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Forord

Den hir arbetsrapporten sammanstilldes ursprungligen ar 2000 men férblev
liggande i manuskriptform. Den var dd en sammanfattning av Ola Rosvalls
doktorsavhandling (Rosvall, 1999) som utvirderade det svenska foridlingspro-
grammet med forslag att inféra nagra nya moment i programmet. Efter diskus-
sion i Skogforsks davarande f6radlingsrad 2000-10-19 kompletterades rappor-
ten med ridets synpunkter.

Nu ar 2009, i samband med Skogforsks interna utvirdering av féridlingspro-
grammet kompletterades rapporten ytterligare med resultaten av Milan
Lstibtreks doktorsavhandling (Lstibirek, 2005). Det arbetet var en direkt
fortsittning pa Rosvalls doktorsavhandling. Under dren har en del ytterligare
studier genomforts som kunnat rita ut en del av fragetecknen fran ar 2000,
vilket lett till ndgra smirre modifieringar.

Savar 2009

Ola Rosvall
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Sammanfattning

Utvecklingen av genetisk vinst och diversitet i det svenska féridlingsprogram-
met har analyserats med datorsimuleringar under en rad olika férutsittningar.
Dessutom har effekten av nigra olika féridlingsstrategier utvirderats. Resulta-
ten visar att det svenska programmet dr uthalligt, robust och effektivt. Dirfér
ar det viktigt att sla vakt om de grundldggande fundamenten, samtidigt som
moijligheter till ytterligare forbattringar tas tillvara. I rapporten redovisas bak-
grundsmaterialet samt de beslut som fattats om att inféra en ny korsnings-
strategl ”’positive assortative mating”, PAM, och nya kompletterande matt pa
genetisk diversitet. Genom att korsa de utvalda triden 1 rangordningsféljd nir
nya foridlingsgenerationer skapas, kan vinsten 1 froplantager och klonbland-
ningar 6kas utan att diversiteten i forddlingspopulationerna férbrukas.

Vidare beslutades att bibehalla strategin med ett nist intill balanserat urval, ur-
sprungligt antal féradlingspopulationer samt i princip ofoérindrad populations-
storlek. Korsningssystem och populationsuppdelning ger sammantaget mojlig-
het till en hierarkisk populationsstruktur med en elit inom varje f6éradlings-
population. Att dela upp varje population i tva obeslidktade sublinjer f6r att
minimera inaveln i fréplantager, dr mindre limpligt £6r tall och gran med
manga férddlingspopulationer, men kan kanske 6vervigas for contortatall och
bjoérk med fa populationer. Dessutom uppmirksammas det strategiska behovet
av att kunna klonféréka unga tallplantor, att kunna tillimpa “top-grafting” for
att fa avkommor frin tallplantor samt £6r att kunna massforéka tallar fran
testplanteringar till plantagetrid.

Inledning

Det svenska foradlingsprogrammet (Danell, 1991; 1993) dr ett ramverk som
anger foradlingsprinciper, sitter generella mél och utvisar huvudstrategier f6¢
arbetet. Inom dessa ramar limnas utrymme f6r taktiska Sverviganden. Ut-
vecklingen av genetisk vinst och diversitet i det svenska foradlingsprogrammet
har analyserats med datorsimuleringar under en rad olika férutsittningar
(Rosvall, 1999). Dessutom har effekten av nagra olika féridlingsstrategier ut-
virderats bade av Rosvall (1999) och Listburek (2005). I den hir arbetsrappor-
ten presenteras inledningsvis de kompletteringar till det svenska féridlingspro-
grammet som diskuterades vid métet med Skogforsks foradlingsrad
2000-10-19. I rapporten redovisas dven det underlag som lag till grund for
besluten. En forddlingsplan dr ett levande dokument. Syftet med denna rapport
ar inte bara att redovisa férindringarna utan att dokumentera de 6verviganden
som lag bakom.

