tabel 9

Arv 1/2 eksponentväärtused

4.2.2.3- Inbriidingu koefitsient

Sugulusaretus ehk inbriiding (vt. osa 4.2.2.4.) põhjus-
tab heterosügootsuse vähenemist ja homosügootsuse suurenemist.

Inbriidingu koefitsient (WRIGHT, 1922) näitabki looma hetero-
sügootsuse keskmist (protsentuaalset) vähenemist sugulusare-
tuse tagajärjel, võrreldes antud populatsiooni sugulus aretu-
seta saadud loomadega.

Kõige lihtsam valem inbriidingu koefitsiendi leidmiseks
on vanemate omavahelise suguluse koefitsiendi ) jagamine
kahega (korrutamine 0,5-ga):

?X = o's Biß -

Seda valemit võib kasutada juhul, kui vanemad pole

(1/2)1 = 1/2 = 0,50 = 50%

(1/2)2 = = o,25 = 25%

(1/2)5 = 1/8 = 0,125 = 12,5%

(1/2)4 = i/i6 = 0,0625 = 6,25%

(1/2)5 = 1/32 = 0,03125 = 3,125%

(1/2)6 = i/64 = 0,015625 = 1,5625%

(1/2)7 _ 1/128 - 0,0078125 = 0,78125%

(1/2)6 = 1/256 = 0,00390625 = 0,390625%

(1/2)9 = 1/312 = 0,001953125 = 0,1953125%

(1/2)1° = 1/1024 = 0,0009765625 = 0,09765625%
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dud sugulusaretuse teel. Vastasel korral:

=IB ' * ?E> '

kus Fj ja Fg on vastavalt isa ja ema inbriidingu koefitsien-

did.

Teine tee inbriidingu koefitsiendi leidmiseks on lugeda

põlvkondade arv ühisest eellasest kuni looma vanemateni (s.o.

n + n'), sest nii mitu korda on pärilikkus (genotüüp) alates

ühisest eellasest pooldunud. Selleks et arvesse võtta pärilik-
kuse pooldumist vanematelt järglastele, lisatakse arv 1/2

astmenäitajale veel arv 1. Inbriidingu koefitsient saadakse

valemist:

Px=S [(1/2)" ***'*l]
Näide 15: Arvutada inbriidingu koefitsient loomal,

kelle põlvnemise skeem on esitatud joonisel 15.

p

*
X c

fy i /

z r
Lv

Joonis 15. Sugulusaretuse teel saadud looma põlvnemise

skeem.

Inbriidingu koefitsient sellel loomal eellase C suhtes

on:

Fx = (1/2)2*2*1 = (1/2)5 = 0,03125 ehk 3,125%.

Inbriidingu koefitsiendi määramisel tuleb jälgida, et

ühine eellane asuks põlvnemistabelis mõlemal poolel - nii

isa kui ka ema poolel (katkendlik keskjoon põlvnemise skee-
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mil!). Selguse mõttes on alati soovitav joonestada nooltega

põlvnemise skeemid. Sel juhul peab ühine eellane minema vaa-

deldava loomani kahelt poolt.

Inbriidingu koefitsient väljendab heterosügootsuse tõe-

näolist vähenemist sugulusaretuse teel saadud loomadel, võr-

reldes sama populatsiooni teiste loomadega. Eelneva näite

põhjal võime öelda, et antud looma geenipaarid on ligikaudu
3,125% võrra vähem heterosügootsed kui teistel loomadel sa-

mas populatsioonis.

Loomade puhul on kõige tugevam inbriidingu vorm vane-

mate ja järglaste, samuti täisõe ja täisvenna paaritamine.

Äsja esitatud valemite kohaselt on neil puhkudel inbriidingu
koefitsient = 0,25 ehk 25%. Vastavad paarituste skeemid

on esitatud joonisel 16 a ja 16 b).

o) /sa x Mfar b) /ä/sõž/e x Za/sve/za' *

Joonis 16. Inbriidingu skeemid.

Sugulusaretuse intensiivsuse järgmiseks astmeks on pool-
õe ja poolvenna paaritamine (vt. joonis 16 c). Sel juhul on

inbriidingu koefitsient = 0,125 ehk 12,5%.mis tähendab, et

seepaari tussüsteem vähendab heterosügootsust 12,5% võrra võr-
reldes populatsiooni keskmisega.

Kui viimases näites (joonis 16 c) oleks loom D samuti

saadud inbriidingut kasutades, oleks ka loom X olnud homosü-

gootsem kui seda näitab valem, mida kasutati. Seda seetõttu, et

D on homosügootsem kui tema generatsiooni keskmine loom. Niisu-

gusel juhul tehakse inbriidingu koefitsiendile, nagu suguluse
koefitsiendilegi, vastav parandus. Parandusena lisatakse koefit-

siendile ühise eellase inbriidingu koefitsient pluss 1.

D %
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Inbriidingu koefitsiendi valem näeb lõppkujul välja järgmine:

= sj(l/2)" - (1 + F^J],
kus ?A on ühise eellase (A) inbriidingu koefitsient.

Kui eelnevas näites oleks loom D saadud inbriidingut ka-

sutades ja tema inbriidingu koefitsient Fp = 0,125, siis lõp-

lik ?x =0,125 * 1,125 = 0,1406 ehk 14,06%.

Näeme, et ühise eellase homosügootsus (tema saamisel raken-

datud inbriidingu tõttu) suurendas veelgi järglase homosügoot-

sust. See on ka loogiline, sest järglastel on samade alleeli-

de kokkusattumise tõenäosus suurem siis, kui mõni vanematest

on homosügootsem.

Inbriidingu koefitsiendi arvutamist juhul, kui ühise

eellase saamisel on kasutatud inbriidingut, käsitab näide 16.

Näide 16: Arvutada inbriidingu koefitsient isendil,

kelle põlvnemise skeem on esitatud joonisel 17.

f[X
ro [

p
L ci

L@
Joonis 17. Sugulusaretuse teel saadud looma põlvnemise

skeem.
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Inbriidingu koefitsiendi arvutuse käik on järgmine:
1) arvutatakse B inbriidingu koefitsient F suhtes:

= = 0,53 = 0,125 ehk 12,5%; 1+ Fp = 1,125.

2) leitakse A inbriidingu koefitsient:

a) B suhtes (A ja I eellane) *1,125 = 0,1406
b) B suhtes (A ja J eellane) 0,56*2*1 *1,125 = 0,1406
o) E suhtes (B ja J eellane) 0,51*2*1 = 0,0625
d) F suhtes (D ja E eellane) 0,52*3+1 - 0,0156

= 0,3593 ehk 35,93%.

Arvutamisel leiti B suhtes inbriiding seetõttu kaks kor-

da, et temalt võivad samad geenid päranduda nii I kui ka J kau

du.Looma J inbriidingu koefitsienti ei võeta arvesse seetõttu,
et ta läheb probandini (A) ainult ühe vanema 0 kaudu, mitte
mõlemalt poolt.

Juhusliku geneetilise triivimise tõttu esineb väikeses
populatsioonis isegi siis inbriiding, kui kindlat paaritus-
süsteemi ei rakendata. Heterosügootsuse vähenemise tempo (in-
oriidingu koefitsient) on sõltuvalt populatsiooni suurusest

ligikaudu:

-a
_

1
. 1

,
= W BF

kus M on isasloomade ja F emasloomade arv populatsioonis, keda
omavahel paari tatakse.

Suurema loomade arvu puhul kahaneb heterosügootsuse vähe-
nemise oht.

4.2.2.4. Inbriidingu geneetiline mõju

Nagu eespool märgitud, nimetatakse inbriidinguks oma-

vahel suguluses olevate loomade paaritamist. Et sugulus võib
olla erineva astmega, kas lähedane või kauge, siis on ka in-
oriiding suhteline mõiste. Inbriidingu astet näitab inbriidin-

gu koefitsient (Fg), mida käsitleti eelnevas osas.



Tabel 10

Homosügootsuse tõus inbriidingu rakendamisel

Genotüüp
Genotüüpide

suhe

Homo- aetero-

kõnd AA Aa aa
sügooti-
de %

aügooti-
de %

1. 1 2 1 1:2:1 50 50

2. 6 4 6 3:2:3 75 25

3. 28 8 28 7:2:7 87,5 12,5

4. 120 16 120 15 : 2 : 1$ 93,75 6,25

5. 496 32 496 31:2:31 96, 875 3,125

10. 523776 1024 523776 1023 : 2 : 1023 99,9023 0,0977

n (2^-1)* 2" (2^-1 (2^-1):2:
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Aretussüsteem (paaritussüsteem) võib põhineda kas paaritata-

vate loomade sugulusel (geneetilisel samasusel) või nende

fenotüüpide samasusel resp. erinevusel. Mida suurem on vane-

mate sugulus, aeda homosügootsemad järglased saadakse (popu-
latsiooni heterosügootsus väheneb).

Suletud populatsiooni heterosügootsuse tõusu inbriidin-

gu rakendamisel isetolmlejate taimede juures näitab tabel 104

Tabelist näeme, et juba 10. põlvkonnas on homosügootsus
praktiliselt 100%-line (täielikku homosügootsust siiski ei

saavutata, sest heterosügoodid täielikult ei kao).

Populatsiooni heterosügootsuse vähenemist olenevalt paa-
ritatavate loomade sugulusest käsitles esimesena WRIGHT

(1921a oma monumentaalses töös paaritussüsteemidest. Joo-

nis 18 näitab populatsiooni homosügootsuse tõusu põlvkondade
jooksul erinevast inbriidingu astmest sõltuvalt.

Joonis 18. Homosügootide protsendi suurenemine populatsioonis

inbriidingu tagajärjel (WRIGUTi, 1921a, järgi).
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Süsteemikindlal täisõdede—vendade paaritamisel muu-

tub populatsioon umbes 16 generatsiooni jooksul peaaegu
täielikult homosügootseks. Enamikel koduloomadel esineb

aga tugeva inbriidingu rakendamisel eluvaime ja sigivuse

langus, nn. inbriidingdepressioon, issioon, mis ei luba liiga kõr-

get homosügootsuse astet saavutada. Inbriidingdepressioon

ei sõltu lineaarselt inbriidingu astmest (inbriidingu koe-

fitsiendist; JOHANSSON, 1961). Vaatamata sellele on inbrii-

dingu koefitsiendid siiski erinevate sugulusastmete võrd-

lemisel oluliseks kriteeriumiks.

Inbriidingu tagajärjel lõheneb heterosügootne populat-

sioon mitmeks liiniks (erinevateks genotüüpideks) mille si-

seselt geneetiline variatsioon väheneb. Nende liinide va-

hel aga erinevus suureneb. Kui üldist aditiivset geneeti-

list dispersiooni inbriidingu rakendamise algul (lähtepo-

pulatsioonis) tähistada siis inbriidingu tagajärjel
vastavad dispersioonid muutuvad (JOHANSSON, 1963):

liinide sees - (1 - F)sf* ,

2
liinide vahel - 2Fs*r ,

üldine - (1 +

Kui inbriidingu koefitsient F = 1, siis geneetiline

dispersioon liinide sees võrdub nulliga, s.t. at genotüü-

bid on kõigil antud liini isenditel identsed; on tekkinud

nn. puhasliinid (vt. osa 5.1*). Liinidevaheline variatsi-

oon aga suureneb kuni Polügeensete omaduste puhul,mil-

lised suurel määral on modifitsceritavad keskkonna fakto-

rite poolt, need valemid ei kehti; siin esineb ka inbrii-

dingliinide sees suur fenotüübiline variatsioon. See vih-

jab asjaolule, et koos inbriidingdepressiooniga suureneb

ka tundlikkus väliskeskkonna faktorite suhtes. Seetõttu on

koduloomade tüüpiliste polügeensete tunnuste variatsiooni

vähendamiseks võimalused võrdlemisi piiratud.

Jooniselt 18 näeme ka, et järjekindel poolõdede ja

-vendade paaritamine viib samuti järsule homosügootsuse

tõusule. Nõbude omavahelisel paaritamisel tõuseb homosü-
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gootsus vähem.

Autbriidingu puhul paari tatakse omavahel isendeid, kel

le sugulusaste on madalam antud populatsiooni keskmisest.

Erinevate paaritussüsteemide omavahelist suhet on kuju

tatud joonisel 19.

AwA/(/eva/)e//ne hüb/*/c%yeer//n//?e

\ r/F/tr/n/he

—

//7/7/ /7S?Q77M7e

(JOHANSSONi ja LUSHi, 1963, järgi).

Joonisel esitatud skeem arvestab, kas lähtepopulatsi-
ooniga võrreldes heterosügootsus tõuseb või langeb. Üldiselt
on täpse piiri tõmbamine inbriidingu ja teiste paaritus-
süsteemide vahele raske, sest nende eraldamiseks puudub täp-
ne geneetiline kriteerium (HUTTi, 1964, järgi on see sama

raske, kui " termomeetril määrata punkt sooja ja külma pii-
ril **).

Js*e/o//n/e/n//7e
Joonis 19. Paaritussüsteemide omavaheline suhe
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Paari devalikut võib teostada ka loomade fenotüübi aama-

silmas pidades, arvestamata nende põlvne-

miat või sugulust. Sarnase paaritamine samasega mßjutab po-

pulatsiooni heterosügootsust vähe.

Kui tähistada fenotüübilist korrelatsiooni nende loomade

omaduste vahel, keda valitakse fenotüübilise samasuse järgi,

Tp, genotüübilist korrelatsiooni nende vahel aga r&, siis r

ei või ületada ( päritavuse koefitsienti, vt. osa 5-3.1.),

Fenotüübilt erinevate isendite paaritamist kasutatakse

karja mõne puuduse või vea parandamiseks sageli. Ka sel juhul

ei muutu heterosügootsuse aste oluliselt, küll aga väheneb

populatsiooni variatsioon (eriti äärmiste variantide arv).

4.2.2.5. Inbriidingdepressiooni ja heteroosi geneetilis-

test alustest

Inbriidingdepressioon ja heteroos on vastandnähtused,miL

lel on tõenäoliselt üks ja sama geneetiline alus. Inbriiding-

depressioonile kõige rohkem alluvaid tunnuseid iseloomustab

ka kõige reljeefsem heteroos. Heteroosi ja inbriidingdepres-

siooni geneetiliste põhjuste kohta eksisteerib käesoleval

ajal kaks põhilist hüpoteesi.

1, Dominantsete geenide teooria. See teooria väidab, et

dominatsetQl geenidel on alati soodsam mõju looma eluvõimele

ja produktiivsusele kui retsessiivsetel. Retsessiivsedhomosü-

gootsed(aa) loomad arvatakse olevat kõige madalama produktilv-

suse ja eluvõimega. Põhjusena tuuakse asjaolu, et enamik

organismi ja keskkonna vahelist tasakaalu kõigutavaid mutatsi-

oone on retsessiivsed. Selle teooria jäigi on kõige suurema

eluvõimega need isendid, kellel on maksimaalne arv dominant-

seid geene (näit. AABBCCDD). Et sugulusaretuse puhul samad

alleelsed geenid kohtuvad, avaldub retsessiivsete geenide

kahjulik toime. Sugulusaretus iseenesest pole kahjulik; kah-

ju tekitab vaid retsessiivsete letaalsete geenide homosügoot-

sus. On avaldatud isegi arvamust, et kui kõik letaalsete gee-
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nidega isendid populatsioonist kõrvaldada (inbriidingu raken-

damise teel), siis võib sugulusaretust ilma inbriidingdepres=
sioonita lõpmatult teostada. Koduloomadega pole sellised kat-

sed aga tänini õnnestunud.

Kida rohkem lookusi on dominantsete geenidega, seda elu-

võimelisemad on loomad. Skemaatiliselt:

Retsessiivsed geenid nagu "maskeeritakse" dominantsete

poolt, nende mõju ei avaldu ja järglaste eluvõime on suurem

Lühidalt võib seda märkida: AA = Aa >aa.

2- Heteroosi ehk üledominantsuse ehk füsioloogilise sti-

mulatsiooni teooria. See teooria väidab, et heterosügootsed
isendid on alati homosügootsetest eluvõimelisemad:

aa < Aa > AA.

Arvatakse, et heterosügootsuse stimuleeriva toime (hete-
roosi efekti) põhjuseks on see, et neil on kaks korda rohkem
erinevaid geene kui homosügootidel. See asjaolu võib olla

põhjuseks heterosügootide paremale kohanemisvõimele, kuna

samas lookuses paiknevate erinevate geenide vahel on võima-
lik nagu "evolutsioonilise kogemuse vahetus" (SEREBROVSKI
1935). Heterosügoodid oleksid nagu paremini kindlustatud
arengu korratuste vastu evolutsioonis, võrreldes homosügoo-
tidega.

Heterosügootsuse ja üledominantsuse stimuleeriva mõju
biokeemiline mehhanism pole veel käesoleval ajal teada. See-
tõttu on ka raske anda lõplikku hinnangut esitatud kahe
teooria õigsuse kohta. Loodetavasti selgitab inbriidingu ja
heteroosi toimemehhanismi praegusel etapil kiiresti arenev

biokeemiline geneetika.

Vanemad: AAbbccDDee x aaBBccddEE

Lookusi dominantsete

geenidega 2 1 '

Järglased: AaBbccDdEe

Lookusi dominantsete
geenidega 4
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5. POLÜGEENSETE TUNNUSTE PÄRILIKKUSE ANALÜÜS

s*l* Fenotüübilise variatsiooni komponendid

Juba Charles DARWIN püstitas oletuse, et kõikidele orga-

nismidele on omane loomupärane muutlikkus (tunnuste variatsi-

oon),mistõttu järglastel võib teatud tunnus mingi võrreldes va-

nematega,kalduda ühele või teisele poole. Toimides sellisele

kvaliteedilt erinevale materjalile ja soodustades tunnuse suu-

renemist, põhjustab looduslik valik selle omaduse keskväärtuse

pideva suurenemise antud populatsioonis. Selline mõne tunnuse

evolutsioon - suurenemine või vähenemine - võis toimuda DARWINI

arvates piiramatult, s.o. senikaua, kui see veel antud liigi

või tõu eksisteerimise seisukohalt vajalik oli. DARWIN oletas

võimalust, et looduslik valik võib loomade ja taimede tüüpi

piiramatult muuta. Materjali valiku jaoks annab aga võime

muutuda, mis on omane kõikidele organismidele (DARWIN, 1937).

Hilisemad tunnuste varieeruvuse uurimised aga näitasid,

et DARWINi (samuti nagu GALTONi) ettekujutused kõikidele or-

ganismidele omasest piiramatust muutumise võimest juhuslikus

suunas olid ekslikud. Üks suurimaid avastusi polügeensete oma-

duste geneetikas seisnebki selles, et bioloogiline muutlikkus

jaotati kaheks - pärilikuks ja mittepärilikuks. Eriti hästi

näitas variatsiooni jaotumist geneetiliseks ja keskkonnast

põhjustatuks taani geneetik W. JOHANNSEN (1903) oma klassika-

liste katsetega übade populatsioonide ja puhasliinidega, mil-

lised ta avaldas pealkirja all "Pärilikkusest populatsiooni-

des ja puhasliinides". JOHANNSENi tööd lihtsustas metoodili-

selt see asjaolu, et ta valis uurimisobjektiks mitte risttolm-

levad, vaid isetolmlevad taimed - oa, herne ja odra. See või-

maldas tal populatsiooni kergesti jaotada üksikuteks puhaslii-

nideks. Puhasliini all mõistis JOHANNSEN taimede rühma, mis
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põlvneb ühestainsast absoluutselt isetolmlevast homosügoot—-

sest taimest (ühe taime järglased). Ühte puhasliini kuuluvad

taimed on kõik ühesuguse genotüübiga. Isetolmlevate taimede

populatsioon koosnebki ainult üksikutest puhasliinidest,mis
paiknevad segi, kuid omavahel ei tolmle.

JOHANNSEN lahendas oma katsetega tolleaegse vaidlusalu-

se probleemi geneetikas: kas väliskeskkonna poolt põhjusta-

tud organismi muutused tema eluajal (modifikatsioonid, oman-

datud tunnused) on pärandatavad järgnevale põlvkonnale või

mitte. Tol perioodil toimus loomade ja taimede valik enamas-

ti fenotüübi järgi (mõõtmed, indeksid, produktiivsus) ja või-

dutses eluajal omandatud tunnuste pärilikkuse teooria (lA-
MARCKi teooria). Need seisukohad pidurdasid aga produktiivse-

te loomatõugude ja taimesortide aretamist, sest ei hinnatud

pärilike omaduste järglastele edasikandumise võimet (genotüü-
pi, pärandatavast).

Eluajal omandatud tunnuste (modifikatsioonide) pärenda-
tavuse teooria leidis taaselustamist LÕSSENKO ja tema kool-

konna dogmaatilistes seisukohtades, millistel õnnestus Nõu-

kogude Liidu bioloogiateaduses 1948. aastal võidule pääseda.
Sisuliselt olid selle koolkonna seisukohad tagasipöördumine
lamarkismi (neolamarkism),mille paikapidamatuse tõestas ju-
ba JOHANNSEN oma katsetes übadega käesoleva sajandi algul.

Katseteks võttis JOHANNSEN ühest sordist übe, kaalus

kõik kuivatavad oaseemned ja koostas kaalumise andmete põhjal
variatsiooni rea. Übade kaal varieerus 150 ja 750 mg vahel

(vt. joonis 20). Edasi külvas ta kõik seemned maha ja saagi
koristamisel eraldas iga üksiku oataime seemned. Et üba on

isetolmlev taim, kujutab ühe taime järglaskond endast puhas-
liini, s.t. identse genotüübiga isendeid. Seejärel koostas

ta iga puhasliini kohta variatsioonirea, arvutades ühtlasi ka

iga puhasliini keskmise seemnete kaalu. Nüüd valis ta välja
kaks puhasliini - suurema (0,66 g) ja väiksema keskmise kaa-

luga (0,37 g) seemned. Edaai valis JOHANNSEN kuue aasta

jooksul mõlemast nimetatud (genotüübilt erinevast) puhaslii-
nist külviks kõige suuremad (pluss-seeria) ja kõige väikse-

mad (miinus-seeria) seemned. Saadud järgneva põlvkonna seem-

nete keskmine kaal aga jäi mõlemas seerias praktiliselt muutu-
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matuks. Tulemused olid mßlemas puhasliinis (suurema ja välk-

sema seemnete kaaluga liinid) ühesugused (tabel 11 ja joo-
nis 20).

17...M999999999898
#a/v M/v

!

H99999

paAas/vh

,
//JA'
FA

99889 M
9999W

Mž/ZcM/na/eJMew-

ne/eya/yoAacAw
yeno-

JT-370/ny

Mi/y M//v
sa.5a

-Mer/3 La 0809 9 0

+MBna 8899999""

y= 3/4-4/0/wy

aaAaa////?/ yä/
vaa/aa?a/a F a. wAAa/?, jawa/tw

Joonis 20. JOHANNSNNi katsete skeem.



Tabel 11

Valiku tulemused liinides (MÜNTZINGu, 196?

Aasta

Suurte seemnetega liin
(x 660 mg)

Väikeste seemnetega liin
(x*37O mg)

- seeria + seeria - seeria + seeria

kül-
vatud

seem-

nete
kaal

(mg)

saa-

dud
seem-

nete
kaal

(mg)

saa-
dud

seem-

nete
kaal

(mg)

kül-
vatud

seem-

nete
kaal

(mg)

kül-
vatud

seem-
nete
kaal

(mg)

saa-
dud

seem-

nete
kaal

(mg)

saa-

dud

seem-

nete
kaal

(mg)

kül-
vatud

seem-

nete
kaal

(mg)

1902 600 632 649 700 300 358 348 400

1903 550 752 709 800 250 402 410 420

1904 500 546 569 870 310 314 326 430

1905 430 636. 636 730 270 383 392 390

1906 460 744 730 840 300 379 399 460

1907 560 691 677 810 240 374 370 470

Keskmi-

ne kaal 517 667 662 792 278 368 374 428



Esitatud andmetest selgub, et vastupidiselt kogu popu-

latsiooniga korraldatud katse tulemustele,ei andnud valik

puhaaliinis tulemusi. Antud liinile iseloomulik seemnete kesk-

mine kaal ei muutunud. Sellest tegi JOHANNSEN järgmised täht-

sad järeldused:
1) puhasliinis (ühe genotüübiga isendid) on muutlikkus

mittepärilik (modifikatsiooniline);

2) puhasliinis on regressioon (järglaste ja eellaste

tunnuste keskväärtuste kokkulangevus) täielik, s.t. et valik

puhasliinis ei mõjuta antud fenotüübilise tunnuse keskväär-

tust järglastel (DARWINI printsiip ei kehti);
3) olenevalt eesmärgist viib valik populatsioonides

(erinevate genotüüpide kogum) järglastel tunnuse keskväärtuse

suurenemisele või vähenemisele (DARWINI printsiip kehtib).
Populatsioonis kehtib ka GALTONi regressiooniseadus.

Et omavahel paaruvatest isenditest koosnevale populatsi-

oonile on iseloomulik suurem heterosügootsus ja laiema ampli-

tuudiga variatsioon kui see on isetolmlevate taimede popu-

latsioonil, on siin ka valiku võimalused suuremad. Niisugune

variatsioon on lähedane sellele suunamata, piiramatule muut-

likkusele, mida DARWIN omistas kõikidele organismidele.

JOHANNSEN näitas, et vaatamata võimalike geenikombinatsiooni-

de tohutule arvule on valikul siiski ka sellises populatsioo-

nis piirid, milliseid ei saa ületada. Need piirid määratakse

geenidega, mis on antud populatsioonis olemas valiku alguseks.

Kui geenidest moodustub kombinatsioon, mida populatsioonis

toimiv valik maksimaalselt soodustab, katkeb valik selles

suunas. Pideva ühesuunalise valiku ja sellega paratamatult

kaasneva inbriidingu (sugulusaretuse) tagajärjel moodustub

puhasliinile lähedane homosügootne liin, milles valik enam

tunnuse keskväärtust järglastel ei mõjusta. Näiteks kui ühes

piimakarja populatsioonis on olemas geenid, mille kombinatsi-

oonid võimaldavad saavutada piima maksimaalseks rasvasisaldu-

seks 4,0%, siis kaugemale selles populatsioonis valikuga min-

na ei saa. Seega JOHANNSEN! järgi ei anna selektsioon suletud

populatsioonis midagi uut, vaid lahutab selle ainult üksikuteks

genotüüpideks (puhasliinideks),millised olid tegelikult olemas

seal juba valiku alguses, s.t. lähtepopulatsioonis. On kord

kõik puhas liinid (erinevad genotüübid) eraldatud, siis on ka

16 R. Teinberg 121
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selektsiooni võimalused lõppenud.

JOHANNSENi teooriat populatsioonidest ja valikust on

mitmed selektsionäärid valesti mõistnud ja väitnud, et valik

ka koduloomade sugulasrühmade (liinide, perekondade) siseselt
ei anna efekti ning et loomade väärtuse määrab ainult nende

eellaste produktiivsus. Seejuures on aga aetud segi puhaslii-
ni (ühe isetolmleva taime järglaskond, kellel on üks, homo-

sügootne genotüüp) ja aretusliini (ühe silmapaistva isasloo-
ma järglaskond, kes on fenotüübilt samased, kuid genotüübilt
erinevad) mõisted. Loomakasvatuses pole liin kunagi "puhas",
vaid alati erinevate genotüüpide segu (osa populatsioonist)
ja seepärast annab valik tingimata tulemusi (DARWINi selekt-

siooniprintsiip kehtib). Ainult väga pikaajalise inbriidin-
gu (sugulusaretüse puhul võib ka loomakasvatuses saavutada

puhasliinile lähedase genotüübi ühtlikkuse (homosügootsuse),
kuid tavaliselt sureb selline liin enne inbriidingdepressi-
ooni tagajärjel välja (vt. osa 4.2.2.4.). Seega tuleb pida-
da JOHANNSENi poolt avastatud seaduspärasusi valiku kohta

populatsioonides japuhasliinideska tänapäeval kehtivateks.
Mida ebaühtlikuma genotüübiga on populatsioon, seda suurem

on valiku efekt.

