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7.3. POPULATSIOONI GENEETILINE DUNAAMIKA
Ik 215 - 240

Populatsioon plisib geneetilises tasakaalus seni, kuni talle ei toimi geeni- voi genotlilibisagedusi
muutvad faktorid. Nende, populatsiooni geneetilise diinaamika faktorite (diinaamikategurite) uurimine
moodustab populatsiooni-geneetikas tihe olulisema I6igu. See kehtib eriti loomapopulatsioonide
geneetilise struktuuri anallitsi kohta, sest ainult geeni- ja genotiitibisageduste muutmisega on véimalik
tdugude omadusi pisivalt parandada, nende geneetilist vaartust tdsta.

Pohimdotteliselt voib populatsiooni geneetilise diinaamika faktorid jagada:
1) geenisagedust muutvateks ja
2) genotlilibisagedust muutvateks faktoriteks.

See jaotus on moénevorra tinglik, sest kdik geenisagedust muutvad tegurid muudavad ka
genotlibisagedust populatsioonis. Genotllbisagedust muutvad tegurid aga ei pruugi alati
geenisagedust muuta. Siiski on selline jaotus Gldiselt levinud

(. Johansson jt, 1963; W. Stahl jt, 1973).

Kaesolevas raamatus kasitletakse populatsiooni geneetilise diinaamika faktoreid jargmise slisteemi jargi:

1. Geeni- ja genotiiiibisagedust muutvad faktorid
e Mutatsioonid
e Migratsioon
e Valik ehk selektsioon
e Juhuslik geenitriiv

2. Genotiiiibisagedust muutvad faktorid
e Inbriiding ehk sisearetus (sugulusaretus)
e Autbriiding ehk vilisaretus (mittesugulusaretus)

Geeni- ja genotiilibisageduste pidev muutumine moodustabki populatsiooni geneetilise diinaamika
olemuse.

Populatsiooni geneetilise diinaamika teooria arendamisel on suured teened inglise teadlastel R.A.
Fisheril ja J.B.S. Haldane'il ning USA geneetikul S. Wrightil, aga samuti vene teadlastel S.S. Tsetverikovil,
N.V. Timofejev-Ressovskil ja N.P. Dubininil. Nende teadlaste t66d aitasid muuta Hardy ja Weinbergi
loodud populatsiooni staatika teooria selle diinaamika teooriaks.

7.3.1. MUTATSIOONID

Populatsioon pisib geneetilises tasakaalus vaid siis, kui geenid, kromosoomid ja kromosoomide arv
ei muutu, s.t kui puuduvad mutatsioonid. Ometi on teada, et mutatsioonid esinevad koikidel liikidel ning
et neil on oluline osa liigi evolutsioonis. Mutatsioonid annavad uut materjali looduslikule v&i kunstlikule
valikule ning vivad muuta geeni- ja genotiilibisagedust populatsioonis.

Kromosoom- ja genoommutatsioonide toimet populatsiooni geneetilisele struktuurile on suhteliselt
raske Uldistada nende tilpide mitmekesisuse tottu. Seeparast vaatleme siinkohal ainult geen- ehk
punktmutatsioonide md&ju geenisagedusele. Nendel mutatsioonidel on arvatavasti ka evolutsioonis
koige olulisem tahtsus.



Harvaesinevad mutatsioonid, mis tekivad ainult kord pikema ajavahemiku jooksul, ei pdhjusta
alleelisageduses markimisvairseid muutusi. Uksiku mutantse alleeli séilimise tdendosus evolutsioonis
laheneb praktiliselt nullile, sest selle alleeli sagedus vdaheneb iga pdlvkonnaga.

Korduvad mutatsioonid tekivad teatud ajavahemike jarel uuesti ja produtseerivad kiillaldaselt
mutantseid geene populatsiooni geneetilise tasakaalu muutmiseks. Sel juhul on vastavate alleelide
tekkesagedus evolutsioonis arvestatav faktor. Korduvad mutatsioonid on tavaliselt p66rduvad, s.t et
normaalne (“uluk-“) alleel véib muutuda mutantseks ja vastupidi. Normaalse alleeli muutumist mutant-
seks nimetatakse otsemutatsiooniks, mutantse muutumist normaalseks aga p66rdmutatsiooniks.
Mutantne alleel on enamasti retsessiivne. Otsemutatsioonide sagedust tahistatakse tavaliselt « abil,
poordmutatsioonide sagedust aga vabil:

u
A = a.
|4
Kui Gihe autosoomse lookuse kahe alleeli (A, a) sagedused lahtepdlvkonnas on pja g, siis

otsemuteerumise sageduse u korral leiame alleelisagedused p; ja gsargmises pdlvkonnas nii:
pi1=p—up
qi=q+ up
Geenisageduse muutus vordub seega +up.
Kui esinevad poordmutatsioonid sagedusega v, saame:
pi=p—up+vg,
qi=q+up-vqg.
Dominantse geeni sageduse muutus viimasel juhul vérdub:
Ap=—up+ vq,
retsessiivse geeni sageduse muutus aga:
Ag=up-vgq.

Uurimused on naidanud, et otsemutatsioonide sagedus Uletab podrdsuunaliste oma, s.t et u> v.
Vastavate mutatsioonisageduste suhe on ligikaudu 9:1 (H.J. Muller, L.I. Oster, 1957). Populatsioon, kus
toimuvad mdélemasuunalised mutatsioonid vdib saavutada nende suhtes tasakaalu, seda juhul, kui

up-vg=>0
ehk
p_v
a u’
Alleelisagedused ei muutu, kui
_ v . _ u
p= u+v Ja q9= u+v’

Mutatsioonisagedus enamikul geenidel varieerub kdrgemate organismide juures 10°... 10 piires.
Seetdttu mutatsioonid ei pdhjusta jarske geenisageduste muutusi, vaid nende maju avaldub alles
paljude pdlvkondade kestel. See kehtib eriti retsessiivsete mutantsete tunnuste suhtes. Nende
fenotidbiliseks avaldumiseks peab populatsioonis olema sedavérd palju heterosligootseid isendeid (Aa),
et nad omavahel paaruvad ja alles siis saadakse (tdenaosusega 1/4) retsessiivseid homosligootseid
loomi (aa) ning avastatakse retsessiivne mutatsioon.

Mida vaiksem on populatsioon, seda tdenaolisem on selliste homostigootsete genotilpide
moodustumine. Suures populatsioonis on retsessiivse mutatsiooni avaldumiseks vaja pikemat
ajavahemikku.



Dominantne mutatsioon sdilib populatsioonis ainult sel juhul, kui ta on looma sigivuse seisukohalt
neutraalne vdi osutub vahepeal muutunud keskkonnatingimustes kasulikuks.

Erinevates lookustes asuvate geenide mutatsioonisagedus (mutabiilsus) on erinev. Populatsiooni
genofondi tdienemisintensiivsust uue alleeliga korduvate mutatsioonide tagajarjel nimetatakse sageli
mutatsioonirdhuks. Oieti oleneb mutatsioonirdhk otse- ja pédrdmutatsioonide vahest populatsioonis.
Mutatsioonisagedus erineb liikide jargi. Sellel asjaolul vdi olla evolutsiooniline tahtsus: sagedamate
mutatsioonide tottu kohastub moni liik kergemini muutuvate keskkonnatingimustega kui teine.

Et pollumajandusloomadel esinevad mutatsioonid suhteliselt harva ja nende esinemissagedust pole
praktiliselt madratud, siis tuleb selektsionaaril nendega arvestada vaid kahjuliku m&juga geenide
eemaldamisel populatsioonist. Loomade produktiivomadusi maaravate geenide sagedusele pole
mutageneesi moju praktiliselt arvestatav, seda enam, et see protsess toimub véljaspool selektsionaari
kontrolli.