DIVERSITETSMATT

Olika typer av effektiv populationsstorlek, vilka dr baserade pa sliktskap inom
och mellan individer och populationer ger matt pa den allelrikedom som finns
och hur den forvaltas. De ger dven mitt pa den potentiella kvantitativa varian-
sen for tridens egenskaper i populationen.
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FORADLINGSPOPULATIONEN

Antogs att anvinda nominellt antal trid N tillsammans med gruppsliktskap
(©). N ger en uppfattning av diversiteten till f6ljd av samplingen frin natur-
populationen (skogen), och gruppsliktskapet uttrycker den genetiska driften
vid generationsskiftena, (gruppsliktskapet uttrycker 1 och f6r sig ocksd den
forsta samplingen da dess referens édr ursprungspopulationen). Gruppslikt-
skapet dr ett tal mellan O och 1, men kan uttryckas som % gendiversitetsforlust
efter starten av foriadlingen, t.ex. 3 % gendiversitetsférlust. Det har en direkt
koppling till inavel och forlust av genetisk varians. Proportionell GD ir ett
alternativt uttryckssitt och motsvarande GD blir 97 % av den ursprungliga.
Mattet GD kan uppfattas undervirdera fétlusten (Den relativa f6rindringen
fran 3 till 4 uppfattas annorlunda dn motsvarande fran 97 till 96).

FOROKNINGSPOPULATIONER

Mittet boér anpassas till typ av forékningssystem, tridslag och valméjlighet £6r
skotseln. Generellt beskriver Statusnummer (IN) kvaliteten hos genpoolen och
den potentiella inavelsdepressionen hos avkomman (Férildrarnas parvisa

slaktskap (5 ), eller gruppsliktskap, ®, om man inkluderar sjalvpollinering, blir
avkommans F).

Forslaget var att anvinda nominellt antal tridd (kloner) N tillsammans med ©

eller @ for plantageforildrar och F f6r avkommor eller kloner. Vid berikning
av mitten tas hinsyn till om representationen ar olika. Det dr limpligt att
nirmare utreda de pedagogiska konsekvenserna av att anvinda N, som matt i
torékningspopulationerna. Detta har senare gjorts bl.a. i samband med vinst-
berikningarna f6r nya froplantager och klonblandningar (Rosvall m.fl., 2001)
samt vid genetisk gallring och sirplockning av froplantager (Wennstrom &
Rosvall, 2006). N, dr anvindbart pa kort sikt men sa snart sliktskap férekom-
mer, uppkommer opedagogiskt sma virden pa N, Dirfor dr det i vissa sam-
manhang bittre, sdrskilt i framtiden, att anvind N tillsammans med © eller
GD idven 6r froplantager.

KORSNINGSSTRATEGI - "POSITIVE ASORTATIVE MATING”
(PAM)

Positive assortative mating (PAM) d.v.s. korsning i rangordningstéljd i stallet
for i slumpmassigt (random matimn uran sjilvbefruktning (RAM) foreslas, for
att 6ka vinsten i produktionspopulationerna, utan att minska gendiversiteten i
foradlingspopulationerna. PAM ir en korsningsstrategi for att 6ka variansen
mellan familjer, vilken sinks genom selektion ("Bulmereffekten”). Observera
att detta dr 6kningar och sinkningar av variansen till f6ljd av ojimn férdelning
av alleler och inte genom f6rlust av alleler. Det svenska programmet ér sirskilt
limpligt f6r PAM av tva skil: stort krav pa genbevarande (balanserat fordldra-
bidrag till nya generationer) och hog testsikerhet (genom avkommeprdévning
och klontestning). Valet av urvalsstrategi for att bibehalla hég diversitet: urval
inom familjer (och dirmed inte mellan familjer), innebir att uppbyggandet av
en stor mellanfamiljevariation genom PAM inte motverkas av selektion.
Mellanfamiljevariationen kan da tillgodogdras vid urval till masstérékning.
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PAM o6ppnar vidare for tillimpning av nya resurskrivande metoder vars
hoga kostnader littare motiveras om de bara tillimpas pa en utvald elit:

e Helsyskonskogsbruk med vegetativ f6rékning.

e Somatisk embryogenes och konstgjorda fron.

e “Marker assisted selection” (MAS).