Siiski ei osutunud JOHANNSEKi seisukoht valiku piirist
lõplikuks. Nagu selgus de VRIESi (1901-1903) töödest võib su-
letud populatsiooon muutuda mutatsioonide (geen-, kromosoom-
ja genoommutatsioonide) teel.Ka JOHANNSEN ise märkis hiljem,
et puhas liinide genotüübid pole kaugeltki nii püsivad kui see

talle alguses näis. Paljude põlvkondade jooksul ilmnevad ka
puhasliinides uued, normaalsest kõrvalekaldunud genotüübid
(mutandid), mis annavad valikule uut materjali. Mutatsiooni-
de esinemissagedus on koduloomadel ja kultuurtaimede! väga
väike, kui nende esilekutsumiseks ei kasutata kunstlikke
mutageenseid tegureid (ioniseeriv kiirgus, keemilised ai-
ned jms.).

Eespool toodut kokku võttes tuleb rõhutada, et JOHANN—-
SENi tööd tegid kindlaks bioloogilise muutlikkuse pärilikud
(geenide kombinatsioonid, mutatsioonid) ja mittepärilikud
(modifikatsioonid) allikad. Ta tõestas, et mitte kogu bio-
loogiline muutlikkus pole pärilik. Seetõttu on JOHANNSENi
teooria täienduseks DARWINi ja GALTONi-PEARSONi valikute-
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ooriatele, milles väideti, et kogu muutlikkus (sealhulgas ka mo-

difikatsiooniline) on pärilik ja et valik populatsiooni arit-

meetilise keskmise suurendamise või vähendamise suunas võib toi-

muda lõputult. Tegelikult on see lõputus omavahel paaruvatel

organismidel vaid näiline, sest populatsiooni maksimaalse või

minimaalse piiri saavutamiseks läheb geenikombinatsioonide roh-

kuse, aga samuti mutatsioonide juhusliku esinemise tõttu väga

kaua aega.

Ka MORGAN (1936) näitab, et DARWINI loodusliku valiku

teoorias kasutatud "fluktueeriva muutlikkuse" mõiste vajab

täpsustamist, sest see pole mitte täies ulatuses pärandatava

MORGAN rõhutab eriti mutatsioonide suurt osatähtsust evolut-

sioonis.

Käesolevaks ajaks on paljude uurimustega kindlalt tões-

tatud, et iga kvantitatiivne tunnus (fenotüüp) nii üksikul

loomal kui ka populatsioonis tervikuna kujuneb genotüübi ja

väliskeskkonna koosmõju tulemusena. JOHANNSEN (1926) märkis

seda nii:

fenotüüp = genotüüp + välistingimused

ehk F = G + V.

Samuti nagu kogu fenotüübist, nii ka igas populatsi-

oonis alati esinevast fenotüüpide varieeruvusest (mida mõõ-

detakse dispersiooniga osa pärilik (geneetiline), osa

aga mittegeneetiline, välistingimustest põhjustatud. Disper-

sioonide kaudu väljendub see järgnevalt:

2 2 2
= Sp + Sy ,

ima — pmaduse kogudispersioon (totaalne, fenotüübiline)

populatsioonis;
- pärilikest (geneetilistest) faktoritest põhjus-

tatud dispersioon,

- välistingimustest põhjustatud dispersioon.

Kui kujutada üht polügeenset tunnust teatud populatsi-

oonis (üldkogumis) normaalse jaotuskõverana, siis genotüü—-

pide muutlikkus jaotub suhteliselt kitsamale alale kui kesk-

konna poolt modifitseeritud fenotüüpide variatsioon (vt.

joonis 21). Joonisel on näidatud skemaatiliselt ka kogu po-

pulatsiooni geneetilise ja fenotüübilise standardhälbe
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ja 3y) komponendid.

Š -

<sg-
-

- wZMayM&p/Mw'

Jooni. 21. Gono- j. f.n.tüüpid. jaotuskõver populateloom.
(JOHANSSONi, 1961, järgi).

Mhjus, miks just dispersioon <m võetud
(suutlikkus.) mõõduks populatsi.oms, seisneb

.

Jtst.is.st sõltumatu muutlikkus, faktori
puhul kogudi.p.rsioon (s, .hk välj.ndab kõigi ..n._1. tunnusel. mõjuvat, toim, summat (vt. osa 3 Sl 1

uidii°° tOlgil genotüül
l°" r.ali...rumis. (fenotüübilise avaldumise)v iMius, t.ist. sõnadega, puudub vastastikune koosmõju (in-ja korrelatsioon) genotüübi ja

vahel, s.o. olukord, kus keskkond soodustab mingil viisilteatud genotüüpe.
Praktiliselt tähendab eeltoodud fenotüübilise dispersi-ooni jaotamine seda, et kui küllalt suur populatsioon ja.ta-
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da genotüüpide järgi rühmadesse, siis identsete genotüüpide
puhul on tunnuse variatsioon nende rühmade sees põh-

justatud mittegeneetilistest faktoritest (väliskeskkonnast)
ja annab väärtuse. Kui rühmad on suured (sajad loomad) ja

loomi peetakse täiesti ühesugustes tingimustes, siis rühma-

devaheline erinevus peab olema tingitud pärilikest
faktoritest, andes Sp väärtuse.

Genotüübist ja välistingimustest tingitud variatsi-

ooni eraldamiseks kasutatakse dispersioonanalüüsi (vt. osa

3.5.).

Esmalt HJSH (1948) ja hiljem teised autorid jaotasid

omaduse päriliku ja väliskeskkonnast põhjustatud dispersi-

ooni veel omakorda mitmeks komponendiks. Nende tööde alusel

esitab JOHANSSON (1961) järgmise üldise fenotüübilise variat-

siooni (dispersioonide tasemel) - allikate skeemi polü-

geensete tunnuste puhul:

1. Dispersioon, mis on põhjustatud geneetilistest eri-

nevustest loomade vahel - pärilik variatsioon -

.

1.1. Dispersioon, mis on põhjustatud geenide aditiivsest
2

toimest s, .

1.2. Dominantsuse toimest tingitud dispersioon, mis
2

esineb kõrvalekaldena aditiivsest toimest -s&.
1.3. Dispersioon, mis on põhjustatud koosmõjust (koos-

toimest ehk interaktsioonidest) erinevate lookus-

te (gešnide) vahel - epistaasist laiemas mõistes -

2
e*

2. Dispersioon, mis on põhjustatud mittelineaarsest

koostoimest genotüübi ja väliskeskkonna vahel (kor-

relatsioonid, interaktsioonid) - Sp.y.
3. Väliskeskkonna mõjudest põhjustatud dispersioon -

3.1. Dispersioon, mis sõltub juhuslikest väliskesk-

konna mõjudest, millel puudub kindel suund

(näit. katse- ja mõõtmisvead, kliima ajutised

muutused) - Sj.
3.2. Dispersioon, mis on tingitud süstemaatilistest

väliskeskkonna erinevustest, on põhjustatud

kindlasuunaliselt mõjuvatest faktoritest -

Nagu märgitud, kogu fenotüübiline disperioon võrdub
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ainult siis geneetilise ja väliskeskkonnast tingitud disper-

siooni summaga, kui puudub korrelatsioon ja interaktsioon vä-

liskeskkonna ja genotüübi vahel, s.t. kui kõik genotüübid on

jaotatud võrdse tõenäosusega erinevate keskkondade vahel ja

keskkonna muutmisel tekivad võrdsed muutused kõigil genc-

tüüpidel. Viimased tingimused pole aga mitte alati täidetud.

Genotüübi ja väliskeskkonna vahel võib esineda:

1) korrelatsioon ja

2) interaktsioon.

Korrelatsioon genotüübi ja väliskeskkonna vahel esineb

siis, kui teatud genotüübile vastab alati ka kindel keskkond.

Näiteks kui kõrgema toodanguvõimega loomadele (paremad geno-

tüübid) on loodud ka paremad keskkonnatingimused (sel juhul
esineb positiivne korrelatsioon genotüübi ja keskkonna vahel.
Fenotüübiline dispersioon koosneb siis (LE ROY, 1960):

2 2 2
*T = Sp + Sv*2 3?Q.y-Sp< Sy,

kus r&*V °n korrelatsioonikoefitsient genotüübi ja väliskesk-
konna vahel. Kokku

,y .Sp. Sy nimetatakse ka kovariatsi-
ooniks genotüübi ja väliskeskkonna vahel ja tähistatakse
Yov (G.V). Korrelatsioon võib olla nii positiivne kui '

negatiivne.

"G-v = +l, =T =(Bp +

"G-V = -I. sll. = _

kuirg.v= o, .11. .2, .2 +,2.

Viimane valem vastab eespool esitatule.
Kui väliskeskkonnast tingitud dispersioon jaotada süste-

maatiliseks ja juhuslikuks ja näeks fenotüübilise
dispersiooni jaotus välja järgmine:

2 2 2
'T = Sy + Sg + 2

=S?+°j'

ku* °n korrelatsioonikoefitsient genotüübi ja süstemaa-
tilise väliskeskkonna mõju vahel(sest sisuliselt ainult süs-
temaatilist keskkonna mõju on võimalik genotüübiga seostada).
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Interaktsiooni (koostoimet, koosmõju) genotüübi ja
väliskeskkonna vahel ei tule ära segada korrelatsiooniga nen-

de vahel. Genotüübi ja väliskeskkonna vaheline interaktsi-

oon tähendab seda, et teatud keskkonna muutus ei põhjusta
mitte kõigil genotüüpidel võrdseid fenotüübilisi muutusi.

Või vastupidi, mingi geeni muutus ei avaldu mitte kõigis kesk-

konnatingimustes ühesuguse fenotüübina. Sel juhul:

2 2 2 2 2

T s G-s j

kus on interaktsioon genotüübi ja süstemaatilise välis-
G.s

keskkonna mõju vahel ning võib olla kas null või suurem kui

null.

Olenevalt korrelatsioonist ja interaktsioonist genotüü-

bi ja keskkonna vahel, võib kokkuvõtlikult anda järgmised

fenotüübilise dispersiooni jaotuse valemid (EE ROY, 1960):

1. Korrelatsioon ja interaktsioon puuduvad:

.2 .2 ,*T=*P*"a*Sj (=*p+

2. Korrelatsioon puudub, esineb interaktsioon G *s:

2 2 2 2 2
4 + .g.. + Sj

3. Korrelatsioon ja interaktsioon G* s esinevad:

'T= 4 *=a*2 Kov(G.a) + .2
,

+ ,2

4. Esineb korrelatsioon G -s, puudub interaktsioon:

,2
= +

kns Kov (G.s) tähistab korrelatsiooni süstemaatilise kesk

konna mõju ja genotüübi vahel (= Tg.g *&p 'Sy)*

Kõigi fenotüübilise dispersiooni komponentide, samuti

nendevaheliste korrelatsioonide ja interaktsioonide leidmi-

seks on esitatud vastavad dispersioon- ja kovariatsioonana-

lüüsi skeemid EE ROY (1960) ja BECKERi (1964) raamatutes.

Nt genotüübi ja väliskeskkonna vaheliste korrelatsioonide ja



interaktsioonide täpne määratlemine on metoodiliselt raske

ja veel puudulikult läbi töötatud, on nimetatud skeemidel

rohkem teoreetiline kui praktiline tähtsus. Praktilisel fe-

notüübilise dispersiooni komponentide leidmisel oletatakse

enamasti, et vastavad koosmõjud ja seosed pärilikkuse ja kesk-

konna vahel puuduvad. Täpsemates geneetilistes uurimistes on

korrelatsioonide ja interaktsioonide arvestamine siiski vaja-
lik.

5.2. Väliskeskkonnast põhjustatud variatsioon

Kõigi polügeensete tunnuste varieeruvus (dispersioon)
on suuremal või vähemal määral põhjustatud ümbritseva kesk-

konna faktoritest. Töö alaosas 5.1. näidati, et väliskeskkon-
na faktoritest tingitud dispersiooni võib omakorda jaotada
kaheks - süstemaatilistest ja juhuslikest faktori-
test tingituks. Nendest on ainult esimene kontrollitav. Juhus-
like keskkonna faktorite mõju on väljaspool aretaja kontrol-

li, sest nad toimivad ebaregulaarselt ja nendel puudub kindel
suund. Seepärast eraldatakse juhuslikest faktoritest põhjus-
tatud variatsioon dispersioonanalüüsil nn. kontrollimata fak-
toritest põhjustatud dispersioonina (jääkdispersioon, rüh-
ma sisevariatsioon - Muidugi ei peegelda jääkdispersioon
ainult juhuslike keskkonna faktorite mõju; selle all mõiste-
takse kõigi katses mitte kontrollitud faktorite kogumõju.Juhu-
slikud dispersiooni põhjustavad faktorid on vead proovide võt-
mises ja analüüsi (keemilise, füüsikalise) vead, samuti mit-
mesugused juhuslikud kliima faktorid (kuum ilm, paduvihm, ma-
dal või kõrge temperatuur jne.), mis kestavad lühemat aega
(päev või paar). Ka arvutusvead kuuluvad juhuslike vigade hul-
ka.

Süstemaatiliste keskkonna faktorite hulka kuuluvad ees-
kätt loomade söötmise, pidamise ja hooldamise tingimused, klii-
ma ja mullastik, aastaaeg jne. Süstemaatiliste mittepärilike
faktorite hulka arvatakse sageli ka loomade vanusest,tervisli-
kust seisundist, tiinusest, tootmisperioodist (laktatsiooni-
järk, kinnisperiood, servisperiood jne.) tingitud mõjud.
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Kõik need mõjustavad polügeenseid tunnuseid kindlasuunali-
selt, põhjustades erinevusi genotüübilt sarnaste loomarühma-

de (täis- või poolõed või -vennad, identsed kaksikud) vahel.

Süstemaatilised keskkonna faktorid jagatakse vastava oma-

duse väljakujunemist soodustatavateks ja pidurdavateks (+ ja -

suunas mõjuvateks). Tavalised väliskeskkonnatingimused ei

muuda looma genotüüpi, kuid nad määravad genotüübi avaldumi-

se piirid looma ontogeneesi jooksul. Vahel on fenotüübilise

omaduse kujunemisel väliskeskkonnal isegi suurem osatähtsus
kui genotüübil. Genotüüp aga piirab modifikatsiooniliste muu-

tuste ulatuse, määrab organismi reaktsiooninormi. Üks geneeti-
ka eesmärke ongi pärilikkuse seaduspärasuste kaudu juhtida ge-
notüübi avaldumist individuaalse arengu protsessis (ontogenee-
sis). Selle eesmärgi saavutamiseks tuleb esiteks luua soovi-

tavad genotüübid (loomatõud) ja teiseks, suunata nende geno-

tüüpide avaldumist fenotüüpide kaudu mitmesuguste välistingi-
muste sihipärase kasutamisega.

Lähtudes eeltoodust tuleb loomadele anda alati võimalused

oma genotüübi, s.o. pärilike võimete avaldamiseks. Enne kui

hinnata ja säilitada populatsioonis eesmärgile vastavaid fe-

notüüpe (teostada valikut) peab loomi korralikult söötma ja

hooldama, et võimaldada erinevatel genotüüpidel nii täielikult
kui võimalik realiseeruda fenotüüpide kaudu. Ebanormaalsetes

välistingimustes teostatud geneetilised uurimised ei abista

loomade selekteerimist, sest need on ekslikud.

Mitmesuguste populatsioongeneetiliste meetoditega on või-

malik kindlaks teha, millised väliskeskkonna tegurid teatava-

le tunnusele selles populatsioonis kõige olulisemat mõju aval-

davad ja milliste tegurite mõju pole statistiliselt tõenäoli-

ne. Käesoleval ajal kasutatakse selleks kõige sagedamini dis-

persioonanalüüsi (vt. osa 3.5.). Väliskeskkonna ja füsioloogi-
liste tegurite toimet korrigeeritakse sageli mitmesuguste pa-

randusarvudega ehk koefitsientidega(vanuse, laktatsioonijärgu,
jne. mõju). Väiksemate võrdluste korral kasutatakse nn. alter-

natiivset meetodit, s.o. geneetilist variatsiooni selgitatakse

ühesuguste rühmade siseselt, nagu näiteks ühes karjas, laktatsi

ooniperiocdis, vanusejärgus jne.

Kõige objektiivsemalt saab aga iga faktori mõju hinnata

dispersioonanalüüsiga ehk F-testiga. Tabelis 12 on esitatud

kolmefaktorilise dispersioonanalüüsi tulemused piima valgusi-
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salduse kohta (TEIKBERG, 1967).

Tabel 12

Majandi, laktatsiooni ,lapoegimisaja msju piima

valgusisaldusele

Esitatud analüüs teostati elektronarvutiga PLOHHINSKJ

(1961) poolt avaldatud skeemi järgi. Piima valgusisaldust mõ-

jutavateks statistiliselt tõenäolisteks faktoriteks osutusid

selle analüüsi andmetel majand, laktatsiooniperiood, poegimis
kuu ning interaktsioonid (koosmõjud) Mx L, Mx P ja
M x L x P.

Üksikute välisfaktorite mõju selgitamine ei kuulu ge-
neetika valdkonda. Geneetikas tuleb vaid arvestada seda, et

erinevate genotüüpide võrdlemisel väliskeskkonna tingimused
mõjuksid enam-vähem ühteviisi ja et süstemaatiliselt toimi-
vate keskkonna faktorite mõju saaks dispersioonanalüüsiga
elimineeritud.

Variatsiooni

allikas
SQ f MQ F

Majand (M) 6,3655 4 1,5914 45,6***
Laktatsioon (L) 1,6024 3 0,5341 153***
Poegimisaeg (P) 1,8380 5 0,3676 10,5***
Interaktsioonid:

M x L 1,0643 12 0,0887 2,5**
M x P 3,2555 20 0,1628 4,7***
L x P 0,8497 15 0,0566 1,6
M x L x P 3,6862 60 0,6144 1,8***

Jääk 45,0138 1291 0,0349 -

Koguvariatsioon 63,6753 1410 - -

**-P<6.0,01; ***-P<o,ool.
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5.3. Pärilik ;eneetiline) variatsioon

Vastavalt eespool esitatule (osa 5.1.) võib geneetilis-
test faktoritest põhjustatud dispersiooni (Sp) omakorda jao-
tada kolmeks komponendiks: geenide aditiivsest, dominantsest

ja epistaatilisest toimest tingitud dispersiooniks. Valemina

võib seda väljendada:

2 2 2 2
'p - Sa * Sd * Sg

Aditiivne geneetiline dispersioon on põhjustatud

polümeersete geenide toimest, mis mõjutavad üht tunnust teatud

suunas (suurenemise või vähenemise, + või -) summaarselt (vt.

osa 2.). üldiselt võib aditiivset toimet vaadelda kui geeni-

de keskmist mõju kõikides võimalikes kombinatsioonides, mil-

listes nad populatsiooni piires võivad esineda. Praktiliselt

väljendab geenide aditiivset toimet dispersioon (hajuvus) loo-

made üldises aretusväärtuses (erinevatesse sugulasrühmadesse

kuuluvate loomade tunnuste erinevustes).

Kui geenide dominantne ja epistaatiline toime täielikult

puuduks, s.o. kui pärilikkus oleks intermediaarne, siis oleks

kogu geneetiline (pärilik) variatsioon aditiivne:

2 2
P a

Ehkki sellist olukorda kunagi täpselt ei esine, on mõnede

polügeensete tunnuste puhul (piima rasvasisaldus, piimatoodang

piima valgusisaldus, eluskaal jne.) dominantsuse ja epistaa-

si osa sedavõrd väike, et võime nimetatud võrduse ligikaudu

kehtivaks lugeda.

Isegi siis, kui dominantsus ja epistaas mõne tunnuse

puhul esinevad, on põhiline osa omaduste geneetilisest dis-

persioonist populatsioonis oma päritolult siiski aditiivne.

Seetõttu mõistetaksegi päriliku (geneetilise) dispersiooni

all sageli just aditiivse pärilikkuse dispersiooni - pä-

rilikku variatsiooni kitsamas mõttes. Dominantsuse ja epis-

taasi osatähtsus polügeensete tunnuste kujunemisel on tege—



Ukult aditiivse toime kõrval nii väike, et see pakub ena-

masti vaid teoreetilist huvi (RICE jt., 1957). Ka on nende

osamõju selgitamine metoodiliselt küllalt raske,nõudes kee-

rukaid statistilisi protseduure. Seetõttu on dominantsuse ja

epistaasi mõju harva eraldatud (COCKERHAM, 1954).

Edaspidistes mõistetes, kus käsitletakse pärilikku dis-

persiooni, mõeldakse selle all geenide aditiivsest toimest

tingitud variatsiooni (kui erimärkused puuduvad).
Dominantsus võib põhjustada kõrvalekaldumise päriliku

variatsiooni aditiivsest skeemist Dominantsus on täie-

lik (AA>aa), kui ühe vanema omadused domineerivad teise üle

ning heterosügoodid on fenotüübilt samased dominantse homo-

sügoodiga (Aa = AA). Kui dominantsus puudub, on heterosügoot
(Aa) omaduselt kahe vanema vahepealne (intermediaarne päri-
likkus) ja AA>Aa>aa. Osalise dominantsuse puhul on hetero—-

sügopt (Aa) lähedasem dominantsele (AA) kui retsessiivsele

(aa) tüübile. Üledominantsuse korral ületab heterosügoot
oma omadustelt mõlemad homosügoodid (AA<Aa>aa).

Teoreetiliselt võib iga geeni dominantsuse astet oma

alleeli suhtes väljendada valemiga:

k =

- AA — aa

AA -aa

See valem näitab dominantsust fenotüübiliste tunnuste
alusel. Kui dominantsus puudub (intermediaarne pärilikkus),
siis:

. _AA+aa . .Aa = 2 jak=O

Täieliku dominantsuse puhul Aa = AA ja k = 1. Osalisel
dominantsusel o<k<.l ja üledominantsusel k>l.

Dominantsus haarab ainult homoloogiliste kromosoomide
ühes lookuses asuvate alleelide omavahelist koostoimet. Et
polügeensete tunnuste puhul on tunnuse määramisel haaratud

palju lookusi ja neis igaühes võib esineda kas ühe-või vas-
tassuunaline dominantsus, siis dominantsuse osatähtsus kuju-
neb suhteliselt väikeseks. Vaid teatud omaduste (viljakus,
eluvõime) puhul etendab dominantsus olulist osa (JOHANSSON
1961). '
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Dominantsuse mõju arvutamiseks kvantitatiivsete tunnus-

te puhul kasutatakse komplitseeritud matemaatilisi meetodeid

(vt. LE ROY, 1960).

Epistaas laiemas mõistes,nagu seda populatsioonigenee-

tikas kasutatakse, haarab kõik mittealleelsete (erinevates

lookustes asuvate) geenide mittelineaarse koostoime (interakt-

siooni) tüübid. Epistaas kitsamas mõistes tähendab ainult mit-

tealleelset dominantsust (näit. B>A või B>a). Viimast mõis-

tet aga populatsioonigeneetika ei kasuta.

Teatud geenil võib ühes kombinatsioonis olla soodsam

mõju kui teises kombinatsioonis. Selliseid kõrvalekaldumisi

aditiivsest skeemist nimetataksegi epistaatilisteks ning sel-
-2

lest tingitud dispersiooni tähistatakse . Epistaasi on

koduloomade kvantitatiivsete omaduste kujunemisel vähe uuri-

tud. Epistaasi mõju elimineerimine koguvariatsioonist nõuab

tugevat matemaatilist loogikat, mistõttu selline arvutus kal-

dub enam populatsioonigeneetika teooria valdkonda (COCKER-

HAM, 1954; LE ROY, 1960).

Aretajate vana tarkus, et mõni isasloom annab ühe emas-

loomade grupiga paremaid järglasi kui teisega ("sobivus")vih-

jab samuti epistaasi osale genotüübi kujunemisel. Sellealas-

te võrdluste teostamine on aga metoodiliselt võrdlemisi kee-

rukas.

Võrreldes geenide aditiivse toimega on epistaasi osa-

tähtsus kvantitatiivsete omaduste puhul siiski väike.

5.3*1* Heritaablus ehk päritavuse koefitsient

5.3.1.1. Heritaabluse mõiste

Eespool (osas 5.1.) märgiti, et fenotüübilist variatsi-

ooni võib jaotada pärilikest ja mittepärilikest faktoritest

tingituks + Et loomade valik kvantitatiivsete tun-

nuste järgi toimub fenotüüpi arvestades (sest genotüüpi otse-

selt hinnata pole võimalik), siis on väga oluline teada, kui

suur on see osa fenotüübilisest variatsioonist populatsioonis,



mis antakse edasi järgmisele põlvkonnale, s.o. milline on

loomade aretusväärtus.

Oleks mõttetu püüda jaotada ühe looma fenotüüpi pärilik-
kusest ja välistingimustest tingitud osadeks. Seda selle-

pärast, et ühe indiviidi geneetiline informatsioon reali-

seerub keskkonnatingimuste kaasabil ja on nendest lahutama-

tu. Teistsugune on olukord loomade rühmas - populatsioonis.
Siin on võimalik selgitada, kui suur osa mingi tunnuse vari-

eeruvusest selles populatsioonis on tingitud genotüüpide eri-

nevustest ja kui suur osa keskkonnatingimustest.
Kui identsed genotüübid asuvad erinevates tingimustes,

siis tunnuste varieeruvus nende rühmade vahel on täielikult

põhjustatud keskkonna faktoritest- Vastupidi, kui erinevad

genotüübid asuvad täpselt ühesugustes keskkondades, siis on

tunnuse rühmadevaheline variatsioon täielikult (või enamuses)
tingitud geneetilistest erinevustest loomade vahel. Kui aga
erinevad genotüübid.realiseeruvad ka erinevates tingimustes,
on fenotüübiline variatsioon tingitud nii vanematelt pärandu-
nud geneetilistest iseärasustest kui ka keskkonnatingimus-
test. Logu fenotüübilise variatsiooni pärilikku osa mõõdab—-
ki heritaablus ehk päritavuse koefitsient - (käesolevas
väljaandes ka lihtsalt päritavuseks nimetatud).

LÕiste "heritaablus" (ingl. k. heritability) kasutuse-
levõtmiseks tegi ettepaneku J. L. LUSH juba 1939. aastal

(LUSH, 1939). Sümbol h aga on võeLud WPIGHTi (1921a ühest
varasemast tööst.

Heritaaolust laiemas mõistes formuleerib LUSH kui päri-
liku variatsiooni osa kogu fenotüübilisest variatsioonist,
mis dispersioonide kaudu väljendub valemina:

<-2 2 2 2
1? =

Sa + +39
2 2 *2 2 2

Se ..;enäitab heritaablus laiemas mõistes seda fe-
notüübilise variatsiooni (dispersiooni) osa, misjon

tingitud
erinevustest loomade pärilikkuses (geenide ja geenikombinat-
sioonide,;:ogu genotüübi erinevused).

-vahselt aga kasutatakse heritaaolust kitsamas mõistes
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või lihtsalt h'*), mis näitab ainult aditiivse geneetili-

se dispersiooni osa kogu fenotüübilisest dispersioonist:
2 2 2 2

o S, 3 S
a a a a

* *2 " *2 2 " "2 2 2 2" = *2 2 '

Sq, Sp +Sy + S(i +Sg+ Sy Sa +

2
kus s_ tähistab kogu mitteaditiivset dispersiooni

o ? 2
(= + Sg + Sy).

Et edu loomade selektsioonil mingi kvantitatiivse tun-

nuse järgi sõltub peaaegu kogu ulatuses aditiivsest geneeti-

lisest dispersioonist ja aditiivne geneetiline dispersioon

on peamine päriliku variatsiooni põhjus, siis kasutatakse po<

pulatsioonigeneetikas (kui erimärkus puudub) alati kit-

samas mõistes.
2

Mida suurem on mingi tunnuse h
,

seda kindlamini antak-

se fenotüüp järglastele edasi. Nimetatud asjaolu on loomade

valikul olulise tähtsusega ja on aretajad sajandite

jooksul ka arvestanud. Ammu enne h kasutuselevõtmist oli

teada, et mõned omadused päranduvad järglastele paremini kui

teised ja et paremad vanemad ei anna mitte alati ka paremaid

järglasi. Seoses kasutuselevõtmisega on nimetatud tõod

saanud konkreetse arvulise väljenduse. Seetõttu on h* täht-

sus valiku praktikas suur (vt. osa s*7*).