7.3.2. MIGRATSIOON

Geneetiline tasakaal pisib lldreeglina ainult suletud vdi isoleeritud populatsioonides. Populatsiooni
avamine tdhendab aga uute isendite sissetoomist (introdutseerimist) sellesse populatsiooni — immigrat-
siooni, vi nende valjaviimist - emigratsiooni.

Selline migratsioon (rdanne) voib muuta geeni- ja genotiilibisagedusi lahtepopulatsioonis.
Migratsioon on oluliseks faktoriks geenisageduste muutmisel ka péllumajandusloomade populatsi-
oonides, sest see protsess allub selektsiondari kontrollile. Praktiliselt toimub immigratsioon teise
loomatdu voi sugulastdugude esindajate sissetoomise teel (“verevarskendus”, sisestav ristamine jt),
emigratsioon aga loomade viéljaviimisega (eksport).

Kui emigratsioon suurtest populatsioonidest toimub juhuslikult, iima loomade valikuta genotiibi
jargi, siis ei avalda see populatsiooni geneetilisele struktuurile olulist m&ju. Kui emigratsiooniga kaasneb
oluline populatsiooni vihenemine, voib see suurendada juhuslikkuse mdéju (vt jaot 7.3.4.).

Kui aga emigratsioon toimub loomade genotiilibi jargi, s.o paremate voi halvemate loomade pideva
eemaldamisega populatsioonist, on selle mdju analoogiline selektsiooni toimega. W. Stahl jt (1973)
vaatlevadki selektsiooni kui Giht emigratsiooni erijuhtu (halvema genotiilibiga loomade pidevat
véljaviimist populatsioonist).

Immigratsiooni moju lahtepopulatsiooni geenisagedusele s6ltub suurel maaral sellest, milline on
erinevus immigreeruva ja lahtepopulatsiooni geeni-sageduses, aga samuti sellest, kui suur on
sissetoodud isendite reproduktsiooni-kiirus.

Olgu populatsiooni maht parast immigratsiooni /V, sissetoodud isendite arv aga .

.. S . .
Viimaste osa populatsioonis vérdub sel juhul /= e

Lahtepopulatsiooni osa valjendub aga avaldisega 1— /.

Kui geenisagedused immigreerunud populatsioonis on pjja g;, lahtepopulatsioonis aga pja g, siis
geenisagedused populatsioonis parast immigratsiooni (p:ja g;) on vGimalik leida valemiga:

p=ipi+ (A-1) p=i(pi-p) +p
Geenisageduse muutus (Ap) immigratsiooni tagajarjel tuleneb valemist:
Ap=—i(p—p).

Jarelikult oleneb geenisageduse muutus ldhtepopulatsiooni geenisagedusest (p), immigreeruva
populatsiooni geenisagedusest (p,) ja nende osatahtsusest tdienenud populatsioonis ().
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Geenisageduse muutus immigratsiooni tagajarjel soltub ka sellest, millisel maaral sissetoodud
loomadel vdimaldatakse oma geene “levitada”, s.t nende reproduktsioonikiirusest.

Nii nditeks muudetakse vdltava ristamisega (lahtepopulatsiooni emasloomade ristamine teise téu
isasloomadega 4... 5 polvkonna kestel) Iahtepopulatsiooni geenisagedused peaaegu taielikult immi-
greeruva populatsiooni sarnasteks, sisestava ristamisega aga (ristamine ainult Ghe pdlvkonna kestel)
muutub geenisagedus vahem ja seda puitakse valiku abil piirata ainult méne alleelipaariga (ainult mone
soovitud tunnusega).

Puhasaretuses vdib immigratsioonina vaadelda sugulastdu esindajate v6i sama tdu loomade importi
teistest riikidest vGi teistest piirkondadest (autbriiding). Nii voib immigratsiooniks lugeda taani punast ja
hollandi mustakirjut tdugu veiste importi Eestisse, vastavalt eesti punase ja eesti mustakirju tou
piimaproduktiivsuse parandamise eesmargil.

Immigratsioonina v6ib vaadelda ka intensiivset tGuloomade muiki monest valjapaistvate
joudlusomadustega karjast antud piirkonna teistesse karjadesse. Kui nende “kiirgustsentrite” geeni-
sagedused erinevad marksa kogu populatsiooni keskmisest, vGib see muuta geenisagedust kogu
populatsioonis. Sel juhul on ka digustatud selle erineva karja vaatlemine eri populatsioonina.

Nii nditeks selgus veiste transferriinitlilipide uurimisest, et pidev tdulehmade ja pullide
immigratsioon Vandra Veisekasvatuse Katsejaamast on ilmselt mdjutanud vastavaid geenisagedusi
Umbruskonna karjades, vdimalik aga, et kunstliku seemenduse jaamades kasutatavate pullide kaudu
kogu tou ulatuses (O. Saveli, 1968).

Migratsiooni m&ju tdhustamiseks geenisageduste muutmisel tuleb see ihendada valikuga. Vastasel
korral peab geenisageduste margatavate muutuste saavutamiseks sissetoodud loomi vaga intensiivselt
paljundama (isasloomade kasutamine kunstliku seemenduse jaamades), et suurendada geenide levikut
(tosta koefitsient 7 vaartust valemis).

7.3.3. VALIK EHK SELEKTSIOON

Valik on tiheks kdige efektiivsemaks geenisagedust mojutavaks faktoriks. Ainult siis, kui kdikidel
isenditel populatsioonis on vordne vGimalus anda jarglasi, pisib populatsioon geneetilises tasakaalus.
Kui aga monel genotiilibil on véimalus rohkem paljuneda kui teistel, vGivad geenisagedused
populatsioonis muutuda.

Seega kujutab valik ehk selektsioon endast isendite diferentseeritud (ebavordset) reproduktsiooni
(paljunemist), mida kontrollib inimene (kunstlik valik) voi keskkond (looduslik valik).

Terminit “selektsioon” kasutatakse sagedamini kunstliku valiku tdhenduses.

Kunstlik valik seisneb ebasoovitavate genotilipide prakeerimises vdimalikult nooremas eas, millega
takistatakse nende geenide parandumist jargmisele pdlvkonnale. Seevastu soovitavate omadustega
isenditele luuakse kéik voimalused paljunemiseks - need loomad moodustavad jargmise pdlvkonna
vanemate riihma, mida sageli nimetatakse aretusriihmaks.

Selektsiooni ehk valiku eesmargiks on suurendada populatsiooni soovitud omadusi maaravate
alleelide sagedust soovimatuid omadusi maaravate alleelide sageduse arvel (nende samaaegse
vahendamisega). Seega on kunstlik valik koduloomade evolutsiooni (aretuse) suunavaks faktoriks.

Kunstlik valik teatud populatsioonis ei tdhenda seda, et seal loodusliku valiku toime lakkab. Ka
koduloomade populatsioonides jatkub loodusliku valiku toime, ehkki vahemal maaral, peamiselt
loomade sigimisvGimet ja kohanemisvoimet maaravate geenide suhtes.

Valikuga ei ole vdimalik luua uusi alleele (need vGivad moodustuda ainult mutatsioonide teel), vaid
muudetakse ainult Iahtepopulatsiooni alleelisagedusi. Geenisageduste muutus toob endaga kaasa ka
genotilbisageduste muutuse (vt jaot 7.2.2.). Muidugi on mutatsioonidel véimalus valikul sailida, juhul
kui nad osutuvad kasulikeks voi suurendavad isendite kohanemisvdimet (looduslikul valikul).
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Kaesolevas jaotises vaadeldakse valiku toimet alternatiivsele tunnusele, kahealleelse autosoomse
lookuse piires. Ehkki sellist juhust esineb praktikas harva, on valiku geneetilise toime selgitamiseks
selline lihtne nadide sobiv.