¢ Genoverforing (GMO).

o Okat virde av eventuellt Skat bidrag fran de bista i féridlingen.
o Okat virde av fler av de bista vid massférékning.

For bista effekt av PAM skall korrelationen mellan par vara hég men anpassas
sd att sliktskapsparningar undviks (mellan t.ex. hel- och halvsyskon). Om kot-
relationen 4r sa ldg som ndr en omgang single pair mating (SPM) SPM-PAM-
korsningar kombineras med en omgiang SPM-RAM-korsningar, d.v.s. totalt tva
korsningar per forilder.

Generellt ger korsningssystem med tvd korsningar i stillet £6r en per forilder
en bittre sliktskaps/inavelsstruktur genom att bidra till nédsta generation med
halvsyskon i stillet f6r med helsyskon.

Antogs att tillimpa PAM i det svenska programmet dir det dr mdjligt. Det
bér utredas nirmare i vad man PAM ir tillimpligt nir korsningarna for en
toradlingspopulation sker i omgangar. Generellt kan sigas att det i och for sig
ar mojligt att tillimpa PAM pa mindre populationer 4n en hel féradlingspopu-
lation men att effekterna blir mindre.

URVALSSTRATEGI

Med mélet om N, = 50 (variance effective population size) finns utrymme 61
obalanserat forildrabidrag eftersom N, i dag dr 100. ”’Group Merit Selection”
(GMS) ir optimalt i en enstaka urvalsomging. Det dr bittre att optimera ur-
valet med hinsyn till framtida generationer, t.ex. genom att selektera i propot-
tion 3:2:1 med hinsyn till avelsvirden eller att utveckla metodik f6r optimal
contribution selection (Kerr et al., 1998, Hallander & Waldmann, 2009a).
Nettovinstokningen av obalanserat urval dr dock sé lag att det dr hogst tvek-
samt om det dr virt att tillimpas vid aktuella populationsstorlekar och Gvriga
forutsittningar i det svenska programmet.

Antogs att bibehalla strategin med nist intill balanserat urval inom familj.

POPULATIONSSTRUKTUR OCH ELITFORADLING

Med bibehillen effektiv populationsstotlek om N, = 100 ir det dven méjligt
att dndra populationsstrukturen. Populationerna kan antingen delas upp pa tvd
parallella sublinjer (sub-lining) eller i en hierarki som bestar av en elitpopula-
tion som stdds av foridlingspopulationen (open nucleus breeding).

Mboijligheterna att utveckla en ”open nucleus” inom varje population har analy-
serats av Listburek, Lindgren & Rosvall (2004a och b). Det visade sig emeller-
tid att PAM generellt och principiellt dr ett battre system dn en hierarkisk tu-
delning av populationen. Inférandet av PAM ger dirmed upphov till en elit-
toridling £6r de generella féridlingsmalen utan extra resursinsatser. Det gér pa
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sd sitt att forena kortsiktig maximal vinst med langsiktigt maximal uthallighet
utan separat elitf6ridling.

Antogs att bibehilla nuvarande populationsstruktur, d.v.s. oférindrad popula-
tionsstorlek for varje delpopulation (inte sublinjer) och antal populationer.
Bibehillen storlek hos delpopulationerna mojliggér dirmed en bittre sub-
struktur till f6ljd av PAM. Bibehillen storleken tilliter ocksa ett nagot 6kat
genbidrag frin de allra bista triden och en viss variation i inavel mellan indi-
vider. Det stora antalet populationer fyller funktionen av ”sub-lining” f6r att
undvika inavel vid massférokning.