Olenevalt arvutamise metoodist, võib selle mõiste si

su teatud määral muutuda (vt. osa s*3*l.'".)'Kui genotüJui

ja keskkonna vaheline korrelatsioon puudub (i*Q,y= 0), võib

väärtus teoreetiliselt varieeruda 0 kuni 1. Praktikas

äärmisi väärtusi (0 ja 1) muidugi ei esine. Kui esineb seos

genotüübi ja keskkonna vahel (r&,y 0), siis võib h väartu

olla ka suurem kui 1.

päritavus oleneb suurel määral sellest, millise meetodi

järgi ta on arvutatud. PDOHHINSKI (1964) jagab päritavuse

koefitsiendid selle alusel 3 kategooriasse (vt. osa s*3*l*2.

Peale arvutamise meetodi oleneb h arvuline väärtus (ühe ja

sama tunnuse kohta) veel populatsiooni mille

kohta ta arvutatakse, ökoloogilistest ja zootehnilistest tin

gimustest, tunnuse mõõtmise sesoonist, sugupoolest jne.

Qn suhtarv, muutub ta nii lugeja Km i.a..1

muutumisel. Väliskeskkonnast põhjustatud dispersiooni suure

nemine, samuti aditiivse geneetilise dispersiooni vähenemine

inbriidingu tagajärjel vähendavad arvulist väärtust. Heri
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taablust mõjustavad ka juhuslikud väliskeskkonna faktorid

(Sj), eeskätt vastava omaduse mõõtmise vead. Päritavuse koe-

fitsient kehtib ainult selles populatsioonis, mille kohta ta

on arvutatud, ning seejuures piiratud ajavahemikul. Päritavu-

se õigeks interpretatsiooniks on vaja tunda antud populatsi-
ooni ja neid keskkonnatingimusi, milles loomad asuvad.

Mõned teadlased (FISHER, 1951; HÜTT, 1964) on kritisee-

rinud heritaablust kui loomade valiku kriteeriumi,peamiselt
tema varieeruvuse tõttu, mis on tingitud erinevaist arvutus-

meetodoist. Nii märgib HÜTT (1964), et praktikas pole suude-

tud veel efektiivselt kasutada ja et aretajatel oli ammu

teada mõnede omaduste parem pärandatavas järglastele. Samuti

väidab ta, et ka mõne madala omaduse järgi (näit. resis<

tentsus haigustele) on õnnestunud edukalt loomi selekteerida.

Kokku võttes soovitab nimetatud autor kasutamisega olla

ettevaatlik.

Enamik populatsiooni geneetikuid pooldab aga rakenda-

mist selektsioonis. Nii märgib JOHANNSON (1961), et kui

vestada alati konkreetseid olukordi, mille kohta on arvu-

«ajud, saab sellest siiski kasu valiku planeerimisel ja va-

liku tulemuste ettenägemisel loomade aretamisel. Peab vaid

arvestama arvutamiseks püstitatud nõuetega.
Kõik päritavuse määramised baseeruvad sellel, kuidas

sugulasloomade fenotüüpide samasus ühtub geneetilise korre-

latsiooniga (sugulusega) nende vahel. Inbriidingu puhul, kui
vastavad korrelatsioonid suurenevad, võib määramine anda
ebaõigeid tulemusi.

deritaablus määrab ka populatsiooni evolutsiooni võima-
liku tempo selle tunnuse osas antud tingimustes. Tõuaretus-
töö planeerimisel on vajalik seda teada.

5.?.1.2. Heritaabluse arvutamise meetodid

PLOJDUHSKI (1964) jaotab kõik olemasolevad heritaabluse
määramise meetodid kolme kategooriasse:

.

1) heritaablus, mis põhineb lineaarsel seosel sugulaste
vahel. ROBERTSON (1963) on vastavaid meetodeid nimetanud
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"prognoosimeetoditeks", sest nad võimaldavad looma produk-

tiivsust ennustada tema sugulaste andmete põhjal;

2) heritaablus, mis põhineb geneetiliste faktorite

dispersioonanalüüsil;
3) heritaablus, mis põhineb vanemate ja järglaste vas-

tava tunnuse omavahelise seose arvutamisel lihtsustatud

meetoditega, sageli ilma variatsioonstatistilist meetodit

kasutamata.

Järgnevates osades diskuteeritakse ainult tähtsamaid

meetodeid.

5.3.1.2.1. Sugulaste lineaarsel seosel põhinev

heritaablus

Siia kuuluvad meetodid on ajalooliselt kõige vanemad,

kuid tehniliselt viimistlemata. Nende meetodite aluseks on

seisukoht, et omaduse pärandatavuse aste ilmneb vanemate ja

järglaste suuremas või väiksemas sarnasuses, mida võib mõõ-

ta lineaarse seose kaudu (korrelatsiooni- või regressiooni-

Koefitsiendiga). Seejuures lähtutakse WRIGHTi tuletustest,

et geneetiline korrelatsioonikoefitsient vanemate ja järg-

laste vahel on 0,5 (vt. osa 4.2.2.1.).

Vanemate ja järglaste omavahelist korrelatsiooni ja

regressiooni kasutasid pärilikkuse uurimisel juba GALTON

ja PEARSON. Need olid esimesed katsed läheneda kvantitatiiv-

sete tunnuste pärandatavuse küsimusele.

Heritaabluse arvutamisele lineaarse korrelatsiooni

põhimõttel pani teoreetilise aluse WRIGHT (1920, 1921b).

Ta tuletas seaduspärasuse, et kui kõikide mõjude (pärilike

ja mittepärilike) summa ühe tunnuse varieeruvusele lugeda

võrdseks ühega, siis pärilikele faktoritele langeb sellest

teatud osa, ülejäänud aga on põhjustatud mittepärilikest

faktoritest. Dispersioonide kaudu võib seda väljendada:

2 2

Sp + Sy = I

Et teisest küljest
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2 2 2
'F *

siis

2 2 2
Sp

+
Sy= 3p

=l,

Sp Sp Sp

.2

°P
Koefitsienti —nimetas WRIGHT determinatsioonikoe-

.T
fitäiendiks, mis näitab pärilikest omadustest põhjustatud

koguvariatsiooni osa - laiemas mõistes. Selle koefitsien-

di arvutamiseks esitas WRIGHT spetsiaalse meetodi, lähtudes

kahest matemaatilise statistika aksioomist:

1) iga üksiku põhjuse osatähtsus teatud tunnuse määra-

misel võrdub selle tunnuse ja põhjuse vahelise kõrrelatsi-

oonikoefitsiendi ruuduga*
2) kui põhjused on üksteisest sõltumatud, siis kõigi

põhjuste korrelatsioonikoefitsientide ruutude summa võrdub

ühega.
Kui tähistada feno- ja genotüübi vahelist korrelatsiooni

(pg.f) sümboliga h, ja fenotüübi seost mittepärilike fak-

toritega v, siis nende korrelatsioonikoefitsientide ruutu-

de summa võrdub 1:

h2 + =l,

2
kus h mõõdab pärilikkuse osatähtsust fenotüübilises variat-

sioonis. Täpsemalt, h näitab seda tunnuse fenotüübilise va-

riatsiooni osa, mis peegeldab vanematelt saadad geneetilise
informatsiooni erinevusi loomade vahel. Vastavalt sellele

määrangule hakatigi h—ga tahistama korrelatsioonikoefitsien—-

ti geno- ja fenotüübi vahel, nimetati aga heritaablu-

seks.

Vahetu korrelatsioonikoefitsiendi määramine feno- ja
genotüüpide vahel mingis populatsioonis on võimatu, sest ge-
notüüpi ei saa vahetult kindlaks määrata. Seepärast esitas
WRIGHT selleks kaudse tee, kasutades nn. radade koefitsiente.



)

139

Radade koefitsientide kasutamisel oletas WRIGHT, et

kõik seosed geno- ja fenotüüpide vahel on ligikaudu line-

aarsed ja et pärilikkus on kogu ulatuses aditiivne. Peale

selle võttis ta järglaste ja vanemate genotüüpide vahelise

korrelatsioonikoefitsiendi - x*g(v.j)
" võrdseks +0,5-ga.

Selline olukord kehtib panmiktilises populatsioonis (vt.

osa 4.2.2.1.).

Nende lähteandmete alusel koostas WRIGHT tunnuste pä-

ritavuse üldise skeemi populatsiooni kohta (joonis 22).

Skeemilt on näha, et vanemate ja järglaste fenotüüpide

vahelist korrelatsioonikoefitsienti ehk lihtsalt

võib väljendada järgmiselt:

I*v.j = ' ' rg.f

Korrelatsiooni geno- ja fenotüübi vahel tähistas

WRIGHT h-ga ja pidas selle vanematel ja järglastel võrd-

seks. Kui geneetiline korrelatsioon vanemate ja järglaste

vahel r f
-on +0,5, nagu eespool (osa 4.2.2.1.) tuleta-

ti, võib seose vanemate ja järglaste fenotüüpide vahel väl-

jendada:

2

rv,j=h. 0,5*h=0,5h,

kust

= 2

Niisiis, päritavus võrdub kahekordse lineaarse kor—-

relatsioonikoefitsiendiga vanemate ja järglaste fenotüüpi-

de vahel. Kõne all olev korrelatsioonikoefitient ar-

vutatakse tavaliste biomeetriliste meetoditega (vt. osa

3.6.2.1.).

Lähtudes eespool esitatud skeemist (joonis 22) on pool-

õdede fenotüüpide vaheline korrelatsioonikoefitsient(rp.t,.
järgmine:

2

r .
=h *o,s* 0,5 -h= 0,25 h,

p.3.



yeao/ääb/b

Ja/y/as/e
yeno/ääb/b

Ae/?o/ääb/bf

O.J- /yC/yJ

- Ao/rehp/s/aoa /ä/sõk/ebe vahe/
- /baa/ääh/A7?e Aorre/a/y/bo/p /poo/Sabab vahe/

/7/t-/j /a /; -/F/?o/ääb/Ahc Aorre/a/y/ba/7 va/pe/7?a/aya
yb/y/as/e vahe/

Joonis 22. Biomeetrilised suhted (rajad) sugulaste vahel.
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kust

2
h

p.3.

Heritaabluse määramiseks sugulasloomade mingi tunnuse

lineaarse korrelatsiooni alusel kasutatakse põhiliselt viit

meetodit:

1. Kahekordset korrelatsioonikoefitsienti vanemate ja

järglaste (emade ja tütarde,- - või isade ja poegade

li-p * vahel):

h.2=2r
..v.j*

See on kõige levinum meetod, mida kasutatakse omakorda

kahes variandis: korrelatsioon määratakse kas kõikide emade

ja tütarde vahel, rühmitamata tütreid isade järgi, või arvu-

tatakse üksikute isade järgi. Viimane viis on levinum.

2. Kahekordset järglaste regressioonikoefitsienti vane-

matele:

= 2

Regressioonikoefitsient või arvutatakse hari-

likul viisil (vt. osa 3.5.3.). Ka selle meetodi puhul kasuta-

takse mitut modifikatsiooni. Üldiselt loetakse, et regressi-

oonikoefitsient peegeldab omaduse päritavust paremini kui kõr-

relatsioonikoefitsient (EL-SHIMY, 1957i JCIIAN3SON,I96I;

LUSH, 1949).
3. Neljakordset korrelatsioonikoefitsienti poolõdede

(poolvendade) vahel isa või ema järgi (vt. joonis 22):

4rp.,.

4. Kahekordset korrelatsioonikoefitsienti täisõdede

(täisvendade) vahel:

h2
= 2 rt.a.

Et põllumajandusloomadel on raske sanda küllaldasel

arvul täisõdesid või täisvendi (väljaarvatud,sea— ja linnu-

kasvatuses), kasutatakse seda meetodit harva.

5. Identsete (ühe nmarakulistc) kaksikute vahelist kor-
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relatsioonikocfitsienti, mida võrreldakse korrelatsiooniga

nende täisõdede (-vendade) vahel. Selleks vale,

mit:

*2
= 2

kus tähistab fenotüüpide korrelatsiooni identsete kak-

sikute vahel ja &
- korj?elatsiocni identsete kaksikute

täisõdede vahel. FALCONER (1960) märgib, et see meetod annab

tunnuse arvulise väärtuse ülemise piiri. Päritavusena ka-

sutatakse mõnikord ka lihtsat korrelatsioonikoefitsienti

identsete kaksikute vahel:

"

Üldiselt on heritaablus, mis on arvutatud sugulaste ge-

neetilise korrelatsiooni kaudu, käesoleval ajal vähemkasuta-

tav, sest see on samadel tunnustel ühesugustes tingimustes

määratuna väga erinev, olenevalt määramise metoodist (PLOH-

HINSKI, 1964). Seda varieeruvust põhjustavad olulised puudu-

sed meetodi teoreetilistes alustes, nimelt:

1) sarnasust sugulaste vahel pole alati võimalik line-

aarse korrelatsiooni- ja regressioonikoefitsiendi abil küllal

dase täpsusega määrata;
2) geneetiline seos vanemate ja järgläste vahel (?g(v.j))

pole igakord mitte +0,5.

Lähtudes nendest asjaoludest, kasutatakse äsjaesitatud
meetodil leitud põhiliselt ainult laboratoorsete loomade

ja lindude juures, kus katsematerjali on võimalik hoolikamalt

valida. PLOHHINSKI (1964) uurimistest NSVL TA Siberi osakon-

na. Tsütoloogia ja Geneetika Instituudis selgus, et selle

kategooria osutusid olenevalt määramise metoodist väga

kõikuvateks (väärtused üle 1,0 ja negatiivsed!), mistõttu

tõuaretustöö planeerimisel, eriti aga kasutamiseks selektsi-

ooniindeksites nad autori arvates ei kõlba.

Loomade geneetikas on toodud heritaablustest laiemalt

levinud ainult kaks esimest, mis põhinevad korrelatsiooni ja
regressiooni arvutamisel vanemate ja järglaste vahel (1. ja 2

meetod). Nimetatud meetodeid kasutatakse peamiselt ühel su-

gupoolel esinevate tunnuste (sugupoolega piiratud tunnuste,
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nagu piimatoodang, piima rasvasisaldus, viljakus, munatoo-

dang) määramisel, kittegeneetiliste mõjude ja genotüiibi

ning keskkonna interaktsiooni ja korrelatsiooni mõju elimi-

neerimiseks tehakse analüüs tavaliselt karjade (majandite),
isade ja vanuserühmade siseselt.

Üldiselt tuleb märkida, et on mõtet arvutada vaid

sellise juhusliku materjali puhul, mis pärineb karjadest,

kus loomadele on loodud normaalsed keskkonnatingimused. Hal-
2

bades söötmis- ja pidamistingimustes arvutatud h ei näita

mitte erinevatest genotüüpidest põhjustatud variatsiooni

osa, vaid erinevate genotüüpide kohanaumisvõimet olemasole-

vatele tingimustele. See võime aga ei pruugi olla paralleel-

ne loomade produktiivsust määrava võimega. Seepärast tuleb

määramisel ükskõik millise meetodiga püüda luua loomadele

normaalsed tingimused ning vältida korrelatsiooni esinemist

genotüüpide ja keskkonna vahel, s.o. olukorda, et erinevad

genotüübid asuvad ka erinevates keskkondades.
2

Emade ja tütarde korrelatsiooni alusel h leidmisel

on see puudus, et paljudel juhtudel on emad toodangu alusel

juba selekteeritud, mistõttu nende varieeruvus on väiksem

kui tütardel. See muudab emade-tütarde korrelatsiooni, kuid

tütarde regressiooni emadele jätab ta praktiliselt muutma-

ta. Seepärast soovitas LUSH (1949) korrelatsioonikoofitsien-

di asemel kasutada regressioonikoefitsienti. Seejuures pea-

vad aga emade ja tütarde andmed olema võrreldavad nii nende

vanuse kui ka söötmise ja pidamise taseme poolest. Vastasel

korral võivad regressioonikoefitsienti mõjustada mittegenee—-

tilised faktorid. Ka peaksid tütred olema selekteerimata

(mida on aga praktikas raske saavutada).

Järglaste tunnuse regressioonil vanemate tunnusele on

veel üks iseärasus: nimelt ei reageeri selline regressiooni-

koefitsient fenotüüpide variatsiooni muutustele, kui genotüü-

pide variatsioon jääb muutumatuks. Seetõttu ühesuguse geneeti

lise variatsiooni juures on väärtus ühesuurune ega olene

fenotüüpide variatsioonist.

Hagu igasuguse meetodiga leitud h", nii ka vanemate ja

järglaste korrelatsiooni ja regressiooni alusel leitu keh-

tib ainult selles populatsioonis, mille kohta ta on arvuta-

tud, vastavate keskkonnatingimuste juures. Kirjanduses too-
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dud keskmisi väärtusi v3ib konkreetses populatsioonis

rakendada ettevaatlikult.

Käsitletud meetodil heritaabluae arvutamise kohta toome

näite BECKERi (1964) järgi. Arvutustes on lähtutud nii ema-

de-tütarde korrelatsioonist kui ka tütarde regressioonist

emadele.

Näide 17: Leida 8-nädalaste tibude eluskaalu päri-
tavus järgmiste andmete põhjal:

Heritaabluse leidmiseks emade-tütarde paaride andmete
alusel arvutatakse esmalt kvadraatsummad:

a) emadel

Sx2
= 7542 + 6482 +

...+ 7332 . 9643381

sc -

22832 22642 22032
- + —y- + ... + = 9563436

SQ3. = 79945

Isa
nr.

Emade-
tütarde

paaride
arv (n)

Emade
eluskaal

(x)

Tütarde
eluskaal

(y)

1. 754

648

881

808

700

720

3 Sx=2283 Sy=2228

2. 3 2264 2365

3. 2 1572 1620

4. 3 2550 2482

5. 2 1481 1641

6. 3 2203 2134
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b) leitakse

Sy2 = + 7(M)2 + ... + 5042 = 9830870.

SC; =

SQy = 81735

c) leitakse :

Sxy = (754) (808) + (648)(700) + ... = 9653557

2283 .:.-2228 +
... =

SQgy= 8016

d) leitakse regressioonikoefitsiendi alusel:

bt/. = = o,l° i 2 - 0,10 = 0,20

Samas näites võrduks korrelatsioonikoefitsiendi alusel

leitud

h2_p_2 - 8016 2 -8016
e*t;"

- 81735
" "

Näeme, et tulemus on ligikaudu sama kui regressiooni

alusel leitu.

Päritavuse arvutamiseks kasutatakse ka metoodikat, mis

põhineb lihtsal regressiooni-* (või korrelatsiooni-) koefit-

siendil. Arvutuste käik vastavate kvadraatsummade leidmiseks

on esitatud osas 3.6.2.1. (näide 7),samuti on see toodud

KUŠNERL (1964) ja PUNGa (1966) töödes.

Regressiooni- ja korrelatsioonikoefitsiendi alusel lei-

tud h.2standardviga võib leida, korrutades vastavalt kor-
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relatsiooni- ja regressioonikoefitsiendi standardvea kahega.
Regressioonikoefitsiendi kasutamisel esineva standardvea

leidmise käik on esitatud osas 3.6*3. Korrelatsioonikoefit-

siendi viga saadakse valemi järgi, mis on esitatud osas 3.6.2.

5.3.1.2.2. Dispersioonanalüüsil põhinev heritaablus

Seoses dispersioonanalüüsi metoodika täiustamisega võeti

heritaabluse määramiseks kasutusele uued meetodid. Põhimõt-

teliselt näitavad selle kategooria koefitsiendid sedasama,
mis esimese kategooria omad, s.o. geneetilise variatsiooni

osatähtsust kogu fenotüübilises variatsioonis. Nad ei põhine

aga mitte sugulaste omavahelisel lineaarsel korrelatsioonil,
vaid pärilike faktorite mõju matemaatilisel eraldamisel üks-

teisest. ROBERTSON (1963) nimetab sel viisil leitud päritavuse
koefitsiente dispersiooni komponentide hindamise meetoditeks

sest siin kogudispersioon, mis mõõdab üldist fenotüübilist
variatsiooni, jaotatakse osadeks allikate järgi. Enamasti toi
mub jaotus kahte põhilisse ossa : faktoriaalseks ehk genotüü-
biliseks ja jäägiks ehk paratüübiliseks (mittegeneetilistest
faktoritest põhjustatuks).

Heritaabluse määramisel dispersioonanalüüsiga loetakse

geneetilisteks variatsiooni allikateks kas isad või emad,haj>-
vemini sugulasrühmad (liinid, perekonnad). Ühte dispersioon-
analüüsi alajaotusse langevad seega tavaliselt kas ühe
ühise vanema, sama isa ja ema, või omavahel lähedases sugu-
luses olevate loomade järglased.

Kui dispersioonanalüüsi materjal on jaotatud ainult ühe
geneetilise faktori (kas isa või ema) järgi (iihefaktoriline
dispersioonanalüüs), näitab rühmadesisene dispersioon analüü-
sis mitteuuritud., juhuslikest faktoritest tingitud variatsi-
ooni. Seepärast nimetatakse rühmasisest dispersiooni antud
jiüiulka jääkdispersiooniks; see võrdub rühmadesisese kesk-
mise kvadrantsummaga =

Rühmadevaheline variatsioon näitab aga vastava faktori

(isa, ema) mõju uuritavale tunnusele. Kokku moodustub rühma-



devahelisest ja rühmadesisesest variatsioonist antud tunnuse

totaalvariatsioon selles populatsioonis.

FISHERi (1954) formuleeritud dispersioonanalüüsi seadus-

pärasuse põhjal on rühmadevah.eline ja rühmadesisene keskmi-

ne kvadraatsumma (MQ) teineteisest sõltumatu, kui väljavõtud

pärinevad erinevatest populatsioonidest. Sel juhul MQgg =Sg&
2 2

- ja rühmadevaheline MQgy = Sgy. Kui aga väljavõtud pä-

rinevad ühest ja samast populatsioonist, siis sisaldab rüh-

madevaheline keskmine kvadraatsumma. (MQgy) ka osa rühmadesi-

sesest loomulikust hajuvusest (vt. osa 3.5.2.1.):

2 2
MQRV = n*SRy + So

Toodud valem põhineb seaduspärasusel, et ühest populatsi

oonist (üldkogumist) tehtud väljavõttude aritmeetiliste kesk

miste (x) dispersioon on n korda väiksem üksikute vari-

antide dispersioonist selles populatsioonis:

.2 =

x n

Et ka rühmadevaheline keskmine hälvete ruut (MQgy) on

sisuliselt üksikute väljavõttude aritmeetiliste keskmiste

dispersioon, koosneb ka see kahest komponendist:

1) faktoriaalsest dispersioonist (Sgy), mis peegeldab

vastava alajaotuse (antud juhul geneetilist; mõju;

**o
2) keskmiste juhuslikust dispersioonist - mis pee

geldab antud tunnusele omast loomulikku hajuvust selles po-

pulatsioonis. Seejuures = MQgg, nagu erinevatest populatsi

oonidest pärinevate väljavõttude puhul.

Esitatud kahe komponendi summa ei moodusta veel tege-

likku rühmadevahelist keskmist kvadraatsummat, vaid on vä-

hendatud n korda:

2

MQRV_.2
*5 -SRV+n

kust
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;2 +s2
'

- n

nagu eelnevalt märgitud.
Rühmadevahelist dispersiooni on sellest valemist

lihtne avaldada:

2 A-QRS MQgv -s

'RV - * =

n n

Nagu eespool märgitud (vt. osa 5.3.1.) väljendab heri-
taablus päriliku variatsiooni Suhet kogu fenotüübilisse vari-
atsiooni: 2

s .2
h2--P_ Sp

-

P" = -3-
Sp*Sv ST

Esitatud h valemis moodustab - pärilikest faktori-
test põhjustatud dispersiooni (tegelikult aditiivne genee-
tiline dispersioon)-rühmadevaheline dispersioon, sest mater-
jali rühmadesse jaotamise aluseks on pärilik faktor (na!it.
isa või ema). Nii võime kirjutada:

s 2 - g2
P " SRV '

Väliskeskkonnast põhjustatud dispersioon võrdub aga
ruhnasisese dispersiooniga sest ühefakt.rllis. dis-
persioonanalüüsi puhul peegeldab see dispersioon keskkon-
nast j. suudest uurimata faktoritest põhjustatud tunnuse
varieeruvus! (paratüübiline dispersioon). Kokku j.
moodustavad kogu fenotüübilise dispersiooni -

Ülaltoodud valem ühtub intraklass-korrelatsioonl-
koelitsiendi (r,) valemiga, mis on esitatud osas 3.6 2 2Seega on dispersioonanalüüsiga leitud h= sisuliselt mt-

ilusast*., elevate

Lähtudes geneetilisest sugulusest isendite vahel

vajalikuks korruta-
da poolõdede rühmad, alusel leitud r, neljag. j. täisõdede
ruhm.de vaheline

r, kahega (nagu .eas 5.3.1.2.1. Ajendatud).
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- =4*
p.o.

p
= 2 * y. /. -- \ *

v*O* /1(te O
e ))'

Väljendades valemi keskmiste kvadraatsummade (MQ)

kaudu (vt. osa 3.6.2.2.) omandab valem poolõdede rühmade

alusel arvutatuna järgmise kuju (antud valemit soovitab kasu-

tada LE ROY, 1962):

2
4'MQRy-MQgs

= .

+ - D'"QRS

Toodud valem kehtib juhul, kui loomade arv rühmades on

ebavõrdne. Võrdse kompleksi puhul kasutatakse n asemel Dg -

isendite arvu (võrdset) rühmades.

PLOHHINSKI (1964) leiab, et intraklass-korrelatsiooni-

koefitsiendi korrutamine kahega või neljaga pole vajalik,
sest seda koefitsienti ei saa vaadelda lineaarse korrelatsi-

4
ooni peegeldajana sugulaste vahel. Suhe -p-mõõdab aga ilma

'T

koefitsiendiga korrutamata päriliku variatsiooni osatähtsust

koguvariatsioonis.

Edasi soovitab PLOHHINSKI (1964) heritaablust leida

mitte rühmadevahelise ja rühmadesisese dispersiooni suhtena,

vaid rühmadevahelise (faktoriaalse) kvadraatsumma (SQgy)
suhtena totaalsesse kvadraatsummasse

?
_ .

SQp SQnv*SQRS

Antud meetodi põhjendusena toob PIDHHINSKI asjaolu, et

dispersioonikompleksi rühmitamine geneetiliste faktorite jär-

gi (isad, emad) eeldab juba iseenesest seda, et need rüh-

mad kuuluvad erinevatesse üldkogumitesse (populatsioonidesse)
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Seetõttu pole rühmadevaheline keskmine hälvete ruut (MQpy)
seotud rühmadesisesega (MQgg) ning ei sisalda selle elemente.

Päritavuse leidmisel ei jaga nimetatud autor SQgy ja

mitte vastavate vabadusastmete arvuga (nagu F väärtuse leid-

misel), vaid hoopis kogu kompleksi vabadusastmete arvuga

(n -1), Sellest tulenebki tema poolt esitatud valem:

2

9_Bp SQpy SQy

Tuletades suhte sel viisil leitud ja tõeliste disper-
sioonide alusel leitud vahel (MQgy jaotamisega eespool
toodud valemi järgi) sai PLOHHINSKI (1964) järgmise matemaati-

lise seose:

2 h2(n-l)-k +l
h =— -

+l

p p
kus h - MQgy jaotamisega saadud h

,

2 p
hp - kvadraatsummade suhtena saadud h (POLHHINSKI järgi)
n - variantide koguarv (k * Dg),
k - rühmade arv,

ng - variantide arv ühes rühmas.

Esitatud valemist näeme, et ja vahel esineb tõe-

poolest täpselt väljendatav matemaatiline seos, mis oleneb ai
nult antud dispersioonikompleksis olevate rühmade arvust ja
variantide arvust igas rühmas (k ja ng). Need suurused on

aga täpselt määratavad ja olenevad mitte sisulistest, pärili-
kest faktoritest, vaid on teisejärgulise tähtsusega. Lähtu-
des sellest arvab POLOHHINSKI (1964; 1966), et rühmadevaheli-
se keskmise kvadraatsumma (MQgy) jaotamisest komponentideks
võib loobuda, sest hp alusel võib eeltoodud valemi abil leida
kah.

Edasi toob PLOHHINSKI veel esile asjaolu, et MQgy kompo-
nentideks jaotamisel saadakse sageli negatiivne või ühest
suurem h väärtus. See pole aga teoreetiliselt põhjendatav
ega loogiline. Kvadraatsummade (SQ) alusel leitud aga ei

saa kunagi negatiivne olla. Vastava valemi järgi võidi isegi
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2 2
ette arvutada.,millal h väärtus on negatiivne, kui on

teada. Nimelt leiti, et kui on väiksem avaldisest

siis on negatiivne. Seega negatiivsus oleneb ainult

dispersioonikompleksi organisatsioonilistest elementidest

(rühmade arvust ja variantide arvust rühmades), mitte aga

selle loomaderühinapärilikest omadustest.