Olgu teatav lookus esindatud kahe alleelse geeniga A ja a sagedustega pja g. Vastavalt Hardy-
Weinbergi seadusele kehtib valiku puudumisel selles populatsioonis geneetiline tasakaal ja genotlitipide
suhe valjendub valemiga:

PPAA+2pg Aa+qg? aa=1
Selektsiooniga eemaldatavat osa mingi genotiilbiga loomade hulgast populatsioonis, vorreldes teiste
genotiipidega, nimetatakse selektsioonikoefitsiendiks ().

See naitab toendosust, et antud genotiiiip ei osale jargmise generatsiooni moodustamisel ehk
valiku intensiivsust antud genotiiiibi vastu.

Kui mdni kolmest genotiitibist (AA, Aa, aa) taielikult jarglaspSlvkonna taastootmisest eemaldatakse, on
selektsioonikoefitsient selle genotiilbi vastu vordne ihega (s =1), kui aga genotiibi suhteline panus
jarglaspdlvkonda on maksimaalne, siis s =0.

Kui nditeks genotiilibiga aa loomade proportsionaalne jarglasteosa moodustab oodatavast 80%,
vorreldes genotiilibiga A-,

siis genotlilibi aa suhtes s= 10,2,

genotiibi A- suhtes aga s= 0.
Kui isendite kohasust (valikuvaartust) tahistada I/~ga (naitab sailivate jarglaste sagedust), siis s=1- V.
Kui kéikide genotiiipide selektiivne vaartus on vordne (s.o nende kohasus W=1 ehk 100%), siis pisib

populatsioonis geneetiline tasakaal ja kéikidel genotiipidel on selektsioonikoefitsient (s) vordne nulliga.
Sel juhul valik puudub.

Valik retsessiivse homosligootse genotiilibi vastu annab jargmised genotilipide panused
jarglaspdlvkonda:
pP?AA+ Zpg Aa+ (1—5) g2 aa=1— s¢?,

sest genotlilibi aa adaptiivne vaartus on 1—s.

Alleelisagedused jargmises pdlvkonnas (pzja g;) sellise valiku jarel on:

2
. q—sq
a = .
J q1 1-sq?

pr=

1-sq?

Alleeli a sageduse (g) muutus jargmises pdlvkonnas ehk selektsiooniefekt (Ag) vérdub:

g g =0

Ag=qi—q=—""5

Kui s =1, s.t et kdik retsessiivsed isendid eemaldatakse populatsioonist, siis:
—_9 : __ 41

9= 13 ja Ag= 1+q °

parast n generatsiooni sellist valikut aga:

qn

" 1+nq °

Selle valemi jargi voib leida, mitu pdlvkonda (1) kulub retsessiivse geeni sageduse vahendamiseks
ndutava tasemeni (q'):

1
nZ?—

Q|-



Nii naiteks, kui soovitakse alleeli a sagedust alandada 0,01-ni (q'), lahtesagedus on aga 0,2 (g), kulub
selleks vahemalt 95 pdlvkonda valikut (seejuures s = 1).

Toodust on nadha, et valik retsessiivse alleeli vastu, kui on voimalik fenottilbi jargi eristada ja
elimineerida ainult isendeid aa, on vaga aeglase toimega. Seda seetdttu, et retsessiivsed geenid
kanduvad edasi heterosiigootide (Aa) kaudu. Nagu selgub toodud valemist, oleneb selektsiooniefekt ka
geeni a lahtesagedusest (g). Mida suurem see on, seda suurem on ka Ag, g vahenedes langeb Ag aga
vaga madalale.

Nii naiteks, kui s=0,2 ja g=0,5, vérdub Ag —0,0263-ga.

Kui aga g=0,01, on Ag=—0,0000198!
Mida vadiksem on s, seda aeglasemalt vaheneb retsessiivse geeni sagedus.

Kui valik toimub retsessiivse geeni sailitamise suunas (populatsioonist eemaldatakse isendid AA ja
Aa), suureneb retsessiivse geeni sagedus vastavalt valemile:

_ sq*(1-q)
T 1-s(1-¢?)

parast Ght pdlvkonda valikut.

Tabel 7
Geenisageduse muutus (selektsiooniefekt — Ag) olenevalt dominantsusest
Genotilpide algsagedus
Dominantsuse ja valiku ja nende kohasus Alleeli A* sageduse
tingimused Alal Alp2 2202 muutus (Aq)
P 2pq s
H 1

Dormn?ntsus puudub, 1 1— ls 1—s B >sq(1-q)
valik A vastu 2 1-sq
Taielik dominantsus, s5q%(1-q)
valik A’A? vastu 1 1 1—s T 1-sq2
Taielik dominantsus, sq2(1-q)
valik A’ vastu 1—s 1—s 1 s a=q)
Uledominantsus, Pq(s1p—529)
valik A'A ja A’A? vastu 1=s: 1 1=s2 * 1-5;p2—5,q>2

D.S. Falconer (1960) esitab kokkuvotliku tabeli geenisageduse muutusest (Ag) parast tiht pdlvkonda
valikut, olenevalt dominantsusest (tabel 7).

Kui selektsioonikoefitsient (s) vOi geenisagedus (g) on viike, siis murdude nimetajad tabelis 7 lahenevad
Uhele ja voime kasutada ligikaudse selektsiooniefekti hindamiseks ainult lugejat.

Seega valikul dominantsuse puudumisel saame:
1
Ag=t3sq(1—-q),
taieliku dominantsuse korral aga:

Ag=%sq*(1—q).

Joonisel 81 on naidatud, kuidas selektsiooniefekt sGltub geeni (alleeli) |ldhtesagedusest ja tema domi-
nantsusest. Kui dominantsus puudub, on valikuefekt kdige suurem geenisagedusel 0,5 piires. Kui
dominantse geeni lahtesagedus on viike (p=0,3 ... 0,4), siis on valikuefekt selle geeni kasuks kdige
suurem. Dominantse geeni sageduse suurenemisel aga valikuefekt selle sageduse edasiseks
suurendamiseks langeb, sest retsessiivsete geenide sailimine heterosiligootides raskendab nende
taielikku elimineerimist.




Retsessiivse geeni sageduse suurendamine on aeglasem siis, kui tema lahtesagedus on madal. Edu
retsessiivse geeni sageduse suurendamisel on maksimaalne, kui selle lahtesagedus on ligikaudu 0,7.
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Joonis 81. Selektsiooniefekti sdltuvus geenisagedusest ja dominantsusest (J.L. Lushi jargi, 1965)

Jooniselt selgub ka, et populatsiooni on vaga raske taielikult retsessiivsetest geenidest vabastada, sest
valikuefekt langeb dominantse geeni sageduse suurenedes nullile.

Heterosiigootide sagedusele populatsioonis mdjub selektsioon ldiselt viahe ja sedagi vaid siis, kui
geenisagedused on 0,5 lahedal. Homo- ja heterosiigootide vahekorrale m&jub rohkem aretussiisteem
(in- vOi autbriiding), mitte niivord valik.

Selektsiooni toime geenisagedusele lakkab, kui vastav alleel on populatsioonist tdielikult eemaldatud
(g=0), voi kui kéik loomad populatsioonis on homosiigootsed selle alleeli suhtes (g=1).

Viimasel juhul radgitakse geeni fikseerumisest populatsioonis.

Valikuefekt taandub nulliks ka siis, kui selektsiooni- ja mutatsioonirohk saavutavad tasakaalu, s.t kui
mutantseid geene tekib sama palju, kui neid valikuga joutakse eemaldada (vt tasakaalupunkte joon 81).