Strategin med ”stratified lines” bor studeras niarmare. Vidare bér méjlighe-
terna att sitta samman férokningspopulationer fran flera féridlingspopu-
lationer tillimpas, samtidigt som konsekvenserna nirmare utreds.

UTHALLIGHET, ROBUSTHET, EFFEKTIVITET

Konsekvensanalyserna av det svenska fériadlingsprogrammet visade att det 4r
uthalligt och robust f6r avvikelser 1 parametrar och fér féridlarens handhavan-
de. Klontestning ir effektivt for att prediktera avelsvirden genom hoég preci-
sion trots bias fran icke-additiva effekter. For att effektivisera testningen 1 tall-
programmet, dir avkommeprovning tillimpas, dr det angeldget att utveckla
top-grafting och kloning for att férkorta vintetiden vid framstillning av
testmaterial. Dessutom behovs en forbittrad foré6kningsteknik for att
snabbt kunna tillverka méanga kopior av utvalda F1-trdd till froplantager. Selek-
tionsintensiteten i kommande generationer i tallprogrammet bor kanske 6kas
genom testning av upp mot 20 avkommor per familj i stillet f6r vanligt fore-
kommande 10.

Bakgrundsmaterial
SYFTE

De datorsimuleringar som redovisades av Rosvall (1999) var direkt inriktat pa
att analysera och om moijligt, forbittra det svenska programmet dven om
malen var lite mer allmint hallna:

e Utvirdera uthalligheten i lingsiktiga foradlingsprogram med hjilp av
nya kvantitativa analysmetoder (t.ex. simulering och gruppsliktskap)
med speciell tonvikt pd det svenska granfoéradlingsprogrammet.

e Utvirdera metoder for att forbittra foriadlingsprogrammens effektivi-
tet pa ling och medellang sikt.

e Utvirdera korsnings- och urvalsstrategier som bade 6kar den genetiska
responsen och bibehaller den genetiska variansen éver generationer pa
sadana nivier att storsta mojliga additiva och ickeadditiva vinst kan
realiseras i produktionspopulatoner med limplig diversitet nu och i
framtida generationer.

Avsikten med detta avsnitt dr att summera de gjorda iakttagelserna samt att
framfora ndgra forslag till mojliga férindringar fOr att forbittra det svenska
toridlingsprogrammet. I det foljande gors litteraturhdnvisningar endast i nagot
fall. I stillet hinvisas till avhandlingens sammanfattningen (Rosvall, 1999).
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DEFINITION AV GENETISK DIVERSITET FOR UPPFOLJNING
Genetisk variabilitet kan beskrivas och forstds pa olika sitt:

1. Allelrikedom, vilken kan uppskattas med biokemiska metoder f6r indi-
vider eller populationer (t.ex. proportion polymorfa loci, antal och fre-
kvens av alleler i dessa loci, proportion heterozygota loci).

2. Kvantitativ variation i kontinuerliga egenskaper, som uppskattas med
statistiska variansanalysmetoder.

3. Effektiv populationsstotlek, baserad pa sliktskap inom och mellan
individer och populationer.

Betydelsen av dessa olika typer av genetisk diversitet och deras tillimplighet
maste faststillas for olika typer av féridlings- och férékningspopulationer.
Vilka mattstockar och nivéer dr limpliga pa kort och ling sikt?

Den genetiska diversiteten i genpolen uttryckt som allelfrekvenser bestim-
mer den kvantitativa ’geniska variansen”(genic variance) under antagande av
petfekt Hardy-Weinberg (H-W) och ”gametic phase” eller “linkage” jamvikt.
Det skall skiljas frin hur denna pool ir férdelad pa individerna i populationen
(heterozygotigrad, inavelsniva), vilket bestimmer den genotypiska eller
genetiska variansen. Trots att det langsiktiga bevarandet av genetisk varians i
populationen beror pa allelrikedomen, si har antalet alleler 1 ett locus liten
betydelse for heterozygotigraden och dirmed den nuvarande variansen.
Alleler som inledningsvis dr sillsynta maste forst 6ka 1 frekvens genom selek-
tion eller av slumpskil innan de paverkar variansen.