Oma heritaabluse arvutamise meetodit põhjendab PLOHHINS-

KI veel sellega, et õigem on vaadelda põlvnemiselt erinevaid

loomi (ka erinevate isade tütreid) kui erinevaid üldkogu-
meid (populatsioone). Ka F-test põhineb keskmiste hälvete

ruutude (MQ) võrdlemisel (F = MQgy/MQgg). Nii peaks kasuta-

ma ühtset mudelit vastava faktori mõju tõenäosuse (F-väär-

tus) kui ka "mõju tugevuse" (CMJiaBJIMHHMH) ,
heritaabluse

määramiseks. (Tegelikult on korrelatsioonisuhte ruut

mis näitab vastava faktori mõju astet; vt. osa 3*5*2.).

Et tavalisel viisil arvutatud h on ka üle ühe ja alla

nulli, arvab PLOHHINSKI, et see ei kõlba praktikas kasutami-

seks njng teeb ettepaneku sellest hoopis loobuda. Antud sei-

sukohta ei saa lugeda lõplikuks, kuna arvutamise meetodid

on üldiselt alles arenemisjärgus. Käesolevas töös on esita-

tud mõlemad variandid.

Ka dispersioonianalüüsi abil arvutamisel tuleb nii

täielikult kui võimalik elimineerida kõik mittegeneetilise

samasuse põhjused sugulasrühmade vahel. Tavaliselt saavuta-

takse see uuritavate loomade juhusliku (randoomse) valikuga,

lühikese ajavahemiku (aasta, sesoon) andmete analüüsiga kar-

jadesiseselt ja samade toodanguperioodide kohta (laktatsi-

oon, sama vanus). Eriti on kasutamist leidnud nimetatud kõr-

valmõjude eraldamine mitmefakterilise dispersioonanalüüsiga.

Heritaabluse leidmine dispersioonanalüüsiga on tihedalt

seotud isasloomade hindamisega järglaste järgi. Et isade

tütarde rühmade võrdlemisel kasutatakse tavaliselt just dis-

persioonanalüüsi, on samadest kompleksidest lihtne leida ka

võrreldava tunnuse h .

Selle kategooria võib leida kolmel viisil:

1) täisõdede (-vendade) rühmade alusel, kus arvesta-

takse mõlema vanema mõjuga;
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2) poolõdede (-vendade) alusel, kui uuritavad loomad on

rühmitatud ainult ühe vanema järgi;
3) poolõdede (—vendade) alusel, arvestades mõlema vanema

mõjuga.

Heritaabluse arvutamiseks võib vajalikul määral täis-
õdede ja -vendade rühmi saada sea— ja linnukasvatuses.Täi—-
sõdede ja -vendade rühmad esinevad ka nn. di- ja polüalleelse-
te paarituste puhul, kus uuritakse mitme isaslooma järglasi,
kes kõik on paaritatud järgimööda ühe ja sama emasloomade

grupiga. Viimane variant on harvaesinev ja tuleb kõne alla
ainult linnukasvatuses. Sel juhul rakendatakse kattuva struk-
tuuriga kahefaktorilist dispersioonanalüüsi (vt. osa 3.5.2.2.)

Et täisõed (-vennad) arenevad pre- ja osaliselt ka post-
nataalsel perioodil ühesugustes keskkonnatingimustes, on

rühmade sarnasus osaliselt tingitud mittegeneetilistest fak-
toritest. Seetõttu saadakse niisuguse analüüsiga kõige kõr-

gem (võrreldes teistsuguse analüüsimaterjaliga) tunnuse heri-
taablus-

sagedamini kasutatav mudel heritaabluse arvutamisel täis-
õdede (-vendade) rühmade alusel on hierarhilise struktuuriga
dispersioonanalüüs, kus mitme isasloomaga on paaritatud rida
emasloomi (mitte samad emasloomad!) kellel kõigil on mitu
järglast. Seetõttu esineb siin (jäägina) emadesisene (järg-
lastevaheline) variatsioonikomponent (MQgg ehk MQ-). Kolme
MQ komponendi: isade-, emade- j. järglastevahelise
ja 8j) dispersiooni põhjal leitaksegi päritavuse koefitsien-
did. WEBERi (1967) järgi on sellisel analüüsil iga emaslooma
(isade sees) optimaalseks järglaste arvuks 10, iga isaga peaks
aga olema paaritatud vähemalt 3-4 emaslooma.

Päritavus. leidmiseks tälsõd.d. (-vandad.) rühmad, alu-
a.l võib kasutada nii kcvariatsie.nmmlüüsi kui ka dispersi-
eonanalüüsi. Alljärgnevalt .n .sitatud näid., mu.,
tatakse dispersioonanalüüsi.

Näid. 18 , (BECKERi, 1964, järgi). Vii. lihatõugukukega üritati 15 kana, Igaühega kolm kana. Ig. kana koh-
ta ...di kelm, järgib, andmed (võrdne kempleks). Analüiisi-
tavak. tunnuseks on 8-nädalast. kanatibud. eluskaal gram-mides. Andmed on järgmised:
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n = 45; ÜR = 9; nj = 3; k = 5; d = 15.

= 29729879.
Uldkorrektuurliige: Cq, = = 29412825 *

Isadevaheline kvadraatsumma saadakse:

SC
+ 74982 + + .+

= 29476034
I

*

9

Kukk Kana Järglaste eluskaal
Sx

1. 2. 3-

A 1 965 813 765 2543

2 803 640 714 2157

3 644 753 705 2102

ŠXA = 6802

B 4 740 798 941 2479

5 701 847 909 2457

6 909 800 853 2562

Sxg = 7498

C 7 696 807 800 2303

8 752 863 739 2354

9 686 832 796 2314

Sxg = 6971

D 10 979 798 788 2565

11 905 880 770 2555

12 797 721 765 2283

Sxp=74O3

E 13 809 756 775 2340

14 887 935 937 2759

15 872 811 925 2608

SxE=7707
SSx = 36381

1: k=c ;d=].5.
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SQiy = 29476034 - 29412825 = 63209 -

&nadevaheLine kvadraatsumma saadakse:

SCg = t + + 29564147
3

'

SQgy = 29564147 - 29476034 = 88113.

Emadesisene (järglaste) kvadraatsumma (SQ,) võrdub:
SQj = 29729879 - 29564147 = 165732.

Dispersioonanalüüsi tabel:

= 5 - 1 = 4; = 15 - 5 = 10; fj = 45 - 15 = 30.

'§ = = 5524 ,

.2
,

8811 - 5524
=

- .88.11
=

9

Heritaabluaed vOrduvad:

„2 4- 776
bj = ——

,
- 0 42

5524 + 1095 + 776 7395
'

= ,0,59,
7395

,
2-.-.(7?6 . ICW

,

7395

Juhul, kui iga isa kohta tuleb erinev arv emasid ja iga
ema kohta ebavõrdne arv järglasi, on arvutus mõnevõrra keeru-

Variatsiooni

allikas
SQ f MQ .2

Isad

Emad

Järglased.

63209

88113

165632

4

10

30

15802

8811

5524

776

1095

5524

Dispersioonid saadakse:
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kam. Vastavad skeemid on esitatud IE ROY (196O) ja BECKERi

(1964) poolt.
Poolõdede rühmade dispersioonanalüüsi arvestades ühe va-

nema mõju on oma lihtsuse tõttu kõige sagedamini kasutamist

leidnud.

Otstarbekohane on seda skeemi kasutada isasloomade järg-

laste järgi(progeense)hindamise jätkuna. Et teise vanema (näit

ema) mõju ei arvestata, on dispersioonikompleksi koostamisel

vajalik eriti hoolikalt jälgida juhuslikkuse printsiipi rüh-

made moodustamisel, samuti aeda, et variantide arv ühes rüh-

mas oleks võimalikult suur. Sagedamini võrreldaksegi ühe isa

tütarde või poegade rühmi omavahel, sest ühelt emalt saadakse

tavaliselt vähem järglasi.

NRide 19:

Näites 6 (osa 3.5.2.3.) on esitatud arvutuste käik, mis

on vajalik leidmiseks eri majandites kasutatud pullide

tütarde rühmade järgi. Näites saadi = 0,004? ja =

= = 0,0305.
Intraklass-korrelatsioonikoefitsient võrdub:

2

r ,

*!IV
=

01004?
. 0,1336.

.2y+.2g 0,004? + 0,0305

Heritaabluse saame:

= 4 - = 4- 0,1336 . 0,5344

Kasutades IB ROY (1962) poolt esitatud kompleksset va-

lemit, saame ligikaudu sama tulemuse (valem vt. selles oaas):

.2 4 - (0.0969 - 0.0305) =4 - 0,0664 0,5384
=

0,0969 + (13,99-1)0,0305 o,

Kui arvutus teostatakse ainult ühe majandi siseselt, muu

tub skeem mõnevõrra lihtsamaks (TEINBERG, 1966).

PIRCHNERi (1964) järgi võib standardviga väljendad.

valemiga: .2

.,h
n
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kus n on loomade arv.

ROBERTSON (1963) esitas sellel meetodil keskmise vea

leidmiseks järgmise valemi:

kus - standardviga,
h

— variantide arv rühmas,

k — rühmade (isade) arv.

Kui suur ka ei oleks variantide arv ühes rühmas, standard-
viga ei saa olla alla Kõige täpsema väärtuse saa-
miseks peaks (näiteks järglaste arv ühel isal) olema
Sel juhul võrdub standardviga 8/k. Kui oletada, et =

= 0,25 ja tema standardviga soovitakse vähendada 0,05-ni,
siis oleks vaja 200 isa, igaüks 16 tütrega. See vastab täpsu-
sele, mis saadakse 1600 ema-tütre paari puhul (samuti 3200 loo-
ma).

BECKER (1964) leiab jaoks standardvea asemel 95% tõe-
näosuse intervalli, järgmise valemi järgi:

šh2=
- 1 + -i)

nR (np- 1) (k -1)

= -

+

Vaatavad t piirväärtused leitakse tabelist, kusjuures
vab.dusMtme arv f = k - 1 (~., rühmade arv miinus 1).

Kasutades heritaabluse leidmiseks PLOHHINSKI (1964) soo-
vitatud meetodit, saam. näit. 6 andmete põhjal järgmised tu-
lemused:

SQr = 5,1671; SQjy = 0,6780 ,

4= = .

5,1671
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Heritaabluse tõenäosuse leiab PLOHHINSKI F-testi abil:

SQjV n—k
F.2 = '

, kusjuures f- - n-k ja = k-1.
h

SQp-SQiy k-1
1 2

Kui karjas on kasutatud inbriidingut, leitakse hj vale-

mi järgi:

h?= *-n =_hL
,

I+F 14.F

kus F - isade keskmine inbriidingu koefitsient.

Tavaliselt on inbriidingu koefitsient sedavõrd väike, et

teda arvesse ei võeta.
. 2

Poolõdede jäigi h leidmisel on eriti oluline eemaldada

kõik mittegeneetilise sarnasuse põhjused rühmade vahel, sest

siin korrutatakse neljaga (koos kõigi oma vigadega). Samu-

ti peab üldjoontes kehtima oletus, et geneetiline mõju on adi-

tiivne (lineaarne) ning puudub korrelatsioon pärilikkuse ja

keskkonna vahel.

Poolõdede rühmade dispersioonanalüüsi, kus arvestatakse

mõlema vanema mõju kasutatakse juhul, kui isade järgi rühmi-

tatud loomade kohta on olemas ka emade andmed, kusjuures igast

emast or vaatluse all ainult üks järglane. Selline olukord

esineb tihti pullide progeensel hindamisel. Kui regressi-

oonanalüüsi ei soovita kasutada, teostatakse analüüs isade

järgi, kuid kasutatakse antud omaduse erinevust (diferentsi)

ema ja tütre vahel või lihtsat selektsiooniindeksit: I = 2T - 5

(viimase ettepaneku teeb PLOHHINSKI, 1964). Indeksis tähistab

T tütre ja E ema vastavat toodangut.

Antud meetodit kasutades tuleb jälgida, et tingimused

emade ja tütarde toodangute saamisel oleksid võrdsed (näit,

sama laktatsioon ja ühesugused söötmis—pidamistingimused).

Tütarde ja emade tunnuse erinevuse ehk selektsiooniindek-

si I = 2T - E kasutamisel on see eelis, et tütarde andmed

viiakse emade suhtes nagu ühele tasapinnale. Ainult isade jär-

gi tütarde rühmi analüüsides (kui need pole kuigi arvukad)

võib mõne isa hinnangut mõjustada tema tütarde emade juhusli-

kult parem (või halvem) kvaliteet. Kasutades diferentsi või
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indeksit see puudus kõrvaldatakse. Pealegi on lihtne selekt-

siooniindeks juba iseenesest teatud hinnang pulli kohta, mi-

da võib kasutada selektsioonis.

Näide 20: On kasutada 4 pulli tütarde piima kesk-

mise rasvasisalduse andmed 300-päevasel laktatsioonil. Sama-

aegselt on olemas ka tütarde emade piima rasvasisalduse and-

med vastaval laktatsioonil. Lähteandmed on esitatud tabelina.

Lihtne selektsiooniindeks on arvutatud valemi järgi:! = 2T - E,

kus T on tütre ja E ema piima rasvasisaldus %.

laad A B C D

'T-tütred
iE-emad T E T E T E T E Summa

4,1 3,9 4,2 4,3 4,2 4,4 3,9 3,6
Piima
rasva-

sisal-
dus %

4,1 4,0 4,2 4,3 4,0 4,0 4,2 4,3
4,0 3,8 4,0 4,0 4,0 4,1 4,0 4,2

3,9 3,6 4,0 4,0 4,0 4,2 3,9 4,1

3,9 3,7 4,3 4,4 4,0 3,9 4,4 4,9
4,0 4,1 4,4 4,6
3,a 3,6

4,3 4,1 4,0 4,2
4,2 4,1 4,0 4,1

Indeks:

I-2T-E

4,2 4,0 3,9 3,8

4,2 4,0 3, 3,7
4,1 4,2 4,1 3,9

3,9 4,2

4,0

6n

Sx

Cl
siis

7 5 5 23
28,9 24,6 19, 19,7 93,0

78,46
78,41*

0,05 0,17 0,37

C*r" ** 376,04

SQjv = 376,21 - 376,04 = 0,17

119,43 100,90 77,79 376,58
119,32 100,86 77,62 376,21

0,11 0,04
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- 376,58 - 376,21 . 0,37

(SQ-j-g = 0,11 + 0,04 + 0,05 + 0,17 = 0,37)

SQ? - 376,58 - 376,04 - 0,54 <

F-tabelist leiame, et isa mõju pole tõenäoline (P>0,05).

Heritaabluse leidmiseks arvutame kõigepealt keskmise

tütarde arvu ühe isa kohta (n), mis on ligikaudu (LE ROY, 1962

n- g - -5,

Dispersioonid saame:

„ 0^0567^-^0 = 0,0064.

= 0,0195.

Heritaablus võrdub neljakordse intraklaes-korrelatsioo-

nikoefitsiendiga:
s 2 4

_

0w0256 aua
h - 0,0064+0,01%'

* 0'933*

PLOIBINSKI (1964) järgi oleks heritaablus:

-
= 0,315.

Koefitsiendi tõenäosuse saamet

F2 - ,
hp S3IS

p 2 = - = 0,46 - 6,33 - 2,91 .

näeme, on tõenäosuse kontrollimiseks leitud F-

väärtus (PLOHHINSKI järgi) sama kui eespool leitud F isa kui

faktori mõju tõenäosuse kontrollimiseks (vt. dispersioonana-

lüüsi tabel). Seetõttu harilikult heritaablust ei arvutata,

kui isa mõju osutub ebatõenäoliseks (P>0,05).

Variatsiooni allikas SQ f MQ P

Isad 0,17 3 0,0567 2,91

Jääk 0,37 19 0,0195

Kokku 0,54 22 -

Dispersioonanalüüsi tabel:
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5.3.1.2.3. Lihtsustatud meetodid

Sellesse kategooriasse kuuluvad leitakse kas mitte-

parameetrtliste meetoditega või lihtsustatud skeemide järgi,
kasutamata variatsioonstatistikat. Neid nimetatakse sageli
ka "efektiivseteks heritaablusteks" (PIRCHNER, 1964).

Levinenumad selle kategooria koefitsientidest on kaks.

1. Üldise regressiooniseaduse alusel tuletasid LUSH ja
(1942) lihtsustatud mis arvutatakse vanemate ja

järglaste maksimaalsete ja minimaalsete toodanguandmete põh-
jal:

-T - T
max. min.

E- E .

max. min.

kus " Paremate vanemate järglaste keskmine,
Tmin. * vanemate järglaste keskmine,

* Paremate vanemate keskmine,
" halvemate vanemate keskmine.

Näide 21: Ühest populatsioonist on valitud juhusli-
kult teatud arv ema-tütre paare. Emad on jaotatud nende pii-
matoodangute alusel kahte rühma (pooleks) - kõrgema toodangu-
ga emad ja madalama toodanguga emad. Vastavad keskmised lak-
tatsiooni piimatoodangud olid = 4404 kg ja E

. = 3380.
Kõrgema toodanguga emade tütarde keskmine oli

" 3934 kg ja madalama toodanguga emade tütarde keskmine
toodang = 3793 kg. Rentaablus võrdub:

b2 ,
2_l 0934 - 9?99)

ogg
(4404 - 3380)

2. Rentaabluse leidmiseks kasutatakse sageli veel teist
lihtsustatud valemit:

' h2
=

kus dj - vahe järglaste keskmise ja karja keskmise vahet.



— vahe mõlemate vanemate keskmise ja karja keskmise vahel

(nn. "selektsioonidiferents").
Näide 22: Olgu majandi piimakarja keskmine piima

rasvasisaldus 3,7%. Aretustuumikusse (loomad, kellede järg-
lased jäetakse karja täienduseks) valitud loomade keskmine

piima rasvasisaldus on 4,2%. Nende lehmade tütarde piima ras-

vasisaldus on aga 3,9%. Päritavus arvutatakse järgmiselt:

dj = 3,9 - 3,7 = 0,2; = 4,2 - 3,7 = 0,5;

h2 =
212

_ 0,4.
0,5

Ka see arvutamise meetod põhineb osas 3.1. käsita-

tud üldisel regressiooniseadusel.
Arvudega otseselt mitte väljendatavate tunnuste heritaab-

lust saab arvutada SPEARMANi rangkorrelatsioonikoefitsiendi

abil. Vastavad näited esitab PLOHHINSKI (1964).

5,3.1.3. Mitmesuguste omaduste päritavus koduloomadel

2
Nagu eespool märgitud, iseloomustab h ainult seda po-

pulatsiooni, mille kohta ta on arvutatud, ühe ja sama omadu-

se h2 võib teises populatsioonis olla tunduvalt erinev. Siis-

ki on arvukalt publitseeritud andmete keskmisena teatud oma-

dustel mõnevõrra kõrgem päritavus kui teistel. Andmete summee-

rimisel tuleb silmas pidada ka seda, et suurel määral mõju-

tab arvulist väärtust tema leidmise meetod (millist vari-

atsioonstatistika protseduuri on kasutatud).

Järgnevas tabelis (tabel 13) on püütud esitada üldista-

tult koduloomade tähtsamate produktiivomaduste heritaabluste

intervallid. Tabeli koostamisel on kasutatud nii originaal-

artikleid kui ka resümeerivaid töid: JOHANSSON, 1961; JOHANS-

SON, 1963; PIRCHNER, 1964; KUSNER, 1964; PLOHHINSKI, 1964;

KREMJANSKI, 1965.

21 R. Teinberg 161



162

Tabel 13

Tähtsamate produktiivomaduste heritaablus

Tuimused

Piimaveised

Piimatoodang kogu laktatsiooni-
perioodil

Piimarasvatoodang laktatsioonil

Piima rasvasisaldus

Piima rasvata kuivaine sisaldus

Piima valgusisaldus

Piima laktoosisisaldus

Piima kaseiinisisaldus

Piima tuhasisaldus

Laktatsioonikõvera kuju (persis-
tentsus)

Laktatsiooniperioodi pikkus

Kinnisperioodi pikkus
Tiinuse kestus

Poegimiste vahe pikkus

Eluiga

Sünnikaal

Eluskaal täiskasvanult

Tapasaagis
Ööpäevane juurdekasv

Kaalukadu transpordil

Konstitutsioonitüüp
Turjakõrgus

Rinna ümbermõõt

Rinna sügavus

Udara vorm

Maksimaalne minutilüps
Eksterjöör (hindepunktides)
Vanus esmakordsel poegimisel

2
h kõikumise piirid

0,2 - 0,5

0,2 - 0,6

0,4 - 0,8

0,3 - 0,7

0,5 - 0,7

0,3 - 0,4

0,6

0,5

0,1 - 0,3

0,2

0,3

0,3 - 0,5

0,1

0,1 - 0,2

0,2 - 0,6

0,4

0,7
0,3 - 0,5

0,9

0,2 - 0,3
0,5 - 0,7
0,3 - 0,6

0,3 - 0,4

0,3 - 0,4

0,4 - 0,7

0,2 - 0,3

.
0,3 - 0,4
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Pallide viljastamisvõime 0,5 - 0,6

0,1Seemenduste arv tiinestumise kohta

Kaksikute esinemine 0,1

Temperament 0,4

Söödakonversioon (piima ja piimarasva
tootmisel)

0,2 - 0,5

Kõrgeim päevalüps

Lisanisade esinemine

Resistentsus mastiidile

0,4 - 0.6

0,6

0,1 - 0,4

Lihaveised

Tapasaagis 0,7

Lihakeha kvaliteet

Lihasilma pindala

T.ihaõrnus

0,3 - 0,7

0,7

0,6

0,3 - 0,4Sünnikaal

0,3 - 0,5VOOrutamiskaal

0,4 - 0,7Eluskaal 18 kuu vanuselt

Eluskaal nuuma lõpul

Täiskasvanud looma eluskaal

ööpäevane juurdekasv

0,5 - 0,8
0,3 - 0,7

0,3 - 0,5
0,4 - 0,6Aastane juurdekasv

Juurdekasv nuumal 0,4 - 0,5
0,4Söödakonversioon (lihatootmisel)

Turjakõrgus 0,3 - 0,6

0,3 - 0,8Rinna sügavus

Pinna ümbermõõt

Kehaehituse tüüp

0,4 - 0,5

0,3 - 0,5

Eksterjööri hindepunktide arv

Viljakus

0,1 - 0,6

0,1 - 0,2

0,1
Poegimisvahe pikkus

Vanus võõrutamisel 0,6

Villalambad

0,3 - 0,6

0,3 - 0,6
Pesemate villa toodang

Puhasvillatoõdang



Villa peenus 0,4 - 0,5
Villa ühtlikkus 0,4
Villa pikkus 0,2 - 0,6
Villa säbarus 0,4 - 0,5
Pea villaga kaetus 0,5 - 0,6
Sünnikaal 0,3 - 0,6
Täiskasvanud lammaste eluskaal 0,3 - 0,5
Keha pikkus 0,4
Rinna ümbermõõt 0,4 - 0,5
Kehaehituse tüüp 0,1
Viljakus 0,1 - 0,2
Tiinuse kestus 0,3 - 0,4
Piimakus 0,2 - 0,5

Sead

Keha pikkus
0,4 - 0,6

Kehaehituse tüüp 0,3
Peki paksus (nimmelülide kohal) o,5 - 0,7
Singi suurus ja kuju 0,6 - o,7
Lihakeha kvaliteet 0,4 - 0,6
Sünnikaal

0,1
Pesakonna kaal võõrutamisel 0,2
Eluskaal 2-kuuselt 0,2
Eluskaal 5 - 6-kuuselt

0,3
Eluskaal võõrutamisest kuni 5. elukuuni 0,4 - 0,5
ööpäevane juurdekasv

0,2 - 0,3
Söödakonversioon

0,3 - 0,6
Viljakus

0,2 - 0,4
Võõrutatud põrsaste arv

0,1 - 0,2
Põrsaste arv pesakonnas

0,1 - 0,2

Kanad

Munatoodang
0,1 - o,3

Muna kaal
0,4 - 0,7

Muna kuju (indeks)
0,6

Munavalge kaal
0,3 - 0,6

Munakoore paksus
0,1 - 0,3

164
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Munakoore värvus

Talvine munatoodang

Kehakaal

Tibude kooruvus

Sulgimise kiirus

Vanus esimese muna munamisel

Kehaehituse tüüp

Nagu tabelist näha, on h arvulised väärtused erinevate

autorite järgi üsna varieeruvad. See tuleneb populatsiooni

struktuurist ja geneetilistest iseärasustest, kuid ka arvuta-

mise meetodist.

Kokku on veistel määratud ligikaudu 70, lammastel ja

sigadel 20 ning kanadel umbes 40 tunnuse päritavus.
Esitatud väärtused on orienteerivad. Praktiliseks ka-

p ,
sutamiseks tuleb h arvutada konkreetse populatsiooni kohta.

5.4. Tunnuste korduvus

Omaduse korduvus (ingl. k. repeatability) näitab seda,

millisel määral (kui suure tõenäosusega) antud looma produk-

tiivsus ühel aastal (sesoonil) kordub järgmistel aastatel,

välistingimuste samasugustena püsides. Korduvust on võimalik

arvutada ainult selliste tunnuste kohta, mida on võimalik loo-

ma eluajal mitu korda mõõta. Niisugusteks omadusteks on näi-

teks lehma laktatsioonitoodang, piima keskmine rasva- ja val-

gusisaldus, munatoodang aastas, eluskaal, põrsaste arv pesa-

konnas jne. Korduval mõõtmisel saadud andmete alusel ("loo-

ma siseselt") on võimalik arvutada intraklass-korrelatsioo-

nikoefitsient Seda koefitsienti nimetataksegi korduvu-

seks. Korduvus on harilikult mõnevõrra kõrgem kui selle oma-

duse heritaablus, olles lähedasem laiemas mõistes,s.o.

heritaabluee maksimaalsele väärtusele.

Korduvuse koefitsiendi arvutamiseks kasutatakse nii dis-

persioonanalüüsi kui ka regressioonanalüüsi (olemasolevate

andmete regressioon eelmistele). Järgnevalt on esitatud näi-

de dispersioonanalüüsi kasutamisega.
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Näide 23: Arvutada pesakonna suuruse korduvuse koe-

fitsient 5 emise keskmisena, kui andmed on järgmised:

S%y = 2715,9 - 2660,3 = 55,6.

Dispersioonanalüüsi tabel:

Variatsiooni
SQ f ,2

allikas MQ

Emistevaheli-
ne

55,6 4 13,9 13i? - 3,iP- g,
5,2

Emistesisene 63,1 21 3,0 3,0

n = (26 -

5-1 26
'

Korduvuse koefitsient -R =
2*l

=o 41
2,1 +3,0

,

'

Pesakonna suuruse korduvuseks käesolevas näites saadi 0,

Emised A B C D E Kokku

Põrsaste 11 8 10 12 14
arv järg-
nevatel

12 9 8 14 9

poegimis- 10 10 9 15 10
tel

9 8 7 10 9

10 7 11 12

7 12

Sx 52 49 57 51 54 = 263

n 5 6 6 4 5 = 26

Sx2 546 407 559 665 602 = 2779

Cg 540,8 400,2 541,5 650,2 583,2 = 2715,9

Üldkorrektuurliige = = 2660,3.

Emistevaheline kvadraatsumma (SQ EV)'

Emiste sisene (pesakondadevaheline) kvadrantsumma

SQgs = 2779 - 2715,9 = 63,1 .



167

Harilikult on üksteisele vahetult järgnevate perioodi-
de ja lähedasemate aastate toodangute vahel korduvuse koefit-

sient suurem kui kaugemate perioodide vahel. Madalama heri-

taabluaega omaduste puhul on võimalik saada mõnevõrra kõrgem
kui arvutada see mitme toodanguperioodi keskmisena, arves-

tades antud tunnuse korduvusega. Heritaablus, milles kajas-

tuvad mitme perioodi jõudlusandmed, leitakse järgmise vale-

mi põhjal:

hS =
n **2

1 + (n - 1)R
'

2
kus h& — heritaablus mitme toodanguperioodi keskmisena,

- päritavuse koefitsient ühe kontrollperioodi alusel,

(kui perioodide vahel oluline erinevus puudub),

arvestatud kontrollperioodide arv,

R - korduvuse koefitsient.