Tasakaal mutatsiooni- ja selektsioonirdhu vahel tekib tingimusel, kui

___sq*(1-q)
ul-q)—vg==—"-"
Kui péérdmutatsioonide sagedus () on vaike, dominantsus aga taielik, siis voime toodud v&rrandit

lihtsustada:
u(l-q)=sq*(1-q).

mis teisiti vdljendatuna annab:

u
N

u=sq? ehk g=

Mutatsiooni- ja selektsioonirdhu tasakaal saabub erinevates punktides, olenevalt geeni ldhtesagedusest,
dominantsusest ja mutatsioonirdhu suurusest (mutatsioonide sagedusest). Nagu ndhtub jooniselt 81,
saabub tasakaal tiledominantsuse (heterostigootide suurema kohasuse ehk valikuvaartuse) esinemisel

juba g=0,7 juures.
K&ige suurem geenisagedus on vdimalik valikul retsessiivse geeni sdilitamise suunas (g ~ 0,97).

Maksimaalne saavutatav geenisagedus oleneb muidugi mutatsioonisagedusest antud lookuses.
7



Et see on ligikaudu 107 ... 108, saabub tasakaal retsessiivsete homosiigootsete isendite taielikul
eemaldamisel (s=1 ) geenisagedusel 0,001 (L. Johansson jt 1970).

Selektsiooni- ja mutatsioonirdhu tasakaalu leidmise praktilise nditena esitame arvutuse punast
varvust madrava geeni eemaldamisest mustakirjul toul.

Naide 7.9. Punast ja musta karvkatte varvust maarava lookuse mutatsioonisageduseks loetakse (ks
loom igast 20 000-st, seega 0,00005. Kdik punasekirjud loomad (bb) prakeeritakse (s=1 ). Geeni b
tasakaalusageduse saame:

u ,0,00005 _
qt—\/;— = 0,007.

Seega ei saa musta varvust maarava geeni sagedust tOsta lile 1— 0,007= 0,993. Sellisel sagedusel
tekib mutantseid punast varvust maaravaid geene sama palju juurde, kui neid valikuga joutakse
eemaldada.

7.3.4. JUHUSLIK GEENITRIIV

Pdllumajandusloomade populatsioonid on sageli suhteliselt vaikesed, mistottu kéik gameeditiilibid
ei kohtu viljastumisel vordse tdendosusega, nagu seda panmiktilise populatsiooni puhul oletatakse.

Seetottu tekivad vdikestes suletud (isoleeritud) populatsioonides ebaseadusparased geenisageduste
muutused, mis on tingitud juhuslikkuse kui faktori toimest.

N.P. Dubinin (1931 ) nimetab selliseid geenisageduse muutusi geneetilis-automaatseks protsessiks,
S. Wright (1931 ) aga juhuslikuks geneetiliseks triiviks.

Geneetilise triivi ehk geenitriivi tagajarjel voib mone geeni sagedus oluliselt suureneda voi
vdheneda, ilma et selle suhtes valikut teostataks. Nii voib aretaja edu (v0i ebaedu) véikestes populatsi-
oonides sageli suurel maaral s6ltuda dnnelikust (voi Gnnetust) juhusest, mitte aga rakendatud aretus-
vOtetest. Iga geeni sageduses esineb pdlvkonniti teatav varieeruvus. Kui nditeks vanemate pdlvkonnas
moodustub 100 gameeti alleeliga A ja 100 alleeliga g, ei tdéhendaks see sugugi seda, et ka jarglas-
polvkonnas geenisagedused oleksid vordsed. S6ltuvalt juhusest voib geenisagedus jarglaspdlvkonnas
varieeruda. Seda varieeruvust iseloomustatakse standardhalbe (s) abil, mis leitakse valemist:

s= /E’
2N
kus pja gon geenisagedused, NV aga loomade arv.

Geenisageduse standardhélve populatsioonis, kus on 500 looma ja p=¢=0,5, vordub:

0,5:0,5
2:500

s= =0,0158.

Ndeme, et toodud tingimustes vdivad pja gvarieeruda keskmiselt £0,0158 ulatuses, mis on suhteliselt
vahe.

Kui aga populatsioonis on vdahe loomi, nditeks 10, on standardhélve:

s= ’0';'1?)’5 = 0,112, mis moodustab juba 22% geeni lahtesagedusest (see oli 0,5).

Sellise suure varieerumise juures voib (ihe alleeli sagedus vdaheneda nullini (véhese arvu juhuste téttu ei
vOta viljastumisprotsessist osa lihtegi gameeti selle alleeliga), teise alleeli sagedus aga fikseerub,
ulatudes 1-ni (koik isendid on homosligootsed selle alleeli suhtes). Edaspidi selles lookuses geeni-
sageduse variatsioon puudub, sest

o= /2=F=o.
2N 2N



Edasine variatsioon selles lookuses voib tekkida ainult mutatsioonide tagajarjel.

Koduloomade populatsioonis, kus isas- ja emasloomade arv on vérdne, vdib fikseeruvate

1

geenisagedustega lookuste téendosuse ligikaudu vordsustada avaldisega N kus Non loomade arv
. . .. 1 . .

populatsioonis. Nii on see arv 10 looma korral 710" 0,05 ehk 5%, 1000 loomaga populatsioonis aga

koigest ﬁ = 0,0005 ehk 0,05% lookuste arvust.

Eelnevast selgub ka, et vaikestes populatsioonides suureneb homosligootsus, isegi juhul, kui puudub
inbriiding ja seda ainult juhusliku geneetilise triivi toimel.

Kogu eelnev arutlus geneetilis-automaatsete protsesside lile eeldas vordset isas- ja emasloomade
arvu populatsioonis. Péllumajandusloomade populatsioonides on aga tavaliselt isasloomade arv marksa
vaiksem kui emasloomade oma. Seeparast voib siin, vaatamata suurele populatsioonile, juhuslikkuse
moju geenisagedusele marksa suureneda.

Erineva isas- ja emasloomade suhtega populatsiooni vérdlemiseks vérdse sugupoolte suhtega
panmiktilise :populatsiooniga kasutatakse efektiivse populatsioonimahu mdistet (/V.), mis S. Wrighti
(1931) jargi leitakse valemist:

__4NJ -NQ

€7 N3+ NQ

7’

kus N7 on isasloomade ja kus N9 emasloomade arv populatsioonis.
Kui emasloomade arv vorreldes isasloomadega on palju suurem, voib valemi lihtsustada:

N.=4NZ .
1
2N, *

Homosligootsuse tous pdlvkonnas vérdub aga ligikaudu

Kui populatsioonis on 250 000 lehma, peab nende paaritamiseks olema vahemalt 1250 pulli (kui kdest-
paaritusel iga pull tiinestab 200 lehma aastas). Efektiivne populatsiooni suurus oleks sel juhul

__4-1250-250000

Ne= 1250 + 250 000 4975.

See tdhendab, et antud populatsioon (1250 isaslooma ja 250 000 emaslooma) vastab vordse isas- ja
emasloomade arvuga panmiktilisele populatsioonile suurusega ligikaudu 5000 looma.

Kunstliku seemenduse rakendamisel stigavkilmutatud sperma kasutamisega voib ihe pulli spermaga
seemendada 10 000 lehma aastas. Seega 250 000 lehma seemendamiseks on vaja ainult 25 pulli.
Efektiivne populatsiooni suurus sel juhul on:

_4-25-250000 _ 25000 000
T 25+250000 250025

N. = 99,9 ehk ainult ca 100 looma!

Viimasel juhul on juhuslikkuse mdju ja populatsiooni homostigootsuse tdus oluline. Homosiligootsus
(geenisageduse fikseerumine) tekib aga 2%0 ehk 0,5%-s lookustes (mitmesajas). See osutab paljude

alleelide kaotsiminekule populatsioonist, mille hulgas vdivad olla ka loomade majanduslikult kasulikele
tunnustele soodsalt mdjuvad alleelid. Seega ei v&i isasloomade arvu populatsioonis liigselt vahendada.