For att ett skogsbestand skall klara av férindringar i miljon i tid och rum samt
motsta biotisk stress dr det individernas heterozygotigrad, eller framfor allt
forlust av heterozygoti p.g.a. inavel, och den genotypiska variationen mellan
individer som ér av primir betydelse. Endast vid klonskogsbruk kan extremt
liga nivaer nas for den genotypiska variansen. Om bestiandet skall sjalvforyng-
ras paverkas nista generation dven av kvaliteten hos sjilva genpoolen.

Givet en initial pool av grundargener, kan de potentiella férindringarna och
forlusterna av genetisk diversitet métas med hjilp av 6kningen av slidktskapet,
d.v.s. 6kningen i genetisk likhet genom att generna blir lika genom arv.
Gruppsliktskapet (©) ir sannolikheten att tva alleler i genpoolen, tagna
slumpmissigt med aterldggning, dr lika genom arv. Pa liknande sitt dr parvis
sldktskap (6,) sannolikheten att alleler samplade frin var och en av tvé indi-
vider 7 och ; ir lika genom arv. Inavelskoefficienten (I¥) ir sannolikheten att
tva homologa alleler i en individ 7 ir lika genom arv. Sliktskapet med sig
sjalv dr 0.5(1+F) (7=)). Séledes dr © i en population med N individer medel-

talet av alla parvisa sliktskap och sliktskap med sig sjilv, inkluderande de
reciproka virdena:

_ NO.5(1+ F)+ N(N -1)@

G e
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dir € ir medeltalet av alla parvisa sliktskap och FF den genomsnittliga inaveln.

Efter slumpmissig parning (inklusive sjdlvbefruktning) blir ® i en generation I
1 nasta.

Med utgangspunkt i sliktskap och sliktskapsékningen mellan generationer kan
en rad matt skapas som beskriver olika aspekter pa diversitetstorlusten (figur
1). Statusnummer, N, ”proportionella gendiversiteten” (proportional gene
diversity), GD, och ”variance effective size”, N, , berdknas alla ur ridande
gruppsliktskap, O, eller dess 6kning i populationen. Féljande samband rader,
dir #uttrycker antal generationet:

GD,=1-0, = _L:(l_LJI_ I
2N N\ 2N,

Trots den gemensamma utgangspunkten fokuserar matten pa olika aspekter av
diversiteten. Den verkliga ”gene diversity”, GD, uttrycker variansen i genfrek-
venser och ir lika med den forvintade heterozygotin i en population med
slumpmissig parning, d.v.s. i H-W jamvikt. Minskningen av GD ir oberoende
av ursprungligc GD och av genfrekvenserna. Om GD vid tiden 0 i killpopula-
tionen (§), GDyy, sitts till 1.0 blir proportionella GD, i generation ¢

9D _p, -1-o,
GD,,

GD, kan ocksa uttryckas i procent.

En minskning av GD sinker “genic variance” medan en 6kning av F sinker
den genetiska variansen.

Skillnaden mellan F och @ ir limpligt fOr att mita graden av icke slumpmaissig
korsning. t.ex. 6ver eller underskottet pa inavel jimfort med genetisk drift. Det
kan uttryckas med Wright's F; dir I och § star f6r individ respektive
subpopulation:

F-0
F.=—"_
IS 1_9
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Figur 1.