Näide 24: Heritaablus ühe laktatsiooni andmete

alusel on 0,2, korduvuse koefitsient (R) - 0,5. Meid

huvitab keskmine h& 5 laktatsiooni andmete alusel.

Lahendus:

=
0,2 -

=
1

= Q.33.
*

1+ (5 -1)0,5 3

Korduvuse koefitsient koos heritaablusega võimaldab täp-

semalt määrata mingi looma rühinavõi ka üksiklooma geneetilist

üleolekut (G) populatsiooni keskmisest. Tihti kasutatakse

selleks järgmist valemit:

G - ,

"n-R+l-R

kus G — looma geneetiline üleolek karjast,

- heritaablus,

R - korduvus,

d — vahe antud looma keskmise produktiivsuse ja karja

keskmise produktiivsuse vahel n perioodil.

Näide 25: Arvutada G, kui n = 2, d = 1000,

h2 = 0,2 ja R = 0,5.
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G =

2 ' 0,2 * 1000
= — = 266 kg.

2. 0,5 + 1-0,5 1,5

Ka korduvuse koefitsiendid, samuti nagu heritaablusedki,
kehtivad ainult selle populatsiooni kohta, kus nad on arvuta-

tud. Paljude autorite andmete keskmisena on esitatud mõnede

tähtsamate omaduste korduvused (PIRCHNERi, 1964, järgi):
Piimatoodang laktatsioonil 0,3 - 0,5
Piimarasvatoodang laktatsioonil 0,3 - 0,5
Piima rasvasisaldus % 0,5 - 0,7
LaktatsioonikOvera kuju 0,1 - 0,2
Seemendusi viljastumise kohta 0,1

Kinnisperioodi pikkus 0,1 - 0,3
Vasika sünnikaal 0,2 - 0,5
Põrsaste arv pesakonnas 0,1 - 0 2

Villatoodang (pesemata) 0,4 - 0,7
Villa pikkus 0,4 - 0 7
Korduvuse koefitsient võimaldab ka ette näha teatud loo-

made rühma produktiivsust järgnevatel perioodidel, kui ühe
eelneva perioodi kohta on andmed olemas. Selleks kasutatakse
valemit:

P —

nRd

nR + 1 - R

kus P - mingi loomade rühma produktiivsuse üleolek karja kesk-
misest järgnevatel perioodidel,

R - korduvuse koefitsient,
n - perioodide arv, mille kohta käivaid andmeid

kasutati,

d - selle loomade rühma keskmine üleolek karja keskmisest
kasutatud andmete põhjal.

Kaide 26: Kui rühma esimest laktatsiooni lüpsvate
lehmade piimatoodang on 1000 kg võrra kõrgem karja keskmisest
(d), n = 4 ja R = 0,5, siis:

P =
o's ' 4 - 1000 2000

,

4 - Q,5 +1 - 0,5 2,5
*B° *6-
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See tähendab, et nende lehmade produktiivsus tulevikus

on keskmiselt 700 kg võrra kõrgem kui karja keskmine.

5.5. Geneetiline korrelatsioon tunnuste vab*

5.5.1. Geneetilise korrelatsiooni mõiste

Erinevad omadused, mis esinevad samaaegselt ühel loomal,
võivad teatud loomade rühmas olla omavahel seoses - korrelat-

sioonis. Korrelatsioon põhineb kahe tunnuse kovariatsioonil
ehk koosvariatsioonil (vt. osa 3.6.). Nii näiteks esineb kor-

relatsioon looma eluskaalu ja piimatoodangu, piima rasva- ja
valgusisalduse, sigadel ööpäevase juurdekasvu ja seljapeki
paksuse jne. vahel. Kui need seosed põhinevad tunnuste feno-

tüübilistel väärtustel (näit, piimarasvatoodang kg ja piimatoo-

dang kg), nimetatakse neid fenotüübi Usteks korrelatsioonideks.
Kõik tavaliselt arvutatavad korrelatsioonikoef itsiendid on tege-
likult fenotüübi lised.

Analoogiliselt omaduse variatsiooniga jaotatakse ka nen-

de fenotüübiline korrelatsioon (kovariatsioon) kahte ossa:

geneetiliseks ja väliskeskkonnast tingituks:

rf(A-B) = rg(A-B) +
,

kus if(A.B) * fenotüübiline korrelatsioon tunnuse A ja B vahel,
* geneetiline korrelatsioon tunnuse A ja B vahel,

i*v(A-B) * väliskeskkonnast tingitud korrelatsioon Aja

B vahel.

Geneetiline korrelatsioon näitab, millisel määral valik

ühe tunnuse järgi muudab järgnevates põlvkondades teist, tema-

ga seoses olevat tunnust. Loomade valiku efektiivsuse määra-

miseks on geneetilise korrelatsiooni arvutamine vajalik.

Geneetilise korrelatsiooni määramine põhineb kahe omadu-

se (A ja B) vahelise fenotüübilise korrelatsiooni leidmisel

omavahel suguluses olevatel loomadel (näiteks täisõdedel või

poolõdedel). Korrelatsioonide teed ning skeem, kuidas geneeti-

line ja väliskeskkonnast põhjustatud korrelatsioon koos määrat-



levad fenotüübilise korrelatsiooni kahe omaduse Aja B vahel,
on kujutatud joonisel 23 (LERNER, 1950).

Eelnevast lähtudes (tähised joonisel):

= ' +V'

,

ehk

+ ry- ?2,

kus

v 2 =1 - ( kui keskkonna ja genotüübi inte

aktsioon puudub).

Geneetiliste korrelatsioonide interpretatsioon on seotud
teatavate raskustega. Kõige tõenäolisem põhjus tunnuste genee-
tilisel seosel on geenide pleiotroopne toime (samad geenid
mõjutavad mitut tunnust). Põhjus võib peituda ka teatud gee-
nide ajutises seostumises. Et geenid päranduvad ärvatavasti

plokkidena, arvatakse, et seostumine on üldiselt levinenud

nähtus. Ilmselt eksisteerib ka geneetilise korrelatsiooni muu-

tumise võimalus, mistõttu geneetiline korrelatsioon ei mää-

ra veel valikuga saavutatavate võimaluste piire. Ta näitab
mida on võimalik saavutada lähemate põlvkondade jooksul (JO-
HANSSON,I96I). Selleks, et paremini mõista geneetiliste
korrelatsioonide olemust, on vaja teha eksperimentaalseid

uurimisi. Samuti tuleb selgitada, millises suunas ja mil
mäaral on võimalik neid seoseid valikuga muuta. On kindlasti
oluline statistiliselt analüüsida katseandmeid ja randoomset

materjali ning leida geneetilisi ja väliskeskkonnast põhjus-
tatud korrelatsioone majanduslikult kasulike omaduste vahel.
Kui aga loomade arv on väike ja lähteandmed pole küllalt
usaldusväärsed, samuti kui puudub loogiline seos omaduste

vahel, peab geneetiliste korrelatsioonide arvutamisega olema
tagasihoidlikum. Geneetilise korrelatsiooni määramisel on ka
süstemaatilised ja juhuslikud vead suuremad kui h2 määramisel.

Geneetilise korrelatsiooni peamine väärtus on see, et
selle põhjal võib ennustada, mil määral muütuvad sekundaarsed
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Joonis 23. Fenotüübilise korrelatsiooni struktuur (LERNERi, 1950, järgi)
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tunnused, kui valik toimub primaarsete tunnuste järgi. Selle-

ga tuleb kokku puutuda aretustöö praktikas, näiteks valikul

piima koostisosade järgi jne. Nii märgivad ROBERTSON jt.(1956)
et piima valgu- ja rasvasisalduse vaheline geneetiline kor-

relatsioon (rg = + 0,48) võimaldab säilitada valgusisalduse
konstantsel tasemel, kui valik toimub rasvasisalduse alusel.

Üldiselt on fenotüübilised ja geneetilised korrelatsi-
oonid samade tunnuste vahel ühesuunalised. Erandeid sellest

reeglist esineb harva.

FALCONERi (1952) järgi on geneetiliste korrelatsioonide
arvutamisel vajalik arvestada ka keskkonna tingimustega. Ge-
neetiline korrelatsioon ja olid kõrgemad paremates tingi-
mustes. Seetõttu tuleks pullide järglaste järgi hindamisel
peatähelepanu pöörata kõrgema produktiivsusega karjadele. Ül-
diselt tuleks aga selektsiooni teostada nendes keskkonnatin-
gimustes, kus soovitakse paranemist saavutada.

Geneetilisi korrelatsioone kasutatakse selektsiooniindek-
site arvutamisel. Nad näitavad valiku efektiivsust teatud
tunnuste kompleksi järgi ning nende muutumist valikuprotsessis
(vt. osa 5.7.3.).

Geneetilise korrelatsiooni teadmine on oluline ka siis,
kui soovitakse loomi valida terve toodanguperioodi ühe osa
andmete alusel (osalaktatsiooni või munemistsükli andmed).
Kui osa- ja koguperioodi toodangute vaheline geneetiline
relatsioon on tihe, siis on võimalik loomi kiiremini valida.
Praktilist kasutamist on see viis leidnud lindude ja veiste
juures.

Järgnevalt on toodud geneetilised korrelatsioonid mõne-
de tähtsamate produktilvomaduste vahel (PIRCHNERi, 1964 jär-

VEISED: piimatoodang x rasvasisaldus -0,07 kuni -0 67
piimatoodang x rasvata kuivaine

-0,02 " -o,la
Piimatoodang i turjajcßrgua ,0,30 " +0 70
rasvasisaldus x rasvata kuiv-

aia. sisaldun
+0,40 " +0,54

rasvasisaldus x valgusisaldus +0,48 "

+0,62
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SEAD: juurdekasv x söödaväärindus

juurdekasv x peki paksus

juurdekasv x keha pikkus

keha pikkus x peki paksus

KANAD: munatoodang x muna kaal

munatoodang x eluskaal

-0,70 kuni -1,00

-0,25 " +0,13
-0,09 " -0,17

-0,25 " -0,50

-0,25 " -0,50

-0,20 " -0,60

munatoodang x suguküpsuse saabu- -0,15 " -0,70
mine

muna kaal x eluskaal +0,20 " +0,50

Arvukalt on geneetilisi korrelatsioone esitanud JOHANS-

SON (1963) ja KREMJANSKI (1965).

5.5.2. Geneetilise korrelatsiooni arvutamine

Geneetilist korrelatsiooni on võimalik leida põhiliselt

kahel viisil: tunnuste korrelatsiooni alusel emade-tütarde

paaridel või poolõdedel (ühe isa tütardel). Vastavad näited

on esitanud BECKER (1964), LE ROY (1960) ja PIRCHNER (1964).

Emade-tütarde paaride andmete alusel leitakse geneeti-

line korrelatsioonikoefitsient vastavate kodispereioonide (c)

omavahelisest suhtest (LE ROY, 1960):

r "
või

x '°v v
T TE

*

kus x tähistab üht ja y teist tunnust,

on kodispersioon emade (E) ja tütarde (T) x ja y

tunnuse vahel.

Kodispersioon! leidmise käik on toodud osas 3.6.2.1. ja

näites 27. Küllaldase täpsusega saamiseks peaks analüüs

haarama ligikaudu 1000 ema-tütre paari (ROBERTSON, 1963).

Geneetilise korrelatsiooni arvutamise käik poolõdede

rühmade alusel on esitatud näites 27.

Näide 27: Arvutada geneetiline korrelatsioon pii-

ma rasva- ja valgusisalduse vahel kolme pulli tütarde rühma

põhjal, kui andmed on järgmised:
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Edasi leitakse mõlema tunnuse kvadraatsummad ja kovari
atsioonid: SQq,, ja

! PullA PullB Pull C

TÜta r d e

Rasva % Valgu % Rasva % Valgu % Rasva % Valgu %

3,5 3,1 4,2 3,5 3,9 3,4
3,6 3,1 4,4 3,6 3,8 3,3
3,6 3,2 4,0 3,3 3,9 3,5
3,8 3,3 4,1 3,3 4,0 3,5
3,7 3,2 4,3 3,5 - -

Sx 18,2 15,9 21,0 17,2 15,6 13,7
n 5 5 5 5 4 4

66,30 50,59 88,30 59,24 60,86 46,95
c 66,25 50,56 88,20 50,1? 60,84 46,92

SQ 0,05 o,03 0,10 0,07 0,02 0,03

Sxy 57 ,91 72,32 53, 45
57 ,88 72,24 53,43
0,03 C ,08 0,02

Rasva % (x) Valgu % (y) Valk x rasv

kovariatsioon

Sx = 54,8
n=14

Sx2
= 215,46

SCx = 215,29

= 214,50

SQiy= 0,79

SQp = 0,96

Sy = 46,8
n=14

Sy2 = 156,78

SCy = 156,65

Cy = 156,45

SQjv= 0,20

SQq, = 0,33

Sxy = 183,68

SCxy = 183,55

Cxy = 183,19

SQjy = 0,36

SQy = 0,49

Koostatakse dispersioonanalüüsi tabelid:
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1) Rasvasisalduse kohta:

ariatsiooni
llikas sQx f. MQxx

Isadevahe-

line

0,79 2 0,395
= 0,082

4,65*

Isadesi-

sene

0,17 11 0,015 0,015

Totaalvari-

atsioon

0,96 13

2) Valgusisalduse kohta:

0,180-0,012 0,036
4,65

0,0120,13 11 0,012
Isadesisene

0,49 13Totaalvari-
atsioon

Geneetiline korrelatsioon leitakse variatsiooni ja ko-

variatsiooni isadevaheliste komponentide põhjal, kasutades

*- 5 leitakse järgmiselt: n = * (14 -

5 -) = 4,65,

(vt. osa 3*5*2.!.)*

Variatsiooni
allikas *y 4

0,20 2 0,100 0,100—0,012
_ Q

line 4,65

Isadesisene 0,13 11 0,0L2 0,012

Totaalvari-
atsioon

0,33 13

3) Rasva-- ja valgusisalduse kovariatsiooni kohta:

2
t ehk c
xy xy

Variatsiooni
allikas

MQxyf.S9*y xy

Isadevahe-
line 0,18020,36



järgmist valemit:

r4 .
_

f4- .4. Sy

Esitatud näites:

r. =
* 0'036

.

)/(4 . 0,082).(4 . 0,019)

Detailse näite geneetilise korrelatsiooni arvutamisest
emade-tütarde paaride vastavate andmete alusel on esitanud
BECKER (1964) ning VAN VLECK ja HENDERSON (1961).

ROBEHTSONi (1959) järgi on geneetilise korrelatsiooni
standardviga võimalik leida valemi põhjal:

i
n/Bh2-. 5.2

s

rg V- *2

kus 8? - geneetilise kõrrelatsioonikoefitsiendi standard-

viga,

- esimese tunnuse heritaabluae standardviga,

* teise tunnuse heritaabluae standardviga,

rg - geneetiline korrelataioonikoefitsient,

ja hg - vastavate omaduste heritaabluaed.

5.6. Looma geneetilise väärtuse

Üksiku looma mõju populatsiooni geneetilisele dünaamika-
le võib vaadelda nii kvalitatiivsest kui ka kvantitatiivsest
aspektist: see sõltub geenidest, milliseid antud loom järg-
lastele edasi annab ja järglaste arvust. Mõiste geneetili-

se Yäärtus e. aretusväärtus vihjab ainult kvalitatiivsele kül
jele, s.o. milliseid geene (omadusi) edasi antakse. Seega

176
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määrab looma aretusväärtuse tema genotüüp. Kogu looma tõuare-

tusliku väärtuse hindamine peab olema suunatud tema genotüü-
bi väljaselgitamisele, kasutades populatsioongeneetika abi.

Eristatakse looma üldist aretusväärtust, millise määrab

geenide aditiivne toime ja spetsiaalset aretusväärtust, mil-

le määravad dominantsus ja epistaatilised hälbed aditiivsest

skeemist (dominantsuse all mõistetakse koostoimet ühes, epis-

taasi all aga mitmes lookuses paiknevate geenide vahel).

Looma üldise aretusväärtuse iseloomustajaks on keskmine

fenotüübiline ehk kasutusväärtus. Näiteks mõõtub isasloomade

üldine aretusväärtus nende järglaste keskmise fenotüübiga
(keskmine fenotüüp peab loomulikult kõikide isade järglastel
olema määratud võrdsetes tingimustes, samuti olgu järglaste

arv küllaldane).

Spetsiaalne aretusväärtus avaldub selles, et teatud isas-

loom annab ühe kindla emasloomade rühmaga (kes on omavahel

sugulased) paremaid (või halvemaid) järglasi kui teise emas-

loomade rühmaga. Sageli nimetatakse seda nähtust ka "sobivu-

seks" või spetsiifiliseks kombineeruvusvõimeks.

Spetsiaalset aretusväärtust ei saa määratleda mingi ül-

dise seaduspärasuse abil, vaid see tuleb igal üksikul juhul

kindlaks teha praktilise eksperimendiga, s.o. proovida, kui-

das teatud genotüübid omavahel sobivad. Spetsiaalse aretus-

väärtuse suhtes pole kõik omadused võrdsed. Osa neist on mää-

ratud põhiliselt geenide aditiivse toimega(piima rasvasisal-

dus jt. produktiivomadused), mõnede tunnuste (viljakus, elu-

võime) osas võib aga sageli täheldada spetsiifilise kombinee-

ruvusvõime suuremat osatähtsust.

Spetsiaalse aretusväärtuse täpsemaks määramiseks teos-

tatakse nn. polüalleelseid paaritusi,luues teatud isas- ja

emasloomade vahel kõikvõimalikke kombinatsioone. Sel teel

selgitatakse parimad kombinatsioonid teatud liinide ja pere-

kondade vahel. Tavalise puhas are tüse puhul on spetsiaalse are-

tusväärtuse mõju siiski väike, see ilmneb peamiselt inbrii-

dingu teel saadud liinide ristamisel.

Käesolevas väljaandes vaadeldakse ainult looma üldise

aretusväärtuse määramise põhimõtteid polügeensete tunnuste

osas.



Joonis 24. Looma aretusväärtuse määramise kronoloogiline skeem

(LE ROY, 1960, järgi).
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Selle määramine võib baseeruda (vt. joonis 24):
1) looma enda (probandi) fenotüübil (F^);
2) eellaste fenotüübil (põlvnemise andmetel);

3) perekonna (külg- ehk kollateraalsete sugulaste) and-

metel;

4) järglaste andmetel.

Seega tuleb looma aretusväärtuse hindamiseks hinnata te-

ma enda ja ta sugulaste (otseste ja kaudsete) fenotüüpe. Kõi-

ge esimesed andmed loomast saadakse harilikult tema põlvnemis-

tabelist, s.o. eellaste andmed. Viimased andmed aga saadakse

looma järglaste fenotüüpide alusel. Alles siis, kui on olemas

nii eellaste, järglaste, perekonna kui ka looma enda fenotüü-

pi iseloomustavad andmed, saab looma aretusväärtust (genotüü-

pi) lõplikult hinnata.

Looma geneetilise väärtuse hindamise kriteeriumiks on

tavaliselt populatsiooni keskmine fenotüüp (F) - kogu tõu

või tõurühma keskmine antud piirkonnas. See mõõdab kõige ob-

jektiivsemalt antud populatsiooni keskmist genotüüpi (G),

sellisena, kuidas ta valitsevates keskkonnatingimustes on

väljendunud.
BECKER (1964) esitab looma üldise aretusväärtuse määra-

miseks kompleksse regressioonivõrrandi:

Gx - F) + - F) + - F) + - F)+

+ -P)+b6<?p.3. -P'*

+ bg(Fj. - F)
,

kus - looma enda andmed, Pp -

- poolõdede keskmine,

5 - täieõdede keskmine,

Fj - järglaste keskmine,

Fg - ema andmed,

- isa andmed, järglaste keskmine,

F - populatsiooni kesk-

mine fenotiiiip,
F&E - emaema andmed,

- isaema andmed,
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"1 b, regressioonikoefitaiendid, mis leitakse

korduvuse (R) ja isendite suguluse alu-

sel (vt. BECKER, 1964).

Esitatud võrrandit on võimalik rakendada, kui on olemas

ainult eellaste, looma enda, perekonna või järglaste andmed,
samuti ka siis, kui on kasutada osa nendest andmetest või kui

on olemas kõik andmed. Võrrandist tuleneb, et indiviidi väär-

tuse määrab tema hälve populatsiooni keskmisest.

Soovitav on, et looma aretusväärtuse hindamisele asutaks

niipea kui võimalik. Algul tehakse seda põlvnemise ja sugu-

laste andmete alusel, seejärel pärast esimeste toodanguandmete

selgumist. Ehkki täpsus esialgsel hinnangul on väiksem kui

mitme kontrollperioodi ja järglaste alusel antud hinnangul

(genotüübi määratlemise seisukohalt), tuleb esialgne hinnang

alati anda.

5.6.1. Hinnatava looma fenotüüp

Looma aretusväärtuse (genotüübi) kindlaksmääramise täp-
sus tema fenotüübi alusel oleneb eelkõige selle omaduse heri-

taablusest (h?). Kui oleks võrdne nulliga, siis selektsi-

oon fenotüübi järgi jääks tulemuseta, olenemata sellest, kui
2

hoolikalt me ka loomi ei vali. Teiselt poolt, kui h läheneb

1-le ja omadus esineb mõlemal sugupoolel, on looma enda fe-

notüübi alusel,arvestamata tema põlvnemise, perekonna või

järglaste andmeid, võimalik suhteliselt täpselt tema genotüü-

pi hinnata. Sel juhul annab massvalik, mis baseerub loomade
2

fenotüübil, maksimaalse efekti. Vahepealsete h väärtuste

puhul (tegelikult ongi enamus h"*niisugused) peab kasutama

nii massvalikut kui ka sugulaste hindamist. Sugulaste andmeid

tuleb kasutada ka siis, kui tunnus on sugupoolega piiratud
(piima- ja munatoodang, pesakonna suurus jne.). Sel juhul

hinnatakse isaslooma emaseellaste, -sugulaste ja -järglaste
andmete alusel.

Loomade fenotüübi võrdlemisel (nende-aretusväärtuse kind-

lakstegemise eesmärgil) on oluline elimineerida uuritava 100-
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marühma mingi omaduse koguvariatsioonist väliskeskkonnast

põhjustatud mõjud (erinev vanus, söötmine, aastaaeg, kontrol-

li sagedus jne.).
Kui keskkonnafaktorid on ühtlustatud (või asuvad võrrel-

davad loomad samades tingimustes), võib looma suhtelist are-

tusväärtust tema enda fenotüübi ja populatsiooni keskmi-

se fenotüübi (F) järgi väljendada järgmiselt:

Gx = h2(?x - F) + F.

Kui aga sama populatsiooni eri loomarühmade (karjade)

vahel on suured erinevused ja tunnus on kergesti modifitseeri-

tav (näit, piimatoodang), teostatakse võrdlus mitte kogu po-

pulatsiooni ulatuses, vaid võrreldakse loomi eakaaslaste kesk-

misega samas karjas (laudas). Kui

tada siis looma aretusväärtust

eakaaslaste keskmist tähis-

võib väljendada:

= *2<Fx -
'

ehk, teise valemiga:

Gx = &2(Fx - + -F)+ F
,

kus - antud omaduse karjadevahelise erinevuse (diferentsi)

heritaablus.

Esimesel juhul võrreldakse looma ainult tema eakaaslaste-

ga, teisel juhul võetakse arvesse ka vahe karja ja kogu popu-

latsiooni keskmise vahel, koos vastava omaduse heritaablusega.

Viimane valem võimaldab looma aretusväärtust võrrelda mistahes

loomaga selles populatsioonis. Et aga on väga raske määra-

ta, kasutatakse seda meetodit harva.

Eakaaslaste keskmisega võrdlemisel peab jälgima, et nen-

de keskmine põhineks vähemalt 10-20 looma andmetel ning et ea-

kaaslasi peetaks enam-vähem võrdsetes tingimustee. Andmete kor-

rigeerimist (vanuse, poegimise aja jne. osas) ei soovitata,

sest igasugune koefitsientidega korrutamine võib moonutada

tõelist pilti. Uuritava looma ja tema eakaaslaste toodangute

erinevust võib väljendada absoluutarvudes või protsentides
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(% eakaaslaste toodangust).
Igasugusel loomade tõulise väärtuse hindamisel on täht-

sam saada suhteliselt õigeid (populatsiooni keskmisega võrrel
des) kui absoluutselt õigeid andmeid. See tähendab, et tuleb

õigesti hinnata loomade väärtust üksteise suhtes, leida nende

paremusjärjestus, mis otsustab looma saatuse valikul.

Kui aretusväärtuse hindamisel kasutatakse mitme kontroll-

perioodi keskmisi andmeid, on genotüübi määramise täpsus suu-

rem, sest kus arvestatakse korduvust - on alati suurem

kui h**,mis on leitud üksiku toodanguperioodi alusel (vt. osa

5«4.). Tuleb aga meeles pidada, et mitme toodanguperioodi
keskmise põhjal antud hinnang, vaatamata oma suuremale täp-
susele, alandab valiku efekti, sest põlvkondade vahe pikeneb
(vt. osa 5*7.2.). Kui omaduse heritaablus on kõrge siis ei

anna mitme toodanguperioodi keskmised andmed võrreldes ühe

perioodi omadega aretusväärtuse määramisel oluliselt täpsust
juurde. Madalama h -ga omaduste puhul on mitme kontrollperi-
oodi põhjal antud hinnang alati objektiivsem kui ühe peri-
oodi põhjal antud hinnang, sest nii saab kõrvaldada arvestu-
sest ebaregulaarseidkeskkonna mõjusid (modifikatsioone).

LE ROY (1960) esitab radade koefitsientidel põhineva bio-
meetrilise mudeli looma genotüübi hindamiseks mitme toodangu-
perioodi andmete põhjal (joonis 25). Vastavate tuletuste kau-
du tõestab ta, et isendi genotüübi regressioon tema keskmise-
le fenotüübile, mida näitab mitme toodanguperioodi keskmine,
võrdub:

(vt. .3.5.4.),

kus n - toodanguperioodide arv ja
R - korduvuse koefitsient (joonisel keskmine)

Avaldise ——väärtused erineva n ja R jaoks on

antud tabelis 14.
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- proba/x#
/r /r - er/new/e/

- /oodanyty?enood/de AesAr?/7?e

- säs/e/7?aa//7/de

-
wAsAesAAo/7/w /n6/d

ya yg - radade

/y - /e/70/ddb/7/ag Aorre/a/s/aaa AaAe /?er/ood'

/oodaaya vade 7 (* =/?'+

Joonis 25. Biomeetriline mudel loom, hindamiseks mitme

toodanguperioodi andmete pßhjal (LE ROY, 1960, järgi).
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Tabel 14

Avaldise S arvulised väärtused
l+(n-l) R

(LE ROY, 1960, järgib

Indiviidi genotüübi väärtust mitme toodanguperioodi and-
mete alusel väljendab LE ROY (1960) võrrandiga

"g/r*", -?' + "
-

toodanguperioodi ja F populatsiooni

Mida kõrgem on antud omaduse h**,seda vähem on vajadust
teostada võrdlust eakaaslastega või arvestada mitme perioodi
keskmisega. Sel juhul võib võrrelda otseselt üksikute loomade

fenotüüpe.

5.6.2. Põlvnemine

Põlvnemise järgi saab looma hinnata kõige varem ja kõi-

ge lihtsamalt. Kahjuks on see hinnang sageli ebatäpne, mis
on tingitud vanemate geenide tohututest kombinatsioonivõima-
lustest ja omaduste erinevustest.