7.3.5. PAARUMISTUUBID

Populatsiooni geneetilist struktuuri voib muuta ka ainult genotiilibisageduse, s.0 homosligootide ja
heterosiigootide vahekorra (suhte) muutmisega, ilma et geenisagedus muutuks. Kui populatsioon on
killalt suur, suletud (isoleeritud) ja valik selles puudub, samuti puuduvad mutatsioonid ja migratsioon,
vOib genotiilibisagedus muutuda séltuvalt paarumistiiiibist (paaridevaliku tiilibist) - panmiksise
puudumisest populatsioonis.

Paarumistilbid voib pShimétteliselt jaotada kahte kategooriasse:

1) populatsiooni homosiigootsust suurendavad paarumistiiiibid - inbriiding ehk sisearetus
(sugulusaretus);

2) populatsiooni heterosligootsust suurendavad paarumistiilibid - autbriiding ehk vélisaretus
(mittesugulusaretus).

Erinevate paarumistilipide omavahelist suhet on puitud kujutada joonisel 82. Skeemil on aluseks
vOetud see, kas lahtepopulatsiooniga vorreldes homosiigootsus tduseb voi langeb. Siiski on tapse piiri
témbamine inbriidingu ja autbriidingu vahele raske, sest genotiibi tGldise homo- v&i heterosiigootsuse
téusu voi languse lle on igal konkreetsel juhul raske otsustada: ménedes lookustes v6ib suureneda
homosigootsus, teistes aga heterosiigootsus. Et aga sugulasloomade paarumisel tldreeglina suureneb
homosigootsus, vOib teoreetilise piiri siiski tdmmata.

Erinevate paarumistiipide mdju kohta genotlilibisagedusele jargnevas generatsioonis esitab D.S. Falco-
ner (1960) jargmised andmed (tabel 8).

Tabel 8
Paarumistiiiibi moju genotiiiibisagedusele (D.S. Falconeri, 1960, jargi)
Paarumis- Genotilbisagedused jargmistes
Paarumistiiip thibi generatsioonides
sagedus AA e aa
1. AAXAA o o - _
2. AAxAa 2dh dh dh -
3. AAxaa 2dr - 2dr -
4. AaxAa h? % h’ % h’ % h’
5. Aaxaa 2hr - hr hr
6. aaxaa r’ - - r
> (d+ % h)? 2(d+% h) - (r+ % h) (r+ % h)?
Genotiibisage- 2 2
2
duste summa P pa aq

Nagu tabelist 8 selgub, oleneb genotiilibisagedus jargmises pdlvkonnas vanematepaari genotilibist.
Homosligootsete isendite omavahelisest ristamisest saadakse ainult homostligootseid isendeid
(variandid 1 ja 6). Heterosligootsete isendite paarumisel (variant 4) toimub lahknemine suhtes

WAA: Y Aa:vaa .

Paarumistiitip AA x Aa (variant 2) ja aa x Aa (variant 5) annavad homo- ja heterostigoote vérdse
sagedusega. Homoslgootide AA ja aa paarumine (variant 3) annab ainult heterosiigoote (Aa).

Paarumistiilibi mdju genotililibisagedusele plsiva geenisageduse puhul illustreerib jargnev naide.
Ndide 7.10. Geenisagedused lahtepopulatsioonis on vastavalt p4=0,5 ja g, = 0,5. Tasakaalulised geno-
tlilibisagedused selles populatsioonis on 0,25d+ 0,504 + 0,25r ja genotiipide absoluutarvud

vastavalt 32 AA, 64 Aa ja 32 aa. Kolme paarumisvariandi puhul saadakse jarglaspdlvkonnas jargmised
genotiibi- ja geenisagedused (tingimusel, et igalt vanematepaarilt saadakse Uks jarglane).
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Variant Vanemad Jarglased Gesr;zzzuutlbh Geenisagedus

32AAx32aa 32 Aa 8 AA A=05

1. 32 Aax 32 Aa 8AA+16 Aa +8aa 48 Aa pa="

8 aa ga=0,5

32 Aax 32 AA 16 Aa + 16 AA 16 AA A=05

2. 32 Aax 32 aa 16 Aa + 16 aa 32 Aa pA="
16 aa ga=05

16 AAx 16 AA 16 AA 24 AA A= 05

3. 16 aa x 16 aa 16 aa 16 Aa pa:O,S
32 Aax 32 Aa 8AA+16 Aa+8aa 24 aa qa4="5

Nii ei muuda paarumistiiip (in- vGi autbriiding) suletud populatsioonis geenisagedust (alleelide
proportsiooni), kill aga muutub genotiibisagedus - homo- ja heterosiigootide vahekord. Toodud néites
suurenes homosligootide osatahtsus 3. variandi korral (sarnaste genotilipide paarumine), |ahtepopu-
latsioonis esinenud suhe sdilis 2. variandi puhul, heterosiigootide lilekaal saadi aga 1. variandi korral.

Liikidevaheline hiibridiseerimine
-

N
N Tougudevaheline
\ ristamine >
N =
AN =3
N —- =
Sugulasrihmade |&
jaliinide 3
ristamine
tousiseselt
AN
N
\
— X\ ndbude paaritamine
5 L— — — 2 _poolovede paaritamine
nxo T
x' X 3
< 5
AF———- ovede paaritamine
Iseviljastumine
Heterosigootsus 0 Homosugootsus o

Joonis 82. Paarumistlilibi m&ju populatsiooni homo- voi heterosligootsusele (osaliselt I. Johanssoni ja
J.L. Lushi jargi, 1963).

7.3.5.1. INBRIIDING

Naitest 7.10. selgus, et sarnaste :gonatilipide Ghendamisel suurenes jarglaste hulgas homostigootide
osatahtsus. Genotulbilt sarnased on aga omavahel geneetilises suguluses olevad loomad.

Laiemas mottes on omavahel geneetilises suguluses need isendid, kellel on iiks voi mitu Ghist eellast.

Selle maadrangu jargi voib sugulasteks lugeda koik lihe populatsiooni loomad, sest eellaste arv
kahekordistub iga generatsiooniga ja paarikiimne polvkonna eellaste koguarv isendil ulatub juba iile
miljoni (220 = 1 048 576) looma. Seega on praktiliselt kéik iihe populatsiooni loomad omavahel
sugulased.

Péllumajandusloomade juures radgitakse harilikult sugulusest kitsamas mottes: sugulasteks
loetakse loomi, kellel on iihiseid eellasi kuni 5. pélvkonnani (kaasa arvatud), s.o pdlvnemistabeli 6.
reani (F. Haring, R. Gruhn, 1961).
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Sugulasloomad on genotitbilt sarnasemad (omavad rohkem samu alleele) kui antud populatsiooni
loomad keskmiselt, sest nende geenid parinevad Ghiselt eellaselt (lihistelt eellastelt).

Kahe isendi (X ja Y) geneetilist sugulust on vGimalik mddta suguluskoefitsiendiga (Zxy), mis naitab
nende genotliilipide suhtelist sarnasust (korrelatsiooni). S. Wright (1921) vottis eri pdlvkondade
genotiulpide sarnasuse valjendamiseks kasutusele nn. rajakoefitsientide meetodi (vt jaot 7.4.1.6.).
Rajakoefitsient vanema ja jarglase genotilbi (pdlvkonna) vahel vordub 0,5-ga, sest parandumis-
seadustest tuleneb, et jarglase genotiilip oleneb keskmiselt 50% kummagi vanema genotiitbist.
Konstandi 0,5 tuletamisel vGib Iahtuda ka sellest, et sama alleeli saamise tGendosus heterosligootse
isendi jarglastel on vordne 0,5-ga.