Forandring av genetisk diversitet Gver 10 generationer for en population med tva korsningar per féralder,
antingen genom slumpmassig parning utan sjalvbefruktning (RAM) eller "positive assortative mating” (PAM),
och balanserat foréldrabidrag illustrerad med (a) gruppslaktskap (®) och inavelskoefficient (F) samt (b)
statusnummer (Ns), variance effective size (Nev) (réknat fran grundarna) och proportionell gendiversitet i % (GD
x 100). RAM och PAM skilier sig for F men inte for ® p.g.a. att PAM bygger upp avvikelse fran H-W jamvikt. N
=48; h? = 0.2; VolVa = 25/100; ingen inavelsdepression; 100 kloner per foralder och 10 rameter per klon.

Den snabba minskningen av IN| i en typisk svensk population fran 48 till

8 efter 10 generationer, antyder en inledningsvis snabb férlust av séllsynta
alleler p.g.a. genetisk drift under de forsta generationerna. Bara ca 8/48 av de
alleler som fanns i frekvens 1/96 (1/2N), d.v.s. en kopia, kommer att finnas
kvar efter 10 generationer. N, skall tolkas i termer av sampelstorlek. Efter 10
generationer av upprepad sampling innehaller populationen samma genetiska
diversitet som stickprov om 8 obesliktade, ej inavlade grundare med lika gen-
bidrag och utan genetisk drift. Samtidigt har proportionella GD, d.v.s. den
férvintade heterozygotin vid slumpmissig parning utan sjilvbefruktning,
sjunkit fran 1.00 till 0.94, vilket innebir att férlusten av “genisk varians™ ar
0,2 %. Saledes innehaller ett sampel om 8 grundare, 94 % av den ursprungliga
variansen jamfort med 99 % for ett sampel om 48. Eftersom mutationer kom-
mer att bidra med nya alleler bor skotseln av ett foradlingsprogram hellre vig-
ledas av forlusten 1 GD dn av forlusten i N,

Om korsning och urval gors pa ett likformigt sitt Gver generationerna 6kar
gruppsliktskapet med samma takt medan N, férblir of6rindrat. Storleken pa
N, skall tolkas sa att en liten population har mer genetisk drift 4n en stor. Vid
balans mellan mutation och drift i stora populationer (IN,;- = ca 500, t.ex.
Franklin, 1980) dr det konstanta N, det limpligaste diversitetsmattet. Det
indikerar en 7verklig” uthéllighet.

Inbreeding effective population size N, dr mindre limpligt under de forsta
generationerna eftersom foérddlaren kan vilja att styra korsningarna sa att
inaveln 6kar lingsammare eller snabbare idn sliktskapet. Genom att t.ex.

undvika sjilvpollinering kommer F att uppna samma virde som © efter tre
generationer i stillet f6r en (figur 1).
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En fordel med att uttrycka effektiv populationsstorlek med N, bestir i att det
uttrycker ett aktuellt tillstind f6r diversiteten och inte en férdndringstakt
sasom N,- och N, En annan férdel med N, ér just att framhiva den initiala
snabba driftférlusten av lagfrekventa alleler t.ex. ndr man arbetar med utrot-
ningshotade populationer. N, uppvisar en avsevirt lingsammare minsknings-
takt 1 populationer med redan uppbyggt sliktskap. Dir dr ocksa effekten av
genetisk drift mindre.

Sammanfattningsvis foreslds att anvinda proportionella GD tillsammans
med det fysiska antalet IN for att mita den kontinuerliga férlusten av diversitet i
foridlingspopulationerna. Valet av diversitetsmatt och limplig diversitets-
niva f6r en fér6kningspopulation maste ta hinsyn till typ av f6réknings-
system, tridslag och krav pa framtida valmaoilighet £6r skétseln av foridlade
skogsbestind. Generellt beskriver N, kvaliteten hos genpoolen och € den

potentiella inavelsdepressionen hos avkomman (Forildrarnas €, eller ® om
man inkluderar sjilvpollinering, blir avkommans F). I en klonblandning be-
sktivs dess inavel av F. Aven om N, ofta ir ett limpligt matt for diversiteten i
en forékningspopulation, sa kan de ldga talen medféra pedagogiska problem.