Vanemate ja sugulaste andmete kasutamine looma aretus-

väärtuse hindamisel põhineb geneetilisel (genotüüpide) sar-

n
R

0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 o,6 0,7 0,8 0,9

1 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
2 1,82 1,67 1,54 1,43 1,33 1,2$ 1,18 1,11 1,05
3 2,50 2,14 1,88 1,67 1,50 1,36 1,25 1,15 1,07
4 3,08 2,50 2,11 1,82 1,60 1,43 1,29 1,18 1,08
5 3,57 2,78 2,27 1,92 1,67 1,47 1,32 1,19 1,09
6 4,00 3,00 2,40 2,00 1,71 1,50 1,33 1,20 1,09
8 4,71 3,33 2,58 2,11 1,78 1,54 1,36 1,21 1,10
oo

j 1
10,00 5,00 3,33 2,50 2,00 1,67 1,43 1,25 1,11
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nasusel sugulasloomade vahel. Seda mõõdab suguluse koefitsi-

ent - Ryy (vt. osa 4.2.2.2.). Näiteks on korrelatsioon in-

diviidi ja tema emaemaema fenotüübi vahel 0,125h. Korrelat-

sioon indiviidi ja tema poolße fenotüübi vahel aga O,2sh.Läh-
tudes geneetilisest sugulusest isendite vahel võib ema andmed

oma kaalult võrdsustada uuritava looma täisõdede andmetega,

emaema andmed aga poolõdede omadega.

Kui pärilikkus oleks täies ulatuses aditiivne ja fenotüü-

biline muutlikkus täielikult geneetiline, siis oleks 25% järg-

laste muutlikkusest põhjustatud kummagi vanema poolt, ülejää-

nud 50% aga tunnuste lahkenemisest (mendeleerumisest). Vasta-

vast regressiooniseadusest (osa 3.1.) järglaste ja eellaste

vahel tuleneb, et mida kaugemal on eellane ning mida suurem

on seda vähem tuleb tema andmetele tähendust omistada.

Tavaliselt võetakse arvesse mitte rohkem kui kahe põlvkonna

eellaste andmed. Kui on kõrge, ei ole eellastel, peale loo-

ma vanemate, aretusväärtuse määramisel olulist tähtsust. Ise-

gi kui = 0,3, ei ole mõtet arvestada eellastega, kes sei-

savad kaugemal vanavanematest (vt. tabel 15). Kui eellaste

(eriti vanemate) fenotüüpi on hinnatud mitmel kontrollperioo-

dil uuritaval loomal aga ainult ühel, siis vanemate andmete

osatähtsus mõnevõrra tõuseb.

Erinevate eellaste osatähtsus isendi hindamisel sõltub

suurel määral ka sellest, kui täpselt nende fenotüüp on hin-

natud (andmete arv, täpsus).

5.6.3. Perekond (kollateraalsed sugulased)

Loomade aretuses kasutatakse terminit "perekond" mitmes

tähenduses. Geneetikas mõistetakse perekonna all tavaliselt

ainult poolõdede (-vandad.) või täisõdede (-vendade) rühmi.

Looma sugulusaste tema tälsõega (-vennaga) ja järglasega

on niisama suur kui emaga (isaga), poolõega (-vennaga) aga

nii suur kui ühega tema vanavanematest. Seetõttu on loo-

ma hindamisel üks juhuslikult valitud tütar, ema või täis-

õde samaväärsed, vaatamata sellel., et tdiso.lt ta otseselt

gsen. ei ole saanud (kaudne sugulus). Et aga hinnataval 100-
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mai võib olla mitu täis- või poolõde (-venda) vanemaid

aga ainult üks, annab külgsugulaste hindamine sageli täpsemat

informatsiooni looma pärilike omaduste kohta kui eellaste või

ühe järglase hinnang.

Põhimõtteliselt toimub probandi aretusväärtuse hindamine

poolõdede või poolvendade järgi samuti kui isa hindamine järg-
laste järgi. Pool- ja täisõdede (-vendade) hindamisel on suur

praktiline tähtsus, eriti sugupoolega piiratud tunnuste puhul,
samuti selliste tunnuste osas, milliste kohta on võimalik and-

meid saada alles pärast looma tapmist (näiteks liha kvaliteet).

Piimatõugu pullide aretusväärtuse hindamisel kasutatakse ühe

kriteeriumina sageli keskväärtust, mis iseloomustab kogu pere-

konda. Mida kiirem on loomaliigi reproduktsioonitsükkel ja mi-

da suuremad on pool- või täisõdede rühmad, seda täpsem on pe-

rekonna järgi antud hinnang (näit, sigadel ja kanadel). Hin-

damiseks kasutatakse mitmesuguseid sibselektsiooni meetodeid

(põhjalikumalt käsitletakse neid põllumajandusloomade aretu-

se kursuses).

Kui süstemaatilisi keskkonna mõjusid oleks võimalik

täielikult elimineerida, s.o. kui korrelatsioon sugulaste va-

hel oleks täielikult geneetiline, võrduks korrelatsioon pro-

bandi genotüübi ja ühe juhuslikult võetud poolde feno-

tüübi vahel 0,25h ja regressioon samale fenotüübile

Korrelatsioon ja n poolõe keskmise fenotüübi vahel aga võr-

duks

r .
= 0,25h], 5

g.f(p.o.)

ja vastav regressioon

b =

n0.25h2
g/?(p.o.) i+(n-1)0,25h2

Ühe täisõe fenotüübi ja probandi genotüübi vahel on kor-

relatsioon 0,5h, regressioon aga vastavalt Täisõdede

fenotüüpide keskmise ja probandi genotüübi vahel on vastavad

suurused
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I*o-y+ -

i
"

-* ja
g*f(t.o.) yi+(n-1)0,5h2

_

n0,5h2
,

g/f(t.3.) *

Järglaste keskmise fenotüübi ja probandi genotüübi suhe

väljendub korrelatsiooniga

r p, . =o,sh]/ —

l+(n-1)0,25h2

ja regressiooniga

2

b -

=
nO.sir

g/f(j.) i+(n-1)0,25h2

Kui omaduse on 0,2-0,3, on selektsiooni efektiivsus

ligikaudu võrdne, kui valik baseerub 5 poolõel,4 täisõel, 3

järglasel või looma enda fenotüübil. Kui h* on suurem, siis

külgsugulaste ja järglaste osatähtsus looma aretusv-.r-

tuse hindamisel väheneb veelgi. Korrelatsiooni maksimaalväär-

tus indiviidi genotüübi ja poolõdede keskmise fenotüübi

vahel on 0,5, täisõdede puhul 0,71, järglaste! aga 1,00. Joo-

nisel 26 on näidatud, kuidas need korrelatsioonid sõltuvad

poolõdede ja tütarde arvust, erinevate h -de puhul. Selgub,

et poolõdede arv probandi genotüübi objektiivseks hindamiseks

peaks olema vähemalt 20, kui = 0,3, madalama h korral aga

veelgi suurem.

Aretusväärtuse hindamist kollat.raalsete sugulast, and-

,ete põhjal segab sageli asjaolu, et p.rekondadevahelln. va-

riatsioon on osaliselt tingitud väliskeskkonna faktoritest.

Edu valikul perekondade järgi sõltub suurel määral sellest.

.11 .äärel on õnnestunud määratleda või elimineerida keskkon-

na mõju osatähtsust. Kõige suurem on efekt valikul perekonna

lärmi siis, kui väliskeskkonnast põhjustatud erinevused su-

ulast. vahel puuduvad ja omadus, h on suhteliselt madal.
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Kui poolõed on valitud juhuslikult ja nende arv on küllalt

suur (näit, piimatõugu pullide järglased kunstliku seemendu-

se tingimustes), on nende andmete hindamine valiku efektiiv-

suse suurendamiseks hädavajalik.
HJSH (1947) on tõestanud, et valiku efekt ühes põlvkon-

nas on perekonna- ja massvaliku kombineerimisel

'1 ,

1 -

korda suurem kui efekt ainult massvaliku rakendamisel. Kom-

bineeritud selektsiooni üleolek, nagu valemist näeme, sõltub

peamiselt suurusest r^-r^, perekonna suurusest (n) ja feno-

tüübilise korrelatsiooni absoluutväärtusest. Kui on

väike ja r suur, siis on kombineeritud selektsiooni rakenda-

mise lisaefekt kõige suurem. Seega tuleks kombineeritud se-

lektsiooni (valikut perekonna + indiviidi fenotüübi järgi) ra-

kendada eelkõige selliste omaduste puhul,milliseid ühel 100-

Poo/ddede ja M/arde a/v

Joonis 26. Aretusväärtuse hindamise täpsus poolõdede ja
tütarde järgi (JOHANSSONi, 1961, järgi)
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mai on raske küllaldase täpsusega mõõta (näit, söödakonver-

sioon). Kõrge omaduste puhul on perekonna järgi valiku

efekt, võrreldes massvalikuga, suhteliselt väike.

5.6.4. Järglased

Järglaste kvaliteedi järgi võib teha lõpliku otsuse va-

nemate aretusväärtuse ja paaridevaliku õnnestumise üle. Juba

jooniselt 26 näeme, et mõne järglase alusel võib looma tundu-

valt täpsemini hinnata kui paljude poolõdede järgi. Seda see-

tõttu, et geneetiline sugulus (genotüüpide sarnasus) vanemate

ja järglaste vahel on suurem.

Tabelis 15 on esitatud kokkuvõtlikud looma aretusväärtu-

se (genotüübi) hindamise andmed erineva heritaabluse puhul,

kasutades looma enda, tema eellaste, perekonna või järglaste

fenotüübi hindamise tulemusi. Näeme, et suhteliselt kõige

täpsem genotüübi hinnang saadakse just järglaste alusel. Mi-

da suurem on seejuures järglaste arv, seda täpsemat informat-

siooni on võimalik saada vanemate genotüübi kohta.

Et emasloomadel on tavaliselt järglasi vähem kui isas-

loomadel (v.a. linnud ja osalt ka sead), hinnatakse järglaste

järgi peamiselt just viimaseid. Järglaste järgi hinnatakse pul-

le, kulte, samuti kukki; teiste koduloomade juures on see nn.

progeenne hindamine vähem levinenud.

Tä-rclaste järgi hindamise suurimaks puuduseks on see,

..
.11.3 3ÜS. kui 1...U1

on juba küllalt palju järglasi, s.o. tema suguloomana kasu-

tamise lõpuaastail, sageli aga alles pärast looma enda sur-

ma (pullid). Ka on progeenne hindamine suhteliselt kulukas,

eriti siis, kui seda teostatakse vastavates kontrolljaamades

(nn. taani meetod). Järglaste järgi hindamise põhimõtted

on nii isas- kui ka emasloomadel samad.

Järglaste järgi antavat hinnangut võivad mõjustada tea-

tud juhuslikku ja süstemaatilist laadi vead, millest tähtsa-

mad on:

1) juhuslikud vead, milliseid on võimalik vähendada
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Tabel 1$

täisväärtuse määramise täpsuse sõltuvus selle arvutamisega

kasutatud meetodist (tegelik aretusväärtus = 1)

LE ROY (1960) järgi

Teadaolevad feno-
tüübid

Korrelatsioon tegeliku aretusväär-

tusega,kui:

= o,8 = 0,5 h2
= 0,2

A. Loomal endal Ahel

perioodil

0,80 0,50 0,20

Loomal endal kahel

perioodil
0,84 0,60 0,29

Loomal endal viiel

peri oodil

0,87 0,70 . 0,38

B. Emal (või isal) 0,20 0,12 0,05

Emal + EE (või 1+11) 0,20 0,13 0,06
E + IE (-"õi1 + EE) 0,25 0,16 0,06

E + EE + IE 0,25 0,16 0,07
E + 1 + EE + EI + IE +

+ 11
0,41 0,29 0,13

C. 2 täisõel 0,29 0,20 0,09

10 poolõel 0,18 0,15 0,09

2 täisõel + 8 poolõel 0,31 0,25 0,14

E + 8 isapoolsel pool-
õel

0,37 0,26 0,12

E + 1 + 2 täisõel 0,42 0,31 0,16

D. Loomal endal ihel pe-

rioodil + E + EE -tIE

0,81 0,54 0,25

Loomal ihel perioodil

+ 2 täisõel
0,81 0,53 0,23

E. 5 järglasel 0,61 0,40 0,21

10 järglasel 0,76 0,57 0,35

20 järglasel 0,86 0,73 0,52

40 järglasel 0,93 0,84 0,68
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järglaste arvu suurendamisega. Juhuslikke vigu võib jaotada:

a) geenide juhuslikust kombineerumisest tingitud genee-

tiline variatsioon järglasrühma sees (mendeleerumine väikes-

tes rühmades);
b) juhuslikud väliskeskkonna faktoritemõjud ja tunnuse

mõõtmise vead.

Juhuslikku laadi vigade arv väheneb järglaste arvu suu-

rendamisega 1/n korda (JOHANSSON, 1961).

2) Süstemaatilised vead, milliseid on võimalik osaliselt

elimineerida paranduskoefitsientidega või loomade rühmitami-

sega varem kehtestatud nõuete alusel, samuti dispersioonana-

lüüsiga. Süstemaatiliste vigade allikateks võivad olla:

a) emad moodustavad selekteeritud rühma, mis erineb ge-

neetiliselt populatsiooni keskmisest;

b) uuritava omaduse vanuseline muutus, samuti aastaaja,

söötmise ja teiste keskkonna faktorite erinev mõju rühmade

järgi - korrelatsioon genotüübi ja keskkonna vahel. Nende mõ-

jude nivelleerimiseks samale tasapinnale tuleb järglasi pi-

dada võrdsetes tingimustes ning võrdlemiseks kasutada ainult

eakaaslaste andmeid. Järglaste arvu suurendamisega rühmas

neid vigu pole võimalik vähendada.

Kui emad on valimata ja süstemaatiline mittegeneetiline

variatsioon järglaste rühmade vahel puudub, on fenotüübiline

korrelatsioon poolõdede vahel Isa genotüübi ja ühe

tütre fenotüübi omavaheline korrelatsioon on 0,5h; isa geno-

tüübi ja tütarde keskmise fenotüübi vahel on korrelatsioon

r
-

p

Selle korrelatsiooni ruut näitab antud isaslooma kõigi

tütarde (olemasolevate ja järgnevate) regressiooni kontrol-

litud tütardele, see on nn. järglaste hinnangu korduvus sama-

des tingimustes (JOHANSSON,

2 G.
š ,

"

Gg + J/n

kus J - juhuslike variatsioonide kogusumma,

G - geneetiline erinevus isade vahel.
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Seda regressioonikoefitsienti (b) kasutatakse tütarde

keskmise võrdlemisel populatsiooni keskmisega. Sama arvu

järgnevate tütarde (F) keskmist toodangut saab määrata vale

miga:

F=b(Y-F)+F,

kus Y - kontrollitud tütarde keskmine toodang,
F - populatsiooni keskmine.

Kui soovitakse määrata isaslooma aretusväärtust tu-

leb suurust b(Y - F) korrutada kahega, sest tütarde keskmine

on nende emade keskmise (X) ja isa aretusväärtuse vahepealne.
Kui oletada, et X = F, siis isa aretusväärtus võrdub:

G = 2b(Y - F) + F (1)

Kui järglaste võrdlus teostatakse ainult ühe karja sise-

selt (süstemaatiliste keskkonna erinevuste elimineerimiseks),
ühesugustes keskkonnatingimustes ja emad on selekteerimata,
siis omandab valem kuju:

= 2b(Y - + A
, (2)

kus Y - hinnatava isaslooma tütarde keskmine,

Xy - tütarde eakaaslaste keskmine,

X - karja keskmine rea aastate jooksul (sel perioodil,
mille kohta on emade ja tütarde andmed).

Kui tütreid soovitakse kontrollida erinevates keskkonna-

tingimustes, on regressioonikoefitsient

h _ __

G.+V+J/n

2
kus v ja V näitavad süstemaatilistest keskkonna faktoritest

tingitud variatsiooni.

Viimasel juhul peab õigete tulemuste saamiseks järglas-
te arv olema üle 20 (JOHANSSON, 1961).

JOHANNSON ja ROBERTSON (1952) esitavad järgmise indeksi

isaslooma lõplikuks hindamiseks:
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Gi = 2b (Y - Ay) - - Äy) + - D + F ,

kus - karjadevaheliste erinevuste heritaablus,

Y - tütarde keskmine produktiivsus,

(3)

Xy — tütarde eakaaslaste keskmine,

X — tütarde emade keskmine,

Ay — emade eakaaslaste keskmine,

Ä - karja (eakaaslaste) kogu selle perioodi keskmine,

mille kohta on emade ja tütarde andmed,

y* - populatsiooni keskmine (tõul või tõurühmal piirkon-

nas),

b - regressioonikoefitsient (vt. eelmine lk.)
,

h.2 omaduse heritaablus .

Kui võrdlus teostatakse ainult ühe karja piirides, võib

valemit lihtsustada:

= 2b(Y - Äy) + F (4)

Seda valemit võib kasutada ka juhul, kui võrreldakse ea

kaaslasi mitmes karjas, sest ületab harva 0,1 (ROBERTSON,

RENDEL, 1954).
Toodud valemitel on veel teisigi variante. Kõige kasuta-

tavam neist on siiski valem 2 (lk. 192).

Nagu märgitud, on järglaste järgi hindamise suurimaks

puuduseks see, et ta pikendab keskmist generatsiooni inter-

valli. Peamiselt seepärast ei teostata progeenset hindamist

nende omaduste järgi, mis esinevad mõlemal sugupoolel. DICKER-

SON ja HAZEL (1944) leidsid, et kui järglaste hinnangut ei

saada küllalt vara, ei tasu ... end. RENDEL ja ROBERTSON (1950)

on välja arvutanud, et tõuaretuse efektist langeb 43% niisu-

gust. noorte pullid, kasutamis.l., kelle isad on hinnatud,

33% noorte pullide valikule .made toodangu järgi, 6% emade

valikule ja 18% kontrollitud pullid, kasutamisele. Seega ko-

gu progressist 61% põhineb isasloomad, järglaste järgi hin-

Lehmad, selektsiooni osatähtsus sell. kdrval on ena-

masti väga väike. Kõige rohkem kasu saadakse, kui kasutatak-

is.de järgi valitud noorpulle, arvestades aga ka

nende emade andmeid. Sel juhul vdib noorpulli isegi sus jul-

193
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gelt kasutada, kui tema enda järglaste kohta veel andmed

puuduvad.

ROBERTSON (1957) on uurinud järglaste arvu mõju isasloo-

ma hinnangule. Tulemused näitasid, et mida suurem on järglas-
te arv, seda täpsem on saadud hinnang. Tegelikult ei saa kont-

rollitavate järglaste afvu isa kohta piiramatult tõsta, ja sel-

lel pole ka mõtet, sest maksimaalsele täpsusele vastab teatud

optimaalne arv. Emasloomade arv (N) populatsioonis on samuti

piiratud. Et saada järglaste järgi hindamisest maksimaalset

efekti, võttis ROBERTSON piimatõugu pullide hindamisel kasutu-

sele nn. kontrollimise suhte (ingl. k. testing ratio) - K,mis
võrdub K = N/S, kus S on seemendamiseks valitavate pullide arv

pärast kontrollimist.

Kui ühes populatsioonis on näiteks 300 lehma ja nende

paaritamiseks tahetakse valida kaks pulli, siis K = 300/2 =

= 150.

Selle arvu alusel on võimalik leida suhtarv p, mis näi-

tab, kui palju pulle tuleks kokku kontrollida, et nende hul-

gast saaks valida kaka parima aretusväärtusega looma. Teiseks

on veel vaja määrata, mitme tütre alusel tuleks iga pulli hin-

nata (n).

Valitava kahe pulli geneetiline paremus, võrreldes teis-

tega on tegelikult p ja K/a funktsioon, kus a= —
—---

.

h2

Juhul, kui K/a >3, on optimaalne tütarde arv isa kohta

n = . Kui = 0,25, võrduks n meie näites:

n = = 0,56 -V&ÕÕ = 0,56 . 24,5 = 13,7,

ehk ligikaudu 15 tütart (suhe K/a on 10).

Pullide arv (p), mis tuleks kontrollida, et neist saada

2 parimat, leitakse:

p =

K 150

mis tähendab, et lõplikult valitavad pullid moodustavad

osa ehk 10% kontrollimisele kuuluvate pullide arvust. Seega
tuleb kontrollida kokku 20 pulli, igaüks 15 tütre alusel. Se-

da tehes on selektsiooni efekt suurim, mida on võimalik saa-
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vutada, kasutades järglaste hindamist.

Eeltoodud arvutuste käigu põhjal esitab ROBERTSON (1957)

tabeli tütarde rühma suuruse määramiseks, kui kontrollimise

suhe (K) on teada:

K Rühma suurus

50 6 - 11

100 10-26

200 20 - 40

1000 60-90

LE ROY (1960) esitab kompleksse biomeetrilise järglaste

hindamise mudeli (joonis 27). Mudeli alusel, kasutades vasta-

vaid radade koefitsiente, on võimalik tuletada, et isasloo-

ma aretusväärtuse regressioon järglaste fenotüübile

dub:

2

_

h < n-m

4 + + l)-2] +

Valemis tähendab lugeja geneetilist dispersioonirühmade

vahel, nimetaja aga kogu dispersiooni rühmade vahel.

Esitatud skeem aitab mõista järglaste järgi hindamise

põhimõtteid, geneetilise informatsiooni liikumise teid vane-

mate ja järglaste vahel.

Praktikas kasutatakse isasloomade järglaste järgi hin-

damisel väga mitmesuguseid meetodeid. Põhjalikumalt leiavad

need käsitlemist põllumajandusloomade aretuse kursuses.

Otstarbekamateks neist on eespool nimetatud taani viie (kont-

roilJaamad) Ja Inglismaal kasutatav meetod, mille Järgi

pullide suhtelist aretusväärtust (relative breedlng v.lue)

määratakse vastava valemi põhjal. Viimane meetod on tuleta-

tud HOBERTSOHi poolt Ja põhineb pulli esimest laktatsiooni

lihavat- tütarde võrdlemisel nende eakaaslastega samast lau-

dast. Võrdlus, alusel tuletatakse pulli suhteline aretusväär-

tus valemist (JOHANSSON, 106H =

iPb- D._+ O.?(A -D + ?J-
KBv^ — y
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Järy/asecf

- /'eao/üüb/7/7?e korre/a/s/oon /ä/sJdede vabe/

/y(p dj - /hnofüüMbe Aorre/a/s/boa /?00/õdede vabe/

-yubusMub vä//s/(esA/(oa/?a /nõ/ua* (

Joonis 27. Biomeetriline mudel aretusväärtuse hindamiseks

järglaste järgi (LE ROY, 1960, järgi).

- rababe

n - /ä/sõdebe rub/nade suurus

/n - /d/sõc/ede rüb/nade arv
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kus: RBV - suhteline aretusväärtus,
b - tulevaste tütarde regressioon kontrollitud tütar-

dele, mis leitakse valemiga:

b .

l+(Sw - 1)0,25h2 !

selles valemis w on tütarde ja eakaaslaste arvu harmooni-

line keskmine:

—= (vt. osa 3.4.),
ni+n2

kus - tütarde arv ühe pullil,

— eakaaslaste arv;

Sw tähistab w summat.

D - tütarde ja eakaaslaste w-ga kaalutud toodangu eri-

w

nevuste summa: r -r
- Ay)]

D
Sw

kus Y - pulli tütarde keskmine,

T
- tütarde eakaaslaste keskmine.

Kui tahetakse pulli järglaste järgi hinnata, peab Sw ole

ma vähemalt 20 (mis vastab umbes 30 tütrele pulli kohta).

F - antud tõu I laktatsiooni lüpsvate lehmade keskmine,

A - kõigi eakaaslaste keskmine karjades, kus kontrolli

teostatakse, 2

0 2- karjadevahelise variatsiooni heritaablus

Et on sageli alla 0,2, võib hulkliikme 0,2(A -F) va-

lemist ka ära jätta.

Kui pulli tütreid hinnatakse ainult ühes karjas, voi on

karj.d.v.helised erinevused <en..deerinevused) tühised, võib

kogu valemit lihtsustada:

[2b (D„ + ?)]' 100

RBV =

*

Näide 28: Arvutada pull A suhteline aretusväärtus
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tema tütarde ja nende eakaaslaste piima rasvasisalduse põh-

jal:

Kari Tütred Eakaaslased Y- Ay w w(Y - Ay)
n Y n Äy

1. 10 3,50 20 3,30 0,20 6,7 1,34

2. 20 3,40 20 3,35 0,05 10,0 0,50

3. 30 3,50 40 3,40 0,10 17,1 1,71

Summa 33,8 3,55

D = = 0,105; kui h.2= 0,6, siis b = 0,9; j?= 3,30.
33,8

PBy C2 . 0,9 - 0,105 + 3.30)100 348.9

3,30 3,30

Antud pulli suhteline aretusväärtus on 106%.

5.6.5. Proov kahjulikele retsessiivsetele geenidele

Koduloomadel tuntakse rida kongenitaalseid pärilikke

defekte, mis antakse edasi põlvkonnast põlvkonda vastavalt

MENDELi seadustele (nn. letaalsed ja subletaalsed geenid).

Enamus neist geenidest on retsessiivsed, varieerudes oma eks-

pressiivsuselt (väljendumiselt). Esineb ka kahjutuid, kuid

tõule atüüpilisi defekte (näit, punasekirju värvus holštein-
friisi tõul). Kui retsessiivse geeni sagedus on madal, pole
võimalik massvalikuga seda täielikult populatsioonist kõrval-

dada (vt. osa 4.2.1.3.2.).

Kahjuliku geeni levik kunstliku seemenduse puhul on laial-

dasem, ehkki keskmine risk on loomuliku paaritusega võrreldes

niisama suur. Peale selle avastatakse retsessiivse geeni kand-

ja isasloom kunstliku seemenduse rakendamisel kiiremini.

WRIEDT ja MOKR (1928), kes uurisid letaalseid faktoreid

veistel, soovitasid, et kahjulike retsessiivsete geenide avas-

tamiseks peaks iga pulli paaritama vähemalt 20 tütrega. See

selgitab umbes 95% tõenäosusega, kas pull kannab mõnda ebasoo-
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vitavat retsessiivset geeni või ei.

Põhimõtteliselt on võimalik kasutada retseasiivsete

nide avastamiseks 4 meetodit:

1. Paaritamine retsessiivse homosügoodiga (aa), kui sel-

liseid isendid üldse eluvõimelistena esinevad. See nn. ana-

lüüsiv ristamine on kõige efektiivsem meetod. Skemaatiliselt

võib seda kujutada:

AA?)
lx aa

Aa?J

Antud meetodit kasutades piisab juba ligikaudu 5-st järg-

lasest, et selgitada, kas isasloomal esineb vastavat retses-

siivset geeni.

2. Paaritamine teadaoleva heterosügoodiga (Aa). Seda mee-

todit tuleb kasutada siis, kui defekt on letaalne (aa isendid

surevad). Skemaatiliselt:

AA ?)
lx Aa

Aa? J

Selle meetodi puhul on vaja saada vähemalt 11 järglast,

tõenäosusega otsustada, kas isasloomalesineb antud

retsessiivne geen või ei. Letaalsete geenide suhteson see kõi-

efektiivsem test.

3. Paaritamine teadaoleva heterosügootse vanema järglas-

tega. Sel juhul 50% nendest peaks olema retsessiivse geeni kand-

jad. Skemaatiliselt kujutatuna:

AA ?)
Sx(AA ? + Aa ?)

Aa?J

Retsessiivse geeni esinemise üle otsustamiseks peab sel-

ll..st ristamisest õlena saadud Uh.lt isalt vähemalt 23 järg-

last, ssl juhul on ta.näosus F<o,os.

4 Vanemat. paaritamine oma järglastega. Kui näiteks pull

en
h.tõrosüg.ot mingi letaalse geeni suhtes, siis umbe, 503-1

tema järglastest peab samuti olema retsessiivne geen. Sisali-
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selt on see analoogiline 3. meetodiga. Selle meetodi puudus-

teks on inbriidingu tagajärjel loomade eluvõime vähenemine ja

ka asjaolu, et pull on katse lõpul vähemalt 4,5 aastat vana.

Seetõttu soovitatakse seda rakendada vaid koos inbriidihguga.

Kunstliku seemenduse rakendamise korral pole eraldi proo-

vi letaalsete geenide suhtes vaja teostada, sest järglaste arv

ühe pulli kohta on juba esimesel kasutamisaastal sedavõrd suur,

et need geenid tingimata esinevad mõnel homosügootsetena.

Et proov letaalsete geenide suhtes on seotud kulutustega,
tuleb selle laialdasemast kasutamisest loobuda, sest heterosü-

goodid on täiesti eluvõimelised, homosügoodid aga kõrvaldatakse

nende sageduse suurenedes automaatselt valikuga.