Suguluskoefitsiendi leidmiseks isendite X ja Y vahel, kellel on (ihised eellased A4, A,, ..... Ay, loetakse
pdlvkondade arv isendi X ja Uhise eellase (A;) vahel (12;) ning isendi Y ja Gihise eellase (A;) vahel ().

Suguluskoefitsient leitakse valemist:
Rxy=0,5M11"2,

Kui Ghiseid eellasi (A;) on mitu (=1 ... &), leitakse isendite X ja Y suguluskoefitsient iga lihise eellase
suhtes ja nende vaartused summeeritakse:

k
RYX == Z(O,5n1+n2) .
=1

J

Suguluskoefitsient vanema ja jarglase vahel on 0,5, vanavanemaga on isendi suguluskoefitsient 0,25 jne.
Odede (vendade) vahel on see 0,5, poolddede (-vendade) vahel aga 0,25.

Homoslgootsuse suurenemine eri alleelipaarides toimub eelkdige omavahel geneetilises
sugulususes olevate vanemate paarumisel, s.o inbriidingu ehk sisearetuse (sugulusaretuse) teel saadud
jarglastel. S. Wright (1921) vaéttis inbriidingu intensiivsuse (homosiligootsuse suurenemise maara)
hindamiseks kasutusele inbriidingukoefitsiendi. Isendi X inbriidingukoefitsient (/) naitab tema
vanemate geneetilisest sugulusest tingitud homosiigootsuse suurenemise tdendosust (samade alleelide
kohtumise tdenadosust).

Teisiti voib inbriidingukoefitsienti defineerida kui korrelatsiooni viljastumisel (ihineva munaraku ja
spermi genotiilibi (geenvalemi) vahel. Inbriidingukoefitsient naditab homosiligootsuse suurenemist
vOrreldes lahtepopulatsiooniga (panmiktilise populatsiooniga).

Uldine valem inbriidingukoefitsiendi leidmiseks on jargmine (S. Wright, 1921):
k

Fx = 2[0,5”1“‘2+1 - (1+Fy)],
j=1
kus
m on pdlvkondade arv Uhise eellase ja isa vahel;
1, — polvkondade arv Uhise eellase ja ema vahel;
Fa — Uhise eellase (A) inbriidingukoefitsient;
k — Uhiste eellaste arv.

Kasutades (ksikisendite inbriidingukoefitsiente (Fi,; /=1 ... k) voib arvutada populatsiooni keskmise
inbriidingukoefitsiendi:
k
Fi
i=1

F 3
= T
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Keskmise inbriidingukoefitsiendi pShjal saab otsustada selle tle, mil maaral populatsioon kaldub kdrvale
juhuslikust ristumisest (panmiksisest) isenditevahelise suguluse téttu ning kuidas muutub
genotlilibisagedus populatsioonis.

Inbriidingukoefitsienti tuleb arvesse vétta ka suguluskoefitsiendi arvutamisel.

Suguluskoefitsient otseste sugulaste vahel (otsesugulus tdhendab seda, et (ks loom on teise eellane)

arvutatakse valemist:
_ n 1+ FA
RAD_ZOJS /1+Fo,
kus

non polvkondade arv eellase ja jarglase vahel,
Faja F, — eellase ja jarglase inbriidingukoefitsiendid.

Kaudsete sugulaste (kiilgsugulaste) suguluskoefitsient arvutatakse valemist (kiilgsugulastel on Gihine
eellane):

2[0,5™11"2 - (1+F4)]

\ (1+Fx)' (1+Fy)

Rxy=

kus
1 on polvkondade arv isendi X ja Uhise eellase A vahel,
1, — polvkondade arv isendi Y ja Uhise eellase A vahel.

Enamikul koduloomadest on inbriidingut sedavdrd vahe kasutatud, et suguluskoefitsiendi nimetaja on
alati ligikaudu 1.
Seetdttu voib valemit lihtsustada:
Rxy=Y[0,5"%"2 - (14 Fy)].

Inbriidingu toime intensiivsust populatsiooni homosiigootsuse tdusule on k&ige naitlikum vaadelda
iseviljastumise (automiksise) puhul. Kui geenide Iahtesagedus on vastavalt p=g=0,5, siis muutuvad
genotiibisagedused pdlvkonniti nii, nagu see on esitatud tabelis 9.

Tabel 9
Genotiilibisageduste muutumine iseviljastuvate isendite populatsioonis
Genotiilbisagedused jargmistes . ) .
P&lvkond generatsioonides Inbriidingu- Homosligootide
koefitsent protsent
AA Aa aa
1. 1/4 1/2 1/4 0 50
2. 3/8 1/4 3/8 1/2 7c
3. 7/16 1/8 7/16 3/4 87,5
1- (/)" 1 1= (S e L
! 7 /2 — 1-() 1= ()
2 2
o0 '/ 0 s 1 100

Nagu tabelist 9 ndeme, saabub apomiksise puhul juba 3. pdlvkonnas 87,5%-line homosiigootsus.
Pollumajandusloomadel, kel ju iseviljastumist ei esine, on homosligootsuse tdus monevdrra aeglasem,
kuid 6dede-vendade (6vede) omavahelisel paaritamisel saabub 99%-line homosiigootsus 15. ... 16. pdlv-
konnas, poolédede-poolvendade (pooldvede) paaritamisel aga 20. ... 30. pdlvkonnas (joonis 83).
Inbriiding heterosiigootse isa suhtes ei suurenda populatsioani homosiigootsust tle 50%.
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§ @by de pcaritcmme I, 100

6 8 10 12 14 16
Generatsioonid

Joonis 83. Homosligootsuse suurenemine populatsioonis inbriidingu tagajarjel (S. Wrighti jargi, 1921).

Inbriidingukoefitsient vanema-jarglase, samuti 6e-venna paarumisel saadud jarglasel on 0,25. PoolGe-
poolvenna paarumisel on jarglasel £/x=0,125, mis tdhenab, et heterosiigootsus on saadud jarglasel
vahenenud 12,5% vorra, vorreldes populatsiooni keskmisega (joonis 84).

Inbriidingukoefitsiendi praktilist tahendust voib illustreerida jargmise naitega. Olgu Ghes
panmiktilises populatsioonis loomad heterostigootsed keskmiselt 5000 lookuse suhtes 10 000-st
lookusest. Sellest populatsioonist valitakse loomade riihmad, mille siseselt toimub intensiivne inbriiding.
Kui pérast seda (ihel loomal arvutatud inbriidingukoefitsient on 0,6, teisel aga 0,35, siis tahendab see
seda, et esimene loom on heterostigootne 2000 geenipaari suhtes (60% 5000-st on 3000, 40% aga
2000), teisel loomal aga esineb heterostigootsus 3250-s geenipaaris (65% 5000-st on 3250). Nii naitab
inbriidingukoefitsient heterosligootsuse vahenemist antud loomal, vorreldes lahtepopulatsiooni
keskmisega.

A Ae—C Be—F
pd e PN
X l X x\ /D
“~g NS0 c€—o
a) isaxtatar b) taisdde x tdisvend c) pooldde x poolvend
F=0,25 F<=0,25 F=0,125

Joonis 84. Inbriidingu skeemid.

Joonis 85. Isendi Y pdlvnemisskeem (a) ja pdlvnemistabel (b).
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Jargnevalt on esitatud nédide inbriidingu- ja suguluskoefitsiendi arvutamise kohta (joonis 85; naide 7.11.).