Fysiskt antal trdd (kloner) N tillsammans med ©,0 for forildrar och F for av-
kommor eller klonskogsbrukskloner ér enklare diversitetsmatt for olika typer
av forékningspopulationer.

NETTOVINSTEN BEROR PA INAVELSDEPRESSIONEN

Inavel minskar den additiva variansen pa lang sikt och kan péverka tridens
egenskaper negativt pa kort sikt genom inavelsdepression. I tillige till den
minskade produktiviteten hos plantageavkommor och kloner sa forsvaras den
genetiska testningen, selektionsarbetet och fréproduktionen av inavelsdepres-
sion. Vilken betydelse har detta pa urvalseffektiviteten, féradlingsstrategin och
effektiva populationsstorleken?

Simuleringarna visade som vintat att sinkningen av den additiva variansen till
foljd av inavel (minskad heterozygoti) ir férsumbar vid de populationsstor-
lekar och balanserade urvalsstrategier som dr aktuella, d.v.s. N = 24 eller fler.

I sma elitlinjer (eller vid starkt obalanserat urval i stérre populationer) i kombi-
nation med sikra urval byggs dock inaveln upp snabbt, vilket sdnker variansen
och vinstokning inom négra fa generationer.

Konsekvenserna av inavelsdepression dr diremot mer patagliga dven i storre
populationer. Inavelsdepression simulerades genom att tillvixten hos en indi-
vid reducerades med en faktor proportionell mot dess inavelskoefficient.
Genom att inkludera inavelsdepression i simuleringarna kunde effekterna
studeras av att inavelsdepressionen 6kar dominaseffekterna, och dominans-
variansen minskar urvalssakerheten och dndrar urvalsmonstret, vinsten och
populationsstrukturen.

En pataglig effekt var att selektion mot inavelsdepression minskar inaveln nir
familjeselektion tillats. I den férenklade simuleringsmodellen studerades dock
inte effekter av selektion pa vatierad grad av inavelsdepression inom familj.
Det planeras i kommande studier. I analogi kan man dock dra slutsatsen att
selektion mot inavelsdepression orsakad av starkt skadliga gener kommer att
vara mycket verksamt i ett program med klontestning.
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Det viktigaste resultatet berér dock de negativa effekterna av inavelsdepres-
sion 1 avkomman frin en froplantage med besliktade forildrar. Det dr denna
vinstférlust som blir avgérande £6r utformningen av populationsstruktur
samt urvals- och korsningsstrategier for en foridlingspopulation.

Sammanfattningsvis foreslas att lata nettovinsten med hénsyn till potentiell in-
avelsdepression i produktionspopulationerna vigleda vid utformningen av en
foridlingsstrateg. Di stills andra krav pa populationsstruktur och genetisk
diversitet 4n om det dr vinsten i férddlingspopulationen som styr utform-
ningen av strategierna.

KORSNINGSSTRATEGI FOR ATT FORVALTA VARIANSEN
MELLAN FAMILJER

Langsiktiga framsteg i foradlingspopulationen ér framfor allt beroende av
variansen inom familjer eftersom den dterstills genom omkombination
(Mendelian sampling) i varje ny generation. Selektion mellan familjer innebar
diversitetsforlust och forlust av lingsiktig foradlingspotential. Vid urval till en
férékningspopulation kan daremot variationen mellan familjer 1 foradlings-
populationen utnyttjas utan att den langsiktiga férddlingspotentialen paverkas.

Idén i Rosvalls avhandling var att studera méjligheten att tillimpa “positive
assortative mating”’, PAM, tillsammans med olika grad av begriansad familje-
selektion for att 6ka variansen 1 foradlingspopulationen och didrmed den extra
vinst som kan erhéllas genom familjeselektion nir ett mindre antal trad valjs ur
foradlingspopulationen till f6rékningspopulationen.