5.6.6. Biokeemiline polümorfism*

Peamiseks polügeensete tunnuste järgi valikut raskendavaks

asjaoluks see, et neid tunnuseid määrab suur (seni veel tead-

mata) arv geene ja looma genotüübi täpne hindamine senitun-

tud meetoditega osutub võimatuks. Populatsioonigeneetikas se-

ni kasutatavad matemaatilised meetodid ei võimalda üksikute ge

notüüpide väärtust 100%-lise täpsusega hinnata. Seepärast po-

le valiku efekt neid meetodeid kasutades kunagi maksimaalne.

Eeltoodu on ajendanud mitmeid teadlasi nn. signaal- ehk

indikaatortunnuste otsingule - s.o. selliste biokeemiliste

tunnuste leidmisele, mis peegeldaksid maksimaalse täpsusega
produktiivsust või teisi majanduslikult kasulikke tunnuseid

määravat genotüüpj. Teistega sõnadega: püütakse leida seoseid

(korrelatsioone) mõnede geneetiliselt määratud biokeemiliste

tunnuste (polümorfismi) ja majanduslikult kasulike omaduste

vahel. Biokeemilistest tunnustest omavad erilise tähtsuse vä-

listingimustest ja looma füsioloogilistest seisundist mõjus-

tamatud omadused, nagu veregrupid, seerumivalkude (piima,'ve-
re, muna jt. bioloogiliste vedelike) tüübid, hemoglobiini

*- Osa 5*6.6. autor on 0. SAVELI (EPA põllumajandusloomade

aretuse kateedri aspirant).
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tüübid, vere kaaliumisisaldus, mõned fermentsüsteemid jne.

(BUSCHMANN, 1965).

Enamus biokeemilise polümorfismi liikidest on põhjusta-

tud alleelide seeriatest, kusjuures dominäntsus puudub (ko-

dominantsed alleelid).

Peaaegu kõik geneetiliselt määratud biokeemilise polümor-

fismi tüübid (v.a. veregrupid, mis määratakse seroloogiliselt,

ja vere kaaliumisisaldus, mis määratakse kvantitatiivse ana-

lüüsi meetoditega) on määratud elektroforeesi abil. Valku-

de fraktsioonide eraldamine elektroforeesiga põhineb sea-

duspärasusel, et kindla pH-ga puhverlahuses sõltub ioniseeru-

nud valgu molekuli liikumise kiirus elektriväljas tema mõõt-

metest ja molekulmassist. Seetõttu erinevad valkude fraktsi-

oonid moodustavad elektroforeesi keskkonnas erinevad vööndid.

Eriti hoogustus biokeemilise polümorfismi uurimine pärast se-

da, kui SMITHIES (1955) võttis valkude funktsioneerimisel

elektroforeesi keskkonnana kasutusele tärklisgeeli.

Hemoglobiinitüüpe määrab veistel kaks alleelset geeni

HbA ja Hbß. Võimalike fenotüüpide arv on 3 (AA, AB ja BB).

Kuni 90 elupäevani esineb veel kolmas — nn. fetaalhemoglobiin.

Seebust põlvnevatel tõugudel on Hb& geeni esinemissagedus

suur. Lammastel on määratud 2, sigadel 1, hobustel 2 ja kodu-

lindudel 3 hemoglobiinitüüpi.
Piima p-laktoglobuliinide 'geneetiline polümorfism avas-

tati ASCHAFFENBURGi ja DREWRY (1955) poolt. Leiti, et kolme

erinevat fenotüüpi põhjustavad 2 alleelset kodominantset gee-

ni - LgA ja Lgß. Hiljem avastati analoogiline geneetiline

süsteem ka<*-laktoglobuliinil. Ka kaseiini fraktsioonid on

geneetiliselt määratud.

Vere kaaliumisisalduse alusel jaotati lambad kahte tüü-

pi: kõrge (80-109 mg/100 ml) ja madala (17-70 mg/100ml)kaaliu

misisaldusega tüüp, kusjuures viimane oli dominantne.

Mitmete fermentsüsteemide geneetiline determineeritus

on samuti tõestatud. Nii on leitud kahest alleelsest geenist

(C ja c) tingitud pärilik erinevus katalaasi aktiivsuses ve-

re punalibledes, samuti erinevus fosfataasi jt. fermentide

aktiivsuses veistel.

Verese.rumi. esinevat. p-Bl.buliinlde -

201
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geneetiline polümorfism on kaasajal saanud erilise tähelepa-
nu objektiks. On kindlaks tehtud, et veistel on transferrii-

ni 6 fenotüüpi (AA,AD,AE,DD,DE ja EE;vt. osa 4.1.4.2.) mää-

ratud kolme kodominantse alleeli - Tf\ ja poolt.lga

geen määrab tärklisgeelil 3 elektroforeetilist vööndit. Trans-

ferriinitüüp ei sõltu looma vanusest ega välistingimustest.
Veisetõugude järgi on geenide sagedus osutunud erinevaks.Se-

ebudel on avastatud veel alleelid Tf& ja Osa autoreid

(JAMIESON, 1966) vihjab kahe alleeli olemasolule ja

Veiste transferriinitüüpe on püütud seostada nende ma-

janduslikult kasulike omadustega. Olenevalt tüübist on kind-

laks tehtud erinevusi tiinestumises (ASHTON, FALLON, 1962).

ASHTON (1960) leidis, et piimatoodang oleneb isade transfer-

riinitüübist. DD fenotüübiga pullide tütred andsid 38,2-5,5

gallonit (umbes 145 kg) piima rohkem kui nende eakaaslased.

Paljud autorid ei ole aga seost produktiivsusega leidnud.Trans-

ferriinitüüpi on võimalik rakendada ka loomade põlvnemise

kontrollimisel, koos veregruppidega. Veiste transferriinitüü-

pe ning nende seost produktiivsusega uuritakse ka Eesti NSV-s

(äAVELI, 1967).

Hobustel on leitud 6 transferriinitüüpi määravat allee-

li, sigadel 3 ja lammastel 9-10.

Veregrupp!de uurimine koduloomadel kuulub immuunogenee-
tika valdkonda. Zootehnilisest seisukohast pakuvad veregrupid
eelkõige huvi nende pärandumise kindlate seaduspärasuste ja
muutumatuse tõttu looma eluajal. Seetõttu on võimalik veregrup-
pe rakendada loomade põlvnemise kontrollimisel, tõugude genee-
tilise struktuuri ja suguluse uurimisel, liinide diferentsee-

rimisel, samuti mõnedele haigustele vastuvõtlikkuse diagnoo-
simisel. Ka veregruppe püütakse seostada produktiivomadustega.
Tulemused selles osas on seni vasturääkivad. Teatud efekti ve-

regrupp! de järgi valikul on saadud kanakasvatuses (ALLEN, GIL-

MOUR, 1962). Veregrupp! ehk vere antigeenset valemit tähista-

takse ladina tähtedega. Käesoleval ajal on veistel leitud 11,
sigadel 16, kanadel 14, hobustel 13ja lammastel 8 veregrup-

pide geneetilist süsteemi, mis omakorda jagunevad reaks fakto-

riteks (alleelideks), moodustades suurel arvul erinevaid fe-

notüüpe (RENDEL, 1963; TIHHONOV, 1967).
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5.7. Valik polügeensete tunnuste järgi

5.7.1. Üldprintsiibid

Eespool (osa 4.2.1.3.) käsitleti geenide sageduse muutu-

mist valikul kahe alleelse geeni piirides. Kui aga ühte oma-

dust mõjutavad paljud võrdse aditiivse mõjuga geenid (oleta-

me n paari) ja kogu variatsioon oleks geneetiline, siis se-

lektsiooni intensiivsus iga geeni suhtes langeb ligikaudu

korda võrreldes valiku intensiivsusega ainult ühe geeni jär-

gi. Järelikult, mida suurem on geenide arv, seda väiksem on

valiku intensiivsus, sest sobivate geenikombinatsioonide saa-

mine on vähem tõenäoline . Polügeensete tunnuste puhul on n

harilikult suur, mistõttu ühe põlvkonna jooksul on ühe üksi-

ku geeni sageduse muutus väike. Ka polügeensete tunnuste pu-

hul sõltub valiku efekt vastavate geenide sagedusest (vt.

joon. 9), olles maksimaalne siis, kui viimane on umbes 0,5.

Kuigi kvantitatiivseid tunnuseid määravad paljud polümeen-

sed geenid, pole kõigi nende toime antud omadusele võrdne.

Mõnedel "põhigeenidel" on tugevam mõju kui "teisejärguliste!

(JOHANSSON, 1961). Selle tagajärjel tundub n olevat väiksem

kui ta tegelikult on, sest valiku algul suurendatakse peami-

selt 'põhigeenide" sagedust ja efekt on märgatav. Kui põhi-

geenide" sagedus hakkab lähenema ühele, on võimalik omadust

parandada veel "teisejärguliste" geenide sageduse suurendami-

sega, ehkki valiku efekt siis langeb.

Enamik polügeenseid tunnuseid pärandub intermediaarselt,

mistõttu teatud geenide dominantsuse arvestamine pole valikul

vajalik. Siiski on avaldatud.arvamust (JOHANNSON, 1963), et

ka mõnede kvantitatiivsete tunnuste puhul võib dominantsusel,

eriti aga epistaasil (koosmõjul erinevate lookuste vahel)

olla oluline tähtsus selektsioonis. Epistaasi olemasolu korral

võib selektsioon teatud geeni säilitamise suunas ühes kombi-

natsioonis osutada selektsiooniks tema vastu teises kombi-

natsioonis. Sel juhul võib valiku efekt puududa ja saabub eba-

püsiv tasakaal selle geeni suhtes.
,

Tugev inbididingdepressioon mõnede tunnuste (viljakus,
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eluvõime) osas vihjab sellele, et ka üledominantsusel on po-

lügeensetele tunnustele teatav mõju. Konkreetsed andmed sel-

le mõju tugevusest, samuti nagu dominantsuse ja epistaasi mõ-

just,seni veel puuduvad. Uledominantsuse esinemisel on selekt-

sioon efektiivne ainult vastava geeni madala sageduse korral,

sageduse suurenedes valiku efekt langeb (vt. osa 4.2.1.3.2. ja

joonis 9).

Ka autosoomsete geenide seostumine võib valikut mõne gee-
ni osas takistada (näiteks kui soovitud geen on seostunud

mõne soovimatu retsessiivse geeniga). Selliste soovimatute

geenide kiire eemaldamine saab võimalikuks alles pärast geeni*

vahetust ehk krossingoverit, kui soovitud geeni "kaitsev" mõ-

ju kaob.

Polügeensete tunnuste variatsioon populatsioonis ei sõl-

tu ainult geneetilistest faktoritest, vaid ka keskkonna eri-

nevustest. Kuigi valik põhineb fenotüüpide variatsioonil,ole-
neb selle efekt erinevate genotüüpide reproduktsioonikiirusest.

Seega keskkonna modifitseeriv toime vähendab selektsiooni efek-

tiivsust, sest ta muudab genotüüpide omavahelised erinevu-

sed ebaselgeteks, ümbritsev keskkond võib teatud geeni aval-

dumist ühtedes tingimustes soodustada, teistes tingimustes

aga takistada, mistõttu valiku suund võib keskkonnast olene- '
vait muutuda.

Väliskeskkonna poolt põhjustatud variatsiooni tõttu esi-

neb polügeensete tunnuste variatsioonikõverates ka järglaste
regressioon (vt. GALTONi regressiooniseadus, osa 3.1.) popu-

latsiooni keskmise suunas. Regressioon sõltub otseselt feno-

tüübilise variatsiooni päritavusest s.o. asjaolust, et

mitte kogu vanemate hälve populatsiooni keskmisest ei ole

pärandatav järglastele (tingitud genotüübist).

Valikul polügeensete tunnuste järgi tuleb lähtuda popu-
latsiooni fenotüübilisest keskmisest (F). Nende fenotüüpide

valik, millel antud tunnuse väärtus ületab keskmise, aitab

suurendada soovitud geenide (plussgeenid) sagedust populatsi-
oonis. Võrreldes kvalitatiivsete tunnustega, kasutatakse va-

ligu intensiivsuse ja efekti mõõtmiseks siin põhimõtteliselt
erinevaid meetodeid. See tuleneb asjaolust,et kvantitatiiv-

sete tunnuste puhul ei ole võimalik otseselt üksikute geeni-
de sagedust ja selle muutumist valiku protsessis mõõta.
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Valiku efekti polügeensete tunnuste puhul määrab populatsi-

ooni keskmise genotüübi muutumine (nihe) soovitud suunas. Se-

da nihet mõõdetakse fenotüübi muutumise kaudu populatsioonis,

kus valikut teostatakse (keskmise fenotüübi - F - muutumine).

Selektsiooni efekti teatud ajaühikus või ühes põlvkonnas on

võimalik ette näha, sest see oleneb reast mõõdetavaist suuru-

sist (LE ROY, 1960):

1) üheaegselt selektsioonile alluvate tunnustearvust

(n);
2) tunnuste heritaablusest (h ), mis iseloomustab seost

geno- ja fenotüübi vahel;

3) omaduste geneetilisest ja fenotüübilisest variatsioo-

nist (s);

4) selektsiooni intensiivsusest (i), mille määrab karja

remondiks jäetavate noorloomade protsent;

5) korrelatsioonist üheaegselt valitavateomaduste vahel

(r);
6) keskmisest generatsiooni intervallist (T).

Valiku meetodid ühe ja mitme tunnuse järgi on mõnevõrra

erinevad, mistõttu neid tuleb vaadelda eraldi.

5.7.2. Valik ühe tunnuse järgi

Valiku efekti ühe polügeense tunnuse järgi määrab kõige-

pealt selektsioonidiferents (SD), mis on vahe tõuloomana ka-

sutamiseks valitud loomade fenotüübilise keskmise ja

kogu populatsiooni (vanemate) keskmise fenotüübi (F) vahel:

SD=

Kui näiteks ühe karja keskmine piimatoodang 300-päeva-

sel laktatsioonil on 3500 kg, aretusrühma (AB) keskmine (nen-

de loomade keskmine, kellelt valitakse järglasi karja täien-

duseks) aga 3700 kg, siis SD = 3700 - 3500 = 200 kg.

SD näitab, kui palju võiks loota antud omaduse parane-

mist järgnevas põlvkonnas, kui h' = 1,0, s.o. kui kogu feno-

tüübiline variatsioon oleks pärandatav järgnevale generatsi-
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oonile. Sellist olukorda aga kunagi ei ole. Et saada AR loo-

made geneetilist väärtust (aretusväärtust), mis näitab ühtla-

si järgneva põlvkonna keskmist (Fj), tuleb SD korrutada

°AR = ?;j = ? * SD.

Seega teine faktor, millest oleneb selektsiooni efekt,

on heritaablus Mida madalam on seda väiksem on

selektsiooni efekt, sest fenotüüp ei anna sel juhul õiget

ettekujutust genotüübist ja valikul tehakse palju vigu. Kui

võrduks nulliga, oleks valik tulemusteta = 0). Va-

lik looma enda fenotüübi järgi ehk nn. massvalik annab ai-

nult siis häid tulemusi, kui on kõrge (üle 0,6 - o,7).Kui
on madal (alla 0,3), tuleb looma genotüübi täpsemaks hin-

damiseks kasutada täiendavaid võtteid - hindamist eellaste,

perekonna ja järglaste järgi.
Eespool esitatu võimaldab arvutada üldjoontes valiku

efekti ühe generatsiooni kohta (VEg). Aretajat aga huvitab

rohkem efekt teatud ajaühikus, näiteks aastas (VE ). Selle

saamiseks tuleb VEg jagada keskmise generatsiooni interval-

lina aastates (T). EE ROY (1960) järgi leitakse T valemiga:

T= k+ I(v-l).c,
2

kus k — AR looma vanus esimese tõuloomana kasutatava järgla-
se sünnimomendil,
v - keskmine poegimiste arv looma eluajal,

c - keskmine poegimiste vahe aastates.

Keskmise generatsiooni intervalli pikkuse leidmist

illustreerib joonis 28 ja selgitab näide 29.

7. 2. 3 y. /?oey//n//?e
Joonis 28. Generatsiooni intervalli skeem

(osaliselt LE ROY, 1960, järgi).
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Näide 29. Karjas on lehmade keskmine vanus esimese

tõuloomana kasutatava järglase sünnil 4 aastat. Keskmine poe-

gimiste arv looma eluajal -5? keskmine poegimiste vahe - 1

aasta. Arvutada keskmine generatsiooni intervall - T.

Lahendus: k = 4; v=s{ c=l.

T = 1 = 4 + 2 - 6 aastat.

Pole raske näha, et generatsiooni intervall võrdub vane-

mate keskmise vanusega nende järglaste sünnil. Tabelis 16 on

esitatud tähtsamate koduloomade keskmised generatsiooni inter-

vallid.

Tabel 16

Generatsiooni intervallid koduloomadel

JOHANSSONi (1949) järgi LUSHi (1945) järgi

Populatsiooni
suuruse säilita
miseks üleskas-

vatatavate järg-
laste protsent

Looma-

liik Inte

vall

isasloo-

madel

kesk-

miseltloomadel

*
isas-
looma.

emasloo-

mad

2-49,3 10-13

4-4,5

30-45

50-65
9,5 8,9

Hobused

Piimavei
sed

2-4
6,0 5,34,6

3,9 4-4,5

2,5

45-55 2-4
3,6 4,3Lambad

Sead

Kanad

2,7 10-15 1-2
2,4 3,0

0,5-21,5 10-15

.
- loomulikul paaritus.!,

intensiivsemates tootmistingimustee on generatsiooni

intervall harilikult lühem. Seda on vdinalik lühendada kol-

mel teel (lähtudes eespool esitatud valemist T arvutamiseks).

1) k lühendamisega (loomade vanus esimese AR järglase

sünnil),

2) v vähendamisega (poegimist, arv ühel loomal).

3) c lühendamisega (poegimiste vahe).
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Generatsiooni intervall sõltub suurel määral karja remon-

diks jäetavate noorloomade hulgast; mida rohkem noorloomi

üles kasvatatakse, seda väiksem on v ja generatsiooni inter-

vall lüheneb.

Valiku efekt ajaühikus on generatsiooni intervalliga pöörd-

võrdeline, kuid aretusväärtust on võimalik täpsemalt määrata

vanematel loomadel. Seepärast on vajalik need kaks suurust op-

timaalselt tasakaalustada. Selleks püütakse hinnata loomade

aretusväärtust võimalikult vara, kasutades geno- ja fenotüü-

bi korrelatsiooni määramisel (h, kõiki olemasolevaid in-

formatsiooniallikaid (eellased, perekond, mitme perioodi too-

dang). Maksimaalse valiku efekti saavutamiseks peab

h2'h h_
T' T

2'
kus h - võimalikult igakülgsete andmete alusel arvutatud

h.2(vanal loomal),
T' - generatsiooni intervall vanematel loomadel,

2 2
h - esialgne h

,

T - generatsiooni intervall, kui selekteeritavad loomad

on noored.

Seega võrdub valiku efekt ühes põlvkonnas — VE

2

VEg = .SD
,

valiku efekt aastas - VE aga:

p

VE -

SD
,

kus SD tähistab keskmist selektsioonidiferentsi isadel ja ema-

del.

Valemist näeme, et mida suurem on ja SD, seda suurem

on VE&. Generatsiooni intervalli pikenedes VE langeb.

Selektsioonidiferentsi (SD) määratlemine populatsioonis
võib toimuda põhiliselt kahel teel.

1. Valik toimub teatud tunnusele kehtestatud minimaalset
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piiri arvestades. Näiteks jäetakse karja täienduseks ainult

nende loomade järglasi, kelle produktiivsus ületab teatud mi-

nimaalnõude (näiteks karja keskmise). Kõik ülejäänud loomad

prakeeritakse.

Kui selles polulatsioonis jagunevad fenotüübid GAUSSi

kõvera järgi, ja kui aretuseks vastavaid loomi tähistada

b-ga (vt. joonis 29a), siis nende keskmine hälve populatsi-

ooni keskmisest (i) ehk selektsiooni intensiivsus võrdub:

1= 6*

kus z on punkt y ordinaat,

b on osa kogu populatsioonist, mis jääb abstsissil punk-

tist y paremale.
Valemis on i väljendatud standardhälbe (s) ühikutes,mis-

tõttu absoluutväärtuse saamiseks tuleb see korrutada standard-

hälbega. Nii võib selektsioonidiferentsi (SD) teisiti väljen-

dada:

SD =
- - s,p = i - s,y, kust i =

,

b T

seejuures on antud tunnuse fenotüübiline standardhälve.

Selektsioonidiferentsi võib väljendada aretusrühma feno-

tüübilise keskmise ja kogu populätsiooni keskmise (F)

vahega. Selektsiooni intensiivsus (i), lähtudes sellest,

oleks: - g

i w

Sy

Sageli väljendataksegi SD standardhälbe ühikutes, s.o.

i-na sest sel juhul on võimalik võrrelda selektsiooni inten-

siivsust erinevate omaduste puhul ja erinevates populatsioo-

nides. Ka arvutuste, on see sobivam. Tabeli. 17 on antud se-

lektsiooni intensiivsuse väärtused standardhälbe ühikutes,

vastavalt aretuseks valitud loomade protsendile (b).
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Tabel 17

Selektsiooni intensiivsus, sõltuvalt aretuseks valitud (AR'

loomade hulgast

(PIRCHNERi, 1964, järgi)

Nagu tabelist näha, pole selektsiooni intensiivsus pro-

portsionaalne valitavate loomade protsendiga (b).Kui näiteks

aretuseks valitakse 20% loomi, on nende keskmine 1,40 standard-

hälbe ühikut üle populatsiooni keskmise. Kui aga valitakse

10% loomi (rangem valik) ei kahekordistu selektsiooni inten-

siivsus, vaid suureneb ainult 1,75-ni* Selline selektsiooni

intensiivsuse arvutus kehtib ainult suurte populatsioonide koh-

ta, mis jaotuvad vastavalt normaalkõverale.

Aretusrühma loomade keskmise leiame võrrandist:

=

)

Kui F = 4000 kg, z = 0,3989, b = 0,50 (50% loomadest va-

litakse aretusrühma) ja = 800 kg (vt. joonis 29a), siis

aretusrühma loomade keskmine piimatoodang on:

F,„ = 4000 + 9*2932
. soo = 4638 kg.

A* 0,50

Tihti ei ole võimalik aretusrühma loomadel nii kindlalt

piiritleda selekteeritavat tunnust, nagu seda on kujutatud

AR loomade

% (b)

Selektsiooni

intensiivsus

(i)

AR loomade

%(b)

Selektsiooni

intensiivsus

(i)

1 2,6? 50 0,80

2 60 0,64
5 2,06 70 0,50

10 1,75 80 0,35

20 1,40 90 0,19

30 1,16 100 0

40 0,97
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Joonis 29. Valik kvantitatiivse tunnuse järgi (JOHANSSONi, 1961, järgi).
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joonisel 29a. Valikul tuleb tavaliselt arvestada mitme tunnu-

sega, mistõttu ka aretusrühma loomad jaotuvad ligikaudu nor-

maalkõvera järgi, nagu see on kujutatud joonisel 29b. AR kesk-
mine liigub seetõttu mõnevõrra populatsiooni keskmise poole,
mis vähendab selektsioonidiferentsi. Kui populatsiooni ja are-
tusrühma keskmine diferents standardhälbe ühikuis antud ju-
hul tähistada k-ga, siis SD võrdub: \

SD=k* s?

Valiku efekt ühes põlvkonnas võrduks aga

VE =
* k* 8—

g °T

Saadud efekt on mõnevõrra väiksem kui eelnevas näites
kuid lähedasem praktiliselt saavutatavale efektile.

Eespool on toodud kaks valemit, millega väljendatakse teo-
reetilist valiku efekti ühes põlvkonnas.

VBg =bZ. 1-s,

VBg =h2' k.=.

Neid teisendades saame:

sš
VBg = i-*T ' VEg=h. i- s..

=

; VEg=h.k'S(;.

Nagu näeme, oleneb valiku efekt ühes generatsioonis kol-
mest suurusest: korrelatsioonist geno- ja fenotüübi vahel (h);
populatsiooni geneetilisest variatsioonist ja selektsi-
ooni intensiivsusest (i või k).

Praktiline valiku efekt on mõnevõrra madalam kui teoree-
tiüne* Maksimaalse efekti saavutamiseks tuleb püüda tõsta se-
lektsiooni intensiivsust (emasloomade kiirem käive, kunstliku
seemenduse rakendamine, paremad pidamistingimused) ja seejuu-
res võimalikult täpselt määrata loomade aretusväärtus (h).Po-
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pulatsiooni geneetilise variatsiooni suurendamine (üksikute

polügeenide sageduse muutmine) mõjutab VEg— d vähe, sest see

muutus on populatsiooni standardhälbele tühise mõjuga.

Valiku efekti võib ette määrata ainult mõne põlvkonna

ulatuses, valiku mõjusfääri (piire) on aga väga raske määrat-

leda. On võimatu ette teada, millist mõju muutused geenide

sageduses võivad avaldada üledominantsusele ja epistaasile,

samuti vastasmõjudele genotüübi ja väliskeskkonna vahel.

Katsed näitavad, et erinevad omadused alluvad valikule

erinevalt. Mõnede omaduste järgi valides jõutakse tulemuste-

ni, mis järelduvad teoreetilistest arvutustest, teiste puhul

mitte. Viimasel juhul soovitatakse kasutada kas selektsioo-

ni lõdvendamist teatud perioodiks (et looduslik valik saaks

parandada kunstliku valiku vigu) või uute geenide sissetoo-

mist (näiteks autbriidingu abil).

Teoreetilised kaalutlused pikaajalise valiku efekti koh-

ta (10-15 põlvkonna jooksul) end tavaliselt praktikas ei õigus-

ta. Sageli ei piisa valiku efekti hindamisel deduktiivsetest

matemaatilistest meetoditest, vaid neid tuleb täiendada eks-

perimentidega.

5.7.3. Valik mitme tunnuse järgi

Loomade selektsioonil tuleb alati arvestada rohkem kui

ühe tunnusega. Näiteks piimalehmade valikul tuleb arvesse võt-

ta nii piimatoodangut, piima rasvasisaldust, konstitutsiooni-

tüüp!, tervist, sigivust, eluskaalu jne. Iga uu. tunnuse lüli-

tamisega selektsiooni programmi valiku efekt ja intensiivsus

ühe tunnuse osas langeb. Eriti raske on edu saavutada sellis-

te omaduste üheaegsel parandamisel, ml. on omavahel negatiiv-

ses korrelatsioonis (ühe tunnuse suurendamisel teine väheneb).

Sel juhul tuleb leida teatud kompromiss selekteeritavat. tun-

nust. valiku intensiivsus... Näit.ks kui soovime üheaegselt

suurendada piimatoodangut ja piima rasvasisaldust, mille vahel

on nõrk negatiivne korrelatsioon, tuleb eriti hoolikalt jäl-

gida üksikute indiviidide fenotüüpe ja leida loomi .kellel mdl.-

Ld vastandtunnused oleksid suhteliselt kõrged ning ainult
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nendelt loomadelt valida järglasi karja täiendamiseks. See-

juures ei tohi aga unustada üldist geneetilist seost antud oma-

duste vahel: ka hea fenotüübilise omaduste seosega loomal

kehtivad üldised pärilikud seosed, s.t. et selle looma järg-

laste! ei pruugi enam olla üheaegselt nii piimatoodang kui

ka rasvasisaldus kõrge, nagu see oli loomal endal.

Mitme tunnuse järgi valikul on suur osatähtsus selektsi-

oonimeetodil. Põhimõtteliselt võib siin eristada 3 meetodit

(HAZEL, LUSH, 1942):

1) tandemselektsioon,

2) valik sõltumatute selektsioonipiiride alusel,
3) valik punktide või selektsiooniindeksi järgi.
Tandemselektsioonil parandatakse omadusi ükshaaval.Te-

atud arv põlvkondi püütakse näiteks parandada ainult omadust

A, ilma et seejuures teisi omadusi silmas peetaks, järgneval
perioodil parandatakse omadust B jne. Sel perioodil, kui va-

lik toimub ainult ühe tunnuse järgi, on valiku efekt sama kui

ühe tunnuse järgi valikul. Kui teised omadused valitava oma-

dusega korrelatsioonis pole, siis need ei parane (oga halve-

ne). Selektsiooni efekt generatsiooni kohta (VEg) on n korda

(valitavate tunnuste arv) väiksem kui efekt ainult ühe tun-

nuse järgi valikul:

VEg(n) = '

=

= 1/n + + ... + ,

1 <ci n

kus VEg(n) " valiku efekt ühes generatsioonis n tunnuse järgi,

2 2 2
&i * **' % " valitavate tunnuste heritaablus,

4 s-i ... s-, - vastavate tunnuste standardhälve
-*"1 -**n

n - valitavate tunnuste arv.