Ndide 7.11. Arvutada isendi Y inbriidingukoefitsient ja tema suguluskoefitsient isendiga C (joon. 85).
a) inbriidingukoefitsiendi (/) arvutus:

Isendi Y vanematel on 3 (ihist eellast (A, B ja C), kusjuures uks neist (C) on ise saadud inbriidingu teel.
Arvutuste kdik on jargmine:

- inbriidingukoefitsient eellase A suhtes 0,5 2+1+1 = (0,0625
- inbriidingukoefitsient eellase B suhtes 0,5 1+1+1=0,1250
- sama eellase C suhtes 0,5 1+1 - (140,25) = 0,3125

Fy=10,5000

b) suguluskoefitsiendi (Ryc) arvutus:
Sugulus nende isendite vahel on nii otsene kui ka kaudne. Arvutuste kdik on jargmine:
- sugulus Ghise eellase A téttu:

0,53+1 -1

= 0,0456
(14+0,5)(1+0,25)
- sugulus Ghise eellase B tottu:
0 52+1 -1
’ = 0,0913
(14+0,5)(1+0,25)
- otsene sugulus:
1+ 0,25
1 2 A
(0,5 +0,5%) T+05 0,6847
Rvc=0,8216

Inbriidingukoefitsient, digemini selle nihe pdlvest pdlve soltub suurel maaral populatsiooni suurusest.
Praktiliselt I6pmatus panmiktilises populatsioonis F=0. Mida vadiksem on populatsioon, seda suuremaks
kujuneb F.

Kui populatsioonis on N isendit, alleelide arvuga lihes lookuses kdigil neil kokku 2N, siis inbriidingu-
koefitsiendi Fpuhul on kahe identse alleeli paaristumise tGenaosus jargnevas (t-ndas) pdlvkonnas, s.o
selle pdlvkonna inbriidingukoefitsient, valjendatav valemiga:

1 1
F=oct (1-52) s,
kus F7ja Fy_4 on inbriidingukoefitsiendid t-ndas ja sellele eelnevas (¢—1-ndas) pdlvkonnas.

D.S. Falconeri (1960) jargi on inbriidingukoefitsiendi nihe (suurenemine) pérast (iht pélvkonda
inbriidingut vordne:

1
AF = —,
2N
vOi tapsemalt
1
AF = —,
2N,

kus N.on efektiivne populatsioonimaht (vt jaot 7.3.4.).
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Tehes vastavad asendused eelpool toodud valemis, saame:
F, = AF + (1 — AF)F,_4
ja pdrast moningaid teisendusi tuleneb, et:
F,=1-(1-AF)t.
Viimasest valemist ndhtub, et teadaoleva inbriidinguikoefitsiendi nihke (AF) puhul (mis omakorda
tuleneb populatsiooni suurusest) voib arvutada inbriidingukoefitsiendi parast #ndat pdlvkonda

inbriidingut. See kehtib muidugi panmiktilise populatsiooni kohta. Koduloomade populatsioonides
annavad need prognoosivalemid vaid ligilahedase tulemuse, seejuures Ntuleb alati asendada N,-ga.

S. Wright (1931) annab AF arvutamiseks lahksooliste isendite populatsioonis ligikaudse valemi:
1 N 1
T 8NJ ' 8NQ’

kus N on isasloomade ja NQ — emasloomade arv populatsioonis.

AF

Kestva inbriidingu toimel tekivad populatsiooni genotiitibisagedustes (inbredliinides) olulised muutused,
mis on vordelised inbriidingukoefitsiendiga. Nihked genotiilbisagedustes valjendab D.S. Falconer (1960)
jargmiselt:

R Genotiipide Genotlilibisagedused
Genotiilbid . . o
lahtesagedused parast inbriidingut
AA P P+ pgF
Aa 2pq 2pq—2pgF
aa ¢ ¢ +pgF

Ndeme, et parast inbriidingut on populatsioonis heterosiigootsete isendite sagedus langenud 2 pgF
vOrra, mdlema homosiigoodi sagedus aga suurenenud pgFvorra.

Inbriiding mdjutab ka populatsiooni keskmist fenotiilpi, seda genotiilibisageduse muutmise kaudu.
Oletades, et homo- ja heterosligootsete genotiilipide vaartused erinevad, vGime seda naidata jargmiste
arvutustega.

Olgu meil kahealleelne lookus alleelidega A’ ja A%, sagedustega vastavalt pja g.
Inbriidingukoefitsiendi populatsioonis tdhistame Fga.

Parast Uht pdlvkonda inbriidingut muutuvad genotiilibisagedused vastavalt eelpool toodud
valemitele (+pqF, —2pqF, ja +pqF).

Kui genotlilipide vaartused on vastavalt
A'A'+ q,
A’A’—a ja

A'A’d, siis populatsiooni fenotiitibiline keskmine enne inbriidingut on:

P=p?a +2pqd — q*a = a(p — q) + 2pqd.

Seega oleneb populatsiooni keskmine nii homosiigootide kui ka heterosiigootide osatahtsusest (panu-
sed vastavalt a(p—q)ja 2pgd). Parast (iht pélvkonda inbriidingut saame keskmiseks:

P'= (p* + pqF)a + (2pq — 2pqF)d — (¢* + pqF)a = P—2pqFd.

Seega parast Uht pdlvkonda inbriidingut populatsiooni keskmine alaneb 2 pgFdvorra.
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Kui d=0 (dominantsus puudub), siis populatsiooni keskmine ei muutu.
Kui aga d# 0, siis on muutus seda suuem, mida vdhem pja gteineteisest erinevad.

Toodud valemeist nahtub, et populatsiooni keskmise muutus inbriidingu tagajarjel oleneb dominantsu-
sest, s.t et keskmise nihe toimub ainult siis, kui heterosligootide genotlilibivaartus ei ole tapselt kahe
homostigoodi vahepealne.

Kui tunnus oleneb paljudest aditiivse toimega poliimeersetest geenidest, siis

P=Yaip; +2¥piqid; — X qfa;
ja
P'=P-2F ¥p;q; d;,

kus a; on i-nda lookuse dominantsete homosiigootide genotuiibivaartused;
—a,; i-nda lookuse retsessiivsete homostigootide genotliubivaartused;
d; - i-nda lookuse heterosligootide genotiilibivaartused;
p; ja q; - kahe alleeli sagedused.

Praktiliste kogemuste ja eelneva teoreetilise arutluse pdhjal voib viita, et geenide mitteaditiivse koos-
toime puhul inbriiding alandab populatsiooni keskmist, seejuures eri tunnustel erineva intensiivsusega.
Pidev inbriiding alandab rohkem nende tunnuste keskmisi, mis on seoses sigimisega, ja vastupidi, ei
mdojuta peaaegu lldse neid tunnuseid, mis pole seotud sigimisega.

Produktiivsuse vahenemist, samuti sigivuse langust, parilike defektide ilmnemist ja teisi pideva
inbriidingu kasutamise tagajarjel tekkinud negatiivseid nahtusi nimetatakse inbriidingdepressiooniks.
See vdib olla eri inbredliinides erinev, olenevalt juhuslikust geenitriivist.

Inbriidingdepressiooni ja selle pdhjusi on uuritud paljudel taime- ja loomaliikidel. Selle ndahtuse tiheks
pohjuseks on populatsioonis varjatud kujul (heterosiigootides) esinevate kahjulike retsessiivsete geenide
homosiigootiseerumine.

Nii nditeks suureneb retsessiivsete homosiigootide sagedus (q?) parast inbriidingut pgFvdrra,
mistottu genotllbi- ja geenisageduse suhe inbred- ja autbredpopulatsioonis on vastavalt:

q2+qu:q+pF
q? q

Kui g on vaike, p aga suur, pShjustab inbriiding olulise retsessiivsete isendite osatdhtsuse suurenemise
vorreldes lahtepopulatsiooniga.