Inledningsvis bor det uppmirksammas att aktuella korsningssystem i sig inte
paverkar gendiversiteten (lika genetisk drift om inte inavelslinjer tillimpas)
men kan paverka den genetiska variansen. Selektionen diremot paverkar bade
gendiversiteten och variansen. Selektionsméjligheterna kan dock paverkas av
korsningsstrategin som didrmed indirekt paverkar diversiteten.

Bulmereffekten sanker variansen mellan familjer

Sdrskilt vid den férsta omgangen urval minskar familjevariationen som en
konsekvens av att de utvalda féraldrarna dr varandra mer lika, den s.k.
”Bulmereffekten” (Bulmer, 1971). Dirfér minskar urvalseffekten 1 foridlings-
populationen &ver de forsta generationerna och framfér allt den ytterligare
vinst som kan fas i férékningspopulationerna. Fér en kvantitativ egenskap
uppkommer Bulmereffekten genom en temporir kopplingsobalans, ’gametic
phase disequilibrium”, utan andra férindringar av gendiversiteten 4n ound-
viklig genetisk drift. Om urvalstrycket upphor halveras obalansen f6r varje
generation.

Positive assortative mating, PAM, 6kar variationen mellan
familjer

Nir varje trid korsas slumpmissigt med ett annat trid halveras variansen
mellan familjer (variansen av forildraparens medelvirden). Vid de popula-
tionsstorlekar som 4r aktuella, orsakar korsning i rangordning PAM, ett
”oametic-phase disequilibrium” mellan loci av liknande typ som det vid
selektion. Korrelationen mellan loci 1 den férenade gameten resulterar 1 en
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positiv varianskomponent som ékar familjevariansen. Okningen av variansen
ir storre ju sikrare avelsvirdena dr bestimda, och ju stérre korrelationen 4r
mellan korsningspartners i populationen. Den 6kade variansen dr alltsa effek-
ten av en temporir obalans som aterstills vid atergang till slumpmissig par-
ning helt utan att genfrekvenserna dndrats (annat dn av normal genetisk drift).
Den storsta effekten pa variansen uppkommer vid ldga selektionsintensiteter
eftersom selektionen motverkar variansékningen (Bulmereffekten). PAM ér
den principiella grunden for féridlingssystem med kdrnpopulationer ("nucleus
breeding”) och andra typer av elitlinjer.

Motiv for att infora PAM i det svenska foradlingsprogrammet
Det svenska programmet med hog testsidkerhet och stort krav pa genbevaran-
de (balanserat fordldrabidrag) dr sirskilt limpat f6r PAM. Det beror pa att
den héga urvalssikerhet som tillimpas (klontestning eller avkomme-
provning) mojliggér en hég genetisk korrelation mellan korsningspar
och att obefintlig familjeselektion vid inomfamiljeurval inte motverkar
uppbyggandet av en stor mellanfamiljevariation med PAM. Dirvid upp-
nés den storsta mojliga ytterligare vinsten vid urval till f6rékningspopulationer.
Om i stillet den f6rhéjda variansen anvinds £6r vinst 1 forddlingspopulatio-
nen, genom en storre grad av familjeurval, 6verfors dven denna vinst till vinst i
produktionspopulationerna men i mindre grad och till priset av férlorad diver-
sitet och 6kad inavel. Med PAM och balanserat urval produceras saledes storre
vinst i produktionspopulationer med mer effektivt utnyttjande av bade gene-
tisk varians och diversitet an vid obalanserat urval.

Eftersom variansen byggs upp under flera generationer av PAM erfordras att
selektionskriteriet bibehalls under lingre perioder. Vid stark PAM, d.v.s. hog
korrelation mellan par, dr dock effekten avsevird redan efter tva foradlings-
cykler