Selektsioon sõltumatute selektsioonipiiridega seisneb

selles, et igale omadusele kehtestatakse minimaalne piir,sõl-

tumata teistest valitavatest omadustest. Näiteks tõuraama-

tusse kantavatel lehmadel peab olema piimatoodang vähemalt
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4000 kg ja piima rasvasisaldus mitte alla 4%. Kui üks mini-

maalnõuetest pole täidetud, looma aretuseks ei valita. Kui

karja remondiks jäetavate loomade protsenti tähistada b-ga

nirtg n—ga omaduste arvu, mille järgi looma valitakse, siis

remont loomade protsent (b) suureneb iga omaduse osas \Z"b*
korda (kui omaduste vahel korrelatsioon puudub).

Üheaegsel valikul n omaduse järgi (kõiki ühesuguse rõ-

huga) on selektsiooni intensiivsus:

f =
-&L

kus z' on ordinaat, mis haarab % loomi populatsioonist.

Keskmine aretusväärtuse paranemine generatsioonis selle

valiku meetodi puhul võrdub (US ROY, 1960)*

VB*' =—Et-. 11-
g(n) nrb* A

Antud meetod on ni'/i korda efektiivsem kui tandemmeetod.

Kõige paremaid aretustulemusi mitme tunnuse järgi valikul

on võimalik saavutada selektsiooniindeksite rakendamisega

(HAZEL, 1943). Nendes on igale omadusele, mila.e are a-

ja soovib loomi valida, antud üheaegselt teatud erikaal (osa-

tähtsus). Selline indeks peegeldab kõige paremini looma sum-

maarset aretusväärtust (indeksi korrelatsioon aretusväärtuse-

ga on maksimaalne), ta on nagu aretaja "ideaali" arvuline

väljendaja Kui näiteks valik toimub n võrdse majandusliku

tähtsusega omaduse järgi, mis pole omavahel korrelatsioonis,

on optimaalne selektsiooniindeks vastavate heritaablustega

kaalutud toodangute hälvete summa populatsiooni keskmisest:

I . h?(xi - Xi) +
* *2) * * bn(*n * *n)'

2

Valiku efekt selektsiooniindeksi rakendamisel (kui h"

ja s kõigil omadustel on võrdsed) on (LE ROT, 1960):

VBRn) = § "2 -

Valemist selgub, et valiku efekt suurem kui

selektsioonil ühe tunnuse järgi.
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Et valiku efekt tunnuste arvu suurendamisega väheneb,
tuleb selektsiooniindeksisse lülitada ainult kõige tähtsamad

tunnused, jättes kõrvale kõik teisejärgulised omadused (vär-
vikiri, märgised, vähemtähtsad eksterjöörivead, "iluvead"
jne.). Selektsiooniindeks võtab arvesse ka omaduste erineva

majandusliku väärtuse. Nii haarab indeks populatsiooni genee-
tilise parandamise kui ka ökonoomilisi põhimõtteid.

Selektsiooniindeks väljendatakse harilikult mitmese reg-
ressioonivõrrandina. Kui omaduste vahel seos puudub, leitak-

se regressioonikoefitsiendid (b) vastavalt omaduse suhteli-
sele majanduslikule väärtusele (w) ja heritaablusele

bl-hl* *1

Selektsiooniindeks üldkujul on sel juhul:

I * - *1) + bg(xp - Xp) + ...+ -

kus Xi, Xp ... x - omaduste fenotüübilised keskväärtused
populatsioonis või standardnõuded,

*l' *2 *n
* konkreetse indiviidi andmed,

bn * osaregressioonikoefitsiendid, mis näita-
vad vastava omaduse erikaalu indeksis.

Kui valitavad omadused on omavahel seoses (tavaliselt
see nii on) tuleb omadustevahelised korrelatsioonid, nii ge-
neetilised kui ka fenotüübilised ja r?) indeksi osareg-
ressioonikoefitsientide leidmisel arvesse võtta.

Indeks arvestab ainult geenide lineaarse (aditiivse) toime-

ga, mittelineaarsed geneetilised mõjud (epistaas, dominant-

sus, heterooßiefekt), samuti genotüübi ja keskkonna interakt-

sioonid jäävad arvestamata. Siiski annab selektsiooniindeks
loomale tunduvalt täpsema hinnangu (tema genotüübile, aretus-

väärtusele) kui omaduste seoseta hindamine silma järgi.
Selektsiooniindeks põhineb harilikult looma enda feno-

tüübi hinnangul. Selles võib aga arvesse võtta ka perekonna,
eellaste ja järglaste andmeid.

Selektsiooniindeksid kujutavad endast katset rakendada

valiku praktikas täpsemaid meetodeid kui seda olid varem are-
tustöös kasutatud võtted. Nende väljaarvutamist võimaldab

elektronarvutusmasinate ulatuslik kasutamine.



5-7-4. Selektsiooniindeksite arvutamine

Selektsiooniindeksi arvutamiseks mitmese regressiooni-

vßrrandina on vaja teada antud populatsiooni järgmised para-

meetrid:

1) iga omaduse fenotüübiline standardhälve

2) omaduste heritaablus

3) geneetilised ja fenotüübilised korrelatsioonid vasta-

vate omaduste vahel (r ja

4) omaduste suhtelised majanduslikud väärtused.

Kui selektsiooniindeksit soovitakse arvutada näiteks

kolme tunnuse alusel, on lähteandmeteks vaja 15 parameetrit.

Tavaliselt esitatakse need järgmise tabeli kujul:

Omaduse
kood 8p m r

*3

1 *1 "1

"2

*3

rf(l.2)

Pf(2*3)

rf(3.l) 3* rgo.i)

2 '2

3 3

Iga selekteeritava tunnuse kohta regressioonikoefitsien-

tide ja leidmiseks kasutatakse maatriksarvutust.

Koostatakse kolm maatriksit: fenotüübiline (F), geneetiline

(G) ja ökonoomiline (M). Nende omavaheline suhe on:

p - B = G - M,

kust regressioonikoefitsiente sisaldav maatriks B võrdub:

B=y-i-G-M.

Võrrandis tähistab fenotüübilist pöördmaatriksit.

Fenotüübiline sümmeetriline maatriks on järgmine:
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F maatriksi elemendid leitakse eespool toodud parameetri
alusel järgmiselt:

f -s2
"

fl2 = -

Sg
=

3)' 'S3

= (1 *2)
' Sl 'S2 -

fg2 = Bsj

=

3)
' '

= -3) ' * =

=

(2 .3)
' ' =

=

G maatriks koosneb samuti 9 elemendist:

611 612 613

621 622 823

631 632 633
Selle maatriksi elemendid leitakse skeemi järgi:

.2
611 = ' Si

Sl 2 = bg(l-2) .3

813 = g(i -3)' ' ' '

821 = 812

*22 = -

523 = rg(2-3)

S3l =

218

?11
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532 " 623
.2 2

= '

M maatriks koosneb ainult kolmest elemendist:

kus ja omaduste suhtelised majanduslikud väär-

tused.

Edasi leitakse F maatriksi pöördmaatriks G ja M

maatriks korrutatakse omavahel .(G * M). Maatriks B, mis si-

saldab vastavalt kolme regressioonikoefitsienti

*2

saadakse maatriksi korrutamisel (G *M) maatriksiga.

Regressioonikoefitsiendid näitavad, kui suure "rõhu"

peab selektsionäär asetama ühele v3i teisele valitavale tunnu-

sele, et tõuaretuslik ja ökonoomiline kasu oleks optimaalne.

Teades selektsiooniindeksit vastava loomade rühma kohta oma

karjas, võib aretaja hinnata iga looma suhtelise aretus- ja

kasutusväärtuse rublades.

Näiteks saadi ühes karjas I laktatsiooni lüpsvate lehmade

valikuks nende piimatoodangu ning piima rasva- ja valgusisal-

duse järgi selektsiooniindeks.

I - 4,49(*i - 30) + 7. - 35) + - 31),

kus x - piimatoodang 300-päev.sel laktatsioonil (100-des

1 kilogrammides),

X piin. raßV..l3.Mue (0,1% ühikut..),

x? - piina valgu.iaaldu. (0,1% ühikut..),

suht.liu. aratu.vMrtu. ..11.a karja., k.ll. pil-

..toodang on 4000 kg, piin, rasvaaiaaldu. 3,8% ja v.lgu.la.l-

- 3,5%, olek, toodud ind.k.i järgi:

I „ 4,49 - 10 + 7.46 - 3 + 7,79 - 4 - 98,44 rbl.
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6. POHJLATSIOONIGENEETIKA JA SELEKTSIOONI PRAKTIKA

Koduloomade aretuse kauaaegses praktikas tõdeti juba am-

mu, et ainult keskkonnatingimuste abil pole võimalik loomade

de omadusi püsivalt parandada, vaid peamiseks edu pandiks on

oskus hinnata loomades seda, mis pärandub järgnevale põlvkon-
nal* (s.o. genotüüpi). Tuginedes põlvest põlve edasi antud ko-

gemustele on seda printsiipi oma töös intuitiivselt jälginud
kõik tuntud vanema aja selektsionäärid. Seejuures ei mõiste-

tud aga tihti kõikide rakendatud aretusvõtete sisu. Loomi hin-

nati põhiliselt ainult välimiku, hiljem osaliselt ka nende

produktiivsuse järgi (valik fenotüübi alusel), mistõttu edu

oli väike ning sõltus rohkem õnnelikust juhusest kui aretaja

teadlikkusest. ,

Loomade pärilike võimete teadlikum arvestamine selektsioo-

nis sai võimalikuks alles möödunud sajandi algul, kui asutati

(esmalt Inglismaal) esimesed tõuraamatud, rakendati süstemaa-

tiline jõudluskontroll ja pandi alus kultuurtõugudele. Siiski

hakkasid aretustöös varsti ilmnema praktilist laadi raskused,

mis olid tingitud pärilike võimete edasikandumise mehhanismi

äärmiselt puudulikust tundmisest sel perioodil. Ei suudetud se-

letada, miks ükskord järglased erinesid oma vanematest, teine-

kord aga mitte; miks loomade valik ühe tunnuse järgi suuren-

das seda omadust järgnevas põlvkonnas, teise omaduse valik aga

ei andnud märgatavat efekti jne. Võidutses üldiselt nn. LA-

MARCKi printsiip, mille pooldajate arvates oli võimalik pärilik

kust muuta ainult keskkonnatingimuste abil (söötmisega, funkt-

sionaalse treeninguga jne.).

Teatavat selgust nendesse küsimustesse tõi kõrgemate loo-

made sugulise sigimise mehhanismi seletamine, raku tuuma kro-

mosoomide avastamine ja MENDELi seaduste taasavastamine. Osu-

tus võimalikuks vähemalt põhimõtteliselt seletada omaduste pä-
randumise mehhanismi. Lihtsate (mono-, di- ja trigeensete)
pärandumise skeemide abil suudeti selgitada rea loomakasvata-
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jat huvitavate tunnuste täpne pärilikkuse mehhanism (kvalita-

tiivsete ehk alternatiivsete tunnuste osas). Nii näiteks võis

karusloomakasvatuses täpselt ette näha, millise karvkatte vär-

vusega loomi teatatavat värvi vanemate paaritusest on võima-

lik saada, samuti avastada retsessiivsete letaalsete geenide

kandjaid, jälgida sarvede, märgiste ja mõnede eksterjööri ise-

ärasuste edasikandumist järgnevale põlvkonnale.

Kõik see aga ei rahuldanud aretajaid. Püüti rakendada

MENDEÜ seadusi ka kvantitatiivsete omaduste pärilikkuse sele-

tamisel. Peagi aga selgus, et võimalused kasutada neid skeeme

praktilises aretustöös on koguni piiratud ja need ei vasta

reaalsusele. See oli ka mõistetav, sest esiteks on MENDEId.

seadused oma olemuselt statistilised (kehtivad ainult suure

kombinatsioonide arvu puhul) ja teiseks seepärast, et enamik

majanduslikult kasulikke tunnuseid on määratud polügeenselt,

mistõttu nende mendeleerumise jälgimine on praktiliselt või-

matu. Nende tunnuste pärilikkuse mehhanismi selgitamine nõuab

hoopis teistsugust lähenemist.

Nii kujuneski käesoleva sajandi esimeste aastakümnete

Upuks loomakasvatajate seas seisukoht, et geneetika on küll

huvitav teadus, kuld loomade aretuses kasutamiskõlbmatu ja

peab ...1 jaama kõik endiseks. Oskusel, looma päri-

likke Võimeid hinnata vaadati kui mingile, vähestel, välja-

valitutele osaks langenud, erilisele andekusele. Aretus-

tööd peeti omaette "kunstiks",

võimelised. Ainult vähesed selektsionäärid uskusid üldist.

Isadus,ärasuste olemasolusse produktiivomadust. parandamisel.

samuti andmeid mortoloogilis-Msioloogllist. seost.

õliste volide ja 100- jõudlusvõim, vahel. Valik t.i-

päritavus, mehhanismi

Murrang
toimivate geneetiliste seaduspärasuste

ja populata oom

n920-ndate aastate paiku. Variatsioonsta-

selgitamisse saa

rakendamine polügeensete tunnuste analüü.

tistiliste mee
olemuse ja populatsiooni ge-

sil (JOHANNSEN),
(PISHER, WRIGHT, HALDANE)

neetilise
selektsiooniteooria uuele, täiesti teadus-

Matemaatiline meetod osutus eriti viljakaks
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erinevate valikumeetodite täpsuse tõstmisel ja aretussüsteemi-
de planeerimisel polügeensete tunnuste parandamise eesmärgil.
See meetod on seniajani peaaegu ainuke, mida saab kasutada

tunnuse pärilikkuse analüüsiks siis, kui pärandumise skeemi

pole võimalik koostada. Väga viljakas on olnud töö produktiiv-
omaduste pärilikkuse matemaatilise analüüsi alal LUSHiI ja
tema koolkonnal. Tema teoses "Loomade aretusplaanid" toodud

väide: "Parim praktika on hea teooria" on end täielikult õigus-
tanud.

Matemaatilised meetodid võimaldavad määrata kvantitatiiv-
sete tunnuste varieeruvust seda põhjustanud faktorite järgi,,
omaduste päritavust, tunnuste omavahelisi seoseid ning kõige
paremini hinnata uuritavate loomade aretusväärtust. Mida täp-
semalt äga suudetakse määrata looma aretusväärtust, seda efek-

tiivsem on rakendatava valiku efekt ja seda lähemale jõutakse
aretustöö peaeesmärgile - loomade produktiivsuse suurendami-

sele antud tingimustes.

Mitmesuguste populatsioonigeneetiliste"meetoditega on

võimalik saada kõige täpsemat informatsiooni hinnatava looma

genotüübist, kasutades tema enda ja sugulaste fenotüübi hin-

damise andmeid. Erilist tähelepanu väärivad populatsioonigenee-
tika meetodid loomade progeensel hindamisel. Häid tulemusi loo-
made valikul on saadud selektsiooniindeksite kasutamisega.Ne-

ndes arvestatakse kõigi valikut mõjutavate põhitingimustega -

tunnuste varieeruvusega, päritavusega ja nende omavaheliste

geneetiliste ja fenotüübiliste seostega, kusjuures indeksites

peegeldub ka ökonoomiline moment.

Nii võib öelda, et matemaatilise meetodi kasutamine on

muutnud selektsiooni "kunstist" teaduseks.

Teised kaasajal tuntud efektiivsed geneetika meetodid,mis
on suunatud organismide geneetilise informatsiooni otsesele

muutmisele (mutatsioonid, polüploidsus), pole loomakasvatuses
seni praktilist kasutamist leidnud.

vaatamata parimale keskmisele efektiivsusele ei saa mate-

maatilise analüüsi tulemusi siiski lugeda lõplikeks, sest nad
ei anna igal konkreetsel juhul mitte kõige täpsemat vastust.

Seepärast tuleb uurida ka tunnuste bioloogilisi seoseid,nende
morfoloogilisi ja funktsionaalseid iseärasusi. See nõuab spet-
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siaalseid katseid ja biokeemilisi analüüse. Ainult abstraktne

analüüs ei vasta küsimusele "miks?". Vastavaid mudelkatseid

valiku meetodite ja paaritussüsteemide kohta on kõige sobivam

teostada laboratoorsete loomadega. Tõepoolest, kõik suuremad

eksperimentaalsed avastused populatsioonigeneetikas on tehtud

just nn. "puhta teaduse" sfääris. Hiljem vaid kontrollitakse

nende rakendatavust põllumajandus loomadel.

Perspektiivseteks tuleb lugeda biokeemilise polümorfis-

mi (veregruppide jms.) uurimist populatsioonis, samuti füsio-

loogiliste ja morfoloogiliste seoste määramist. Tingimata tu-

leb täiustada ka populatsiooni geneetilise analüüsi matemaa-

tilisi meetodeid selektsiooniindeksite jne. arvuta-

mist). Rohkem tähelepanu tuleks osutada viljakuse ja resis-

tentsuse täpsele arvestamisele selektsioonis.

Seni pole geneetika veel andnud põhimõtteliselt uusi are-

tusmeetodeid. Tõukarjades jäävad ikkagi peamisteks aretusvõte-

teks inbriiding ja sihikindel valik ning liinaretus. Tarbekar-

jades võib häid tulemusi saada rotatsioonristamisega (mitme

tõu ühendamine), mis annab suurima heteroosi efekti. Erilise

tähelepanu osaliseks linnu- ja seakasvatuses on viimastel aas-

tatel saanud nn. "retsiprookne katkematu selektsioon" (ingl,

k. reciprocal recurrent selection), mis kindlustab maksimaal-

se heteroosi efekti ja valikukiiruse.

Mõjusaks abinõuks loomade genotüübi parandamisel on

osutunud kunstlik seemendus ja sellega seoses efektiivsemisas-

loomade progeenne hindamine. Sperma sügavkülmutamine võimaldab

luua teatad "geenide reservi" pikemaks ajaks

Nii avab kaasaegne populatsioonigeneetika loomade selekt-

siooni praktika ees avarad perspektiivid.
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Tabel t, r ja F tõenäosuse kontrollimlseke

?2 (suurem MQ)
(vaik- * r —

semMQ) 1 2 3 4 5 6

5 ***6,9 0,95 47,0 36,6 33,2 31,1 29,8 28,8 27,6
*%,o 0,87 16,3 13,3 12,1 11,4 11,0 10,7 10,3*2,6 0,75 6,6 5,8 5,4 5,2 5,1 5,0 4,8

6 6,0 0,92 35,5 27,0 23,7 21,9 20,8 20,0 19,0
3,7 0,83 13,4 10,9 9,8 9,2 8,8 8,5 8,1
2,4 0,71 6,0 5,1 4,8 4,5 4,4 4,3 4,1

7 5,3 0,90 29,2 21,7 18,8 17,2 16,2 15,5 14,6
3,5 0,80 12,3 9,6- 8,5 7,9 7,5 7,2 6,8
2p4 0,67 5,6 4,7 4,4 4,1 4,0 3,9 3,7

8 5,0 0,87 25,4 18,5 15,8 14,4 13,5 12,9 12,0
3,4 0,77 11,3 8,7 7,6 7,0 6.6 6,4 6,0
2,3 0,63 5,3 4,5 4,1 3,8 3,7 3,6 3,4

9 4,8 0,85 22,9 16,4 13,9 12,6 11,7 11,1 10,4
3,3 0,74 10,6 8,0 7,0 6,4 6,1 5,5
2,3 0,60 5,1 4,3 3,9 3,6 3,5 3,4 3,2

10 4,6 0,82 21,0 14,9 11,3 10,5 9,9 9,2
3,2 0,71 10,0 7,9 6,6 6-,0 5,6 5,4 5,1
2,2 0,58 5,0 4,1 3,7 3,5 3,3 3,2 3,1

12 4,3 0,78 18,6 12,3 10,8 9,6 8,9 8,4 7,7
3,1 0,66 9,3 6,9 6,0 5,4 5,1 4,8 4,5
2,2 0,53 4,8 3,9 3,5 3,3 3,1 3,0 2,9

15 4,1 0,72 16,6 11,3 9,3 8,3 7,6 7,1 6,5
3,0 0,61 8,7 6,4 5,4 4,9 4,6 4,3 4,0
2,1 0,48 4,5 3,7 3,3 3,1 2,9 2,8 2,6

20 3,9 0,65 14,8 10,0 8,1 7,1 6,5 6,0 5,4
2,8 0,54 8,1 5,8 4,9 4,4 4,1 3,9 3,6
2,1 0,42 4,3 3,5 3,1 2,9 2,7 2,6 2,4

25 3,6 0,60 13,9 9,2 7,5 6,5 5,9 5,5 4,9
2,8 0,49 7,8 5,6 4,7 4,2 3,9 3,6 3,3
2,1 0,38 4,2 3,4 3,0 2,8 2,6 2,5 2,3

40 3,6 0,49 12,8 8,4 6,7 5,8 5,2 4,8 4,3
2,7 0,39 7,3 5,2 4,3 3,8 3,5 3,3 3,0
2,0 0,30 4,1 3,2 2,8 2,6 2,4 2,3 2,2

60 3,4 0,41 12,0 7,8 6,2 5,3 4,8 4,4 3,9
2,7 0,33 7,1 5,0 4,1 3,6 3,3 3,1 2,8
2,0 0,25 4,0 3,1 2,8 2,5 2,4 2,2

100 3'$ 0,32 11,5 7,4 5,9 5,0 4,5 4,1 3,7
2,6 0,25 6,9 4,8 4,0 3,5 3,2 3,0 2,7
2,0 0,19 3,9 3,1 2,7 2,5 2,3 2,2 2,0

400 3,3 0,16 11,0 7,1 5,6 4,7 4,2 3,8 3,4
2,6 0,13 6,7 4,7 3,8 3,4 3,1 2,8 2,5
2,0 0,10 3,9 3,0 2,6 2,4 2,2 2,1 2,0

3,3 0,11 10,8 6,9 5,4 4,6 4,1 3,7 3,3
2,6 0,09 6,6 4,6 3,8 3,3 3,0 2,8 2,5
2,0 0,06 3,8 3,0 2,6 2,4 2,2 2,1 1,9
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Lisa 1 (järg)

fl (suurem !!Q)?2
(vaik-' 10 12 16 20 30 50 100 500 <*,

semi&Qj

5 27,0 26,4 25,8 25,4 24,9 24,6 24,3 24,0 23,8
10,1 9,9 9,7 9,6 9,4 9,2 9,1 9,0 9,0

4,7 4,7 4,6 4,6 4,5 4,4 4,4 4,4 4,4

6 18,5 18,0 17,5 17,2 16,8 16,5 16,2 15,9 15,8

7,9 7,7 7,5 7,4 7,2 7,1 7,0 6,9 6,9
4,1 4,0 3,9 3,9 3,8 3,8 3,7 3,7 3,7

7 14,2 13,7 13,2 13,0 12,6 12,3 12J 11,8 11,7
6,6 6,5 6,3 6,2 6,0 5,9 5,8 5,7 5,7

3,6 3,6 3,5 3,4 3,4 3,3 3,3 3,2 3,2

8 11,6 11,2 10,8 10,5 10,2 10,0 9,7 9,5 9,4

5,7 5,5 5,4 5,2 5,1 5,0 4,9 4,9

3,3 3,3 3,2 3,2 3,1 3,0 3,0 2,9 2,9

g 10,0 9,6 9,2 8,9 8,6 8,4 8,1 7,9 7,8

5*3 5,1 4,9 4,8 4,6 4,5 4,4 4,3 4,3

3,1 3,0 2,9 2,9 2,8 2,8 2,7 2,7

10 8,9 8,5 8,1 7,8 7,5 7,3 7,1 6,9 6,8

4,9
3,0

4,7
2,9

4,5
2,8

4,4
2,8

4,3
2,7

4,1
2,6

4,0
2,6

3,9
2,6

3,9
2,5

12 7,4
4,3
2,8

7,0
4,2
2,7

6,7
4,0
2,6

6.5
3,9
2.5

6,2
3,7
2,5

6,0
3,6
2,4

5,7
3,5
2,4

5,5
3,4

. 2,3

5.4
3.4
2,3

15 6,2
3,8
2,6

5,8
3,7
2,5

5.5
3.5
2,4

5.3
3.4
2,3

5,0
3.2
2.3

4,8
3.1
2.2

4,6
3,0
2,1

4,4
2,9
2,1

4,3
2,9
2,1

20 5,1
3,4
2,3

4,8
3.2
2.3

4,5
3,0
2,2

4,4
2,9
2,1

4,1
2,8
2,0

3,9
2,6
2,0

3,7
2,5
1,9

3,5
2,4
1,8

3.4
2.4
1,8

25 4,6
3,1
2,2

4,3
3,0
2,2

4,0
2,8
2,1

3,9
2,7
2,0

3,6
2,5
1.9

3.4
2.4
1,8

3.2
2.3
1,8

3,0
2,2
1,7

2,9
2,2
1,7

40 4,0
2,8
2,1

3.7
2.7
2,0

3.5
2.5
1,9

3.3
2.4
1,8

3,0
2,2
1,7

2,9
2,0
1,7

2.6
1,9
1.6

2.4
1,8
1.5

2,3
1,8
1,5

60 3.6
2.6
2,0

3,3
2,5
1,9

3,1
2,3
1,8

2,9
2,2
1,7

2.6
2,0
1.6

2.5
1,9
1.6

2,2
1,7
1,5

2,0
1,6
1,4

1,9
1,6
1,4

100 3.4
2.5
1,9

3,1
2,4
1,8

2,8
2,2
1,7

2.7
2,1
1.7

2,4
1,9
1,6

2,2
1,7
1,5

1,9
1,6
1,4

1,7
1,5
1,3

1,6
1,4
1,3

400 3,1
, 2,4

1,8

2.8
2,2
1.8

2,5
2,0
1,7

2,4
1,9
1,6

2,1
1,7
1,5

1,9
1,6
1,4

1,6
1,4
1,3

1,4
1,2
1,2

1,3
1,2
1,1

oo

3,0
2,3
1,8

2.7
2,2
1.7

2,4
2,0
1,6

2,3
1,9
1,6

2,0
1.7
1.5

1,7
1,5
1,3

1,5
1,4
1,2

1,2
1,1
1,1

1,1
1,0
1,0
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L i 2

SAGEDAMINI KASUTATU! SÜMBOLID

1. Biomeetrias

b - regressioonikoefitsient (osa 3.6.3.)
C - korrektuurliige (osa 3.3.2.)
F - tõenäosuse kriteerium (osa 3.5.1.)

f - vabadusastmete arv (osa 3.3.2.)
MQ - keskmine hälvete ruut (osa 3.3.2.)

n - variantide arv variatsioonireas (osa 3.3.1.)
r - korrelatsioonikoefitsient (osa 3.6.2.)

SQ - hälvete ruutude summa ehk kvadraatsumma (osa 3.3.2.)

s - väljavotu standardhälve (osa 3.3.2.)

dispersioon (osa 3.3.2.)

t - tõenäosuse kriteerium (osa 3.3.3.)

x - väljavotu aritmeetiline keskmine (osa 3.3.1.)

2. Populatsioonigeneetikas

F - inbriidingu koefitsient (osa 4.2.2.3.)

h2- heritaabluse ehk päritavuse koefitsient (osa 5.3.1.)
i - selektsiooni intensiivsus (osa 5.7.2.)

p - dominantse alleeli sagedus (osa 4.1.2.)

q - retsessiivse alleeli sagedus (osa 4.1.2.)

R - korduvuse koefitsient (osa 5.4.)

rg - geneetiline korrelatsioonikoefitsient (osa 5.5.)

s - selektsiooni koefitsient (osa 4.2.1.3.)

8p - pärilikest faktoritest põhjustatud dispersioon (osa 5.1.)

e 2 - välistingimustest põhjustatud dispersioon (osa 5.1.)
- heritaabluse standardviga (osa 5.3.1.)

SD - selektsioonidiferents (osa 5.7.2.)

T - generatsiooni intervall (osa 5.7.2.)

VE - valiku efekt generatsioonis (osa 5.7.2.)
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