Kui nditeks g = 0,005, Faga 0,0625, suureneb margitud suhe 13,4 korda vorreldes panmiktilise ldhte-
populatsiooniga:
0,005 + 0,995 - 0,0625
0,005

= 134.

Populatsiooni keskmise alanemist kvantitatiivse tunnuse puhul, juhul kui retsessiivne geen on negatiivse
toimega, vaadeldi juba eelnevalt.

Homosligootsuse tdusul on aga ka oma positiivne kulg: homosiigootsed isendid annavad iihtlikuma
(vahem varieeruva) jarglaskonna, sest nad parandavad ké&ikidele jarglastele samu alleele (tunnuste
lahknemist jarglastel ei toimu). See asjaolu on teinud inbriidingu Gheks k&ige kasutatavamaks
aretusvotteks kdigi aegade tduaretajate seas.
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7.3.5.2. AUTBRIIDING JA HETEROOS

Vastandina homosiigootsuse suurenemisele populatsioonis inbriidingu korral suureneb autbriidingu ehk
valisaretuse (mittesugulusaretuse) puhul populatsiooni heterosligootsus, s.o heterosligootsete isendite
osatdhtsus. Autbriidingul paaruvad omavahel loomad, kelle suguluskoefitsient on vdiksem kui antud
populatsiooni loomadel keskmiselt. Seeparast viibki autbriiding alati populatsiooni heterosiigootsuse
suurenemisele.

Heterosligootsuse suurenemine populatsioonis ja Uksikisenditel korreleerub positiivselt nende
kohasusega ja eluvGimega (suurem kasv ja kasvuintensiivsus, parem sigivus ja produktiivsus, pikem
eluiga ja parem haigusresistentsus jne). USA teadlane G.H. Shull (1914) nimetas selle ndhtuse
heteroosiks.

Heteroos tahendab niisiis heterosiigootsuse suurenemisega kaasnevat stimuleerivat toimet mitmetele
tunnustele.

Toelise heteroosi esinemisel tletab Fi-hibriidide keskmine uuritava tunnuse osas parema
vanempopulatsiooni keskmise. Heteroosiefekt jargnevates polvkondades tavaliselt kaob.

Loomakasvatuses madratakse heteroosiefekti harilikult jarglaste ja nende vanemate keskmise vahe
pohjal:
HE= P,— Pty
2
kus
P, on jarglaste fenotiibiline keskmine;
P; - isade fenotuiibiline keskmine;

P;- emade fenotiiibiline keskmine.

Heteroosi ja inbriidingdepressiooni ndhtusel on téenaoliselt sama geneetiline pohjus: homo- ja
heterosiigootide vahekorra muutumine. Need ndhtused on nagu (ihe medali 2 poolt: homosiigootsuse
suurenemine inbriidingu tagajarjel siivendab inbriidingdepressiooni ilminguid, heterostigootsuse tdus
autbriidingul (nait tdugudevahelisel ristamisel) aga p&hjustab heteroosi tekke.

Heteroosi ja inbriidingdepressiooni molekulaargeneetiline mehhanism on seniajani veel [&plikult
selgitamata. Nende nahtuste seletamiseks on enam levinud kaks hiipoteesi: dominantsete geenide ja
Uledominantsuse hiipotees.

Dominantsete geenide hiipoteesi jargi toimivad dominantsed geenid isendi arengule alati soodsalt.
See on nii kujunenud evolutsiooni jooksul, sest kahjulike (kohasust negatiivses suunas mojutavate)
dominantsete geenidega isendid eemaldatakse populatsioonist loodusliku valikuga. Retsessiivsed
kahjuliku toimega geenid aga sailivad heterosligootides. Inbriidingul moodustuvad retsessiivsed
homosligootsed isendid, kellel esinevad inbriidingdepressiooni ndhud. Homosiigootsete isendite (liinide)
ristamisel saadud jarglastel suureneb aga heterostigootsus ja dominantseid geene (lookusi dominantse
alleeliga) on neil tavaliselt rohkem kui vanematel) :

AAbbCCdd x aaBBccDD — AaBbCcDd.
Antud selgitus, mis heteroosi olemuse taandab dominantsete alleelide soodsale toimele, on siiski

mdonevorra lihtsustatud heteroosindhtuse pdhjendus ja pole ilmselt ammendav.

Hiljem esitas D.F. Jones (1917) selle hiipoteesi tdienduse, mis seisnes selles, et soodsa toimega
dominantsed geenid on aheldunud - asuvad iihes kromosoomis:

ABcd « abCD N ABcd
ABcd abCD abCD

Geenide ahelduse t6ttu ei pusi heteroos ka jargnevates pdlvkondades (toimub inter- ja intrakromo-
soomne rekombinatsioon).
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Niisiis on heteroos selle hiipoteesi jargi nahtus, mis on tingitud erinevates lookustes asuvate, isendi
arengule ja kohasusele soodsalt toimivate aheldunud dominantsete geenide koostoimest. Seejuures
vaidetakse, et kahjulik pole mitte (ildine homosiigootsuse suurenemine vaid ainult retsessiivsete
geenide homosiigotiseerumine. Lihidalt markides:

AA=Aa > aa.

Uledominantsuse hiipotees lihtub heteroosi ja inbriiding-depressiooni nahtuse seletamisel
oletusest, et heterostigootsus (tavaliselt paljudes lookustes) toimib isendi arengule ja kohanemisvdimele
soodsamalt kui homosiigootsus (ka dominantsete alleelide suhtes).

Lihidalt: AA < Aa > aa.

Nahtust, kus heterosiigootide (Aa) fenotlilibivdaartus Gletab m&lema homosiigoodi oma, nimetataksegi
tiledominantsuseks (F.H. Hull, 1945). Uledominantsuse (ja sellest tuleneva heteroosiefekti) seletamiseks
on esitatud rida teooriaid.

Heterosiigootsuse soodsama toime liheks pGhjuseks peetakse seda, et erinevad alleelid Ghes
lookuses maaravad suurema arvu valkude ja metaboliitide tekke, kui seda teeb (ks alleel ja seoses
sellega on isenditel parem kohanemisvoime. Millised ka ei oleks p6hjused molekulaarsel tasemel,
nahtub praktikast ja vastavatest katsetest, et heterosligoodid on nagu enam “kaitstud” keskkonna
ebasoodsa toime vastu, nende areng on teataval maaral stimuleeritud. D.A. Kislovski (1965) jargi
heterosiigootsus nagu “rikastab organismi suurema arvu fisioloogiliste funktsioonidega”.

Toodud hiipoteesi tdienduseks on esitatud oletus, et liledominantsuse pohjus ei seisne mitte ainult
alleelsete geenide interaktsioonis, vaid selle p&hjuseks vdib olla ka mittealleelsete geenide koostoime
(komplementaarsus, epistaas).

J.F. Crow (1952) véidab, et nii esimeses kui ka teises hiipoteesis esitatud mehhanismid vdivad
toimida samaaegselt: nii dominantsed geenid kui ka heterosligootsus.

Heteroosiefekti on kdige edukamalt praktikas dnnestunud kasutada maisiaretajatel, kuid seda on
ristamiskatsete abil plltud saavutada ka pdllumajandusloomadel. Edu on siin olnud suurem liihikese
generatsiooni-intervalliga loomadel - kanadel ja sigadel. Huvitav on veel markida, et mida suurem on
tunnuse péritavuskoefitsient (s.t aditiivse toimega geenide osatahtsus tunnuse variatsioonis), seda
vaiksem on heteroosiefekt ja vastupidi.

Pohjalikumad arutlused heteroosi geneetiliste aluste kohta sisalduvad K. Matheri (1955), .M. Lerneri
(1958) ; D.S. Falconeri (1960) ja N. V. Turbini(1961) té6des.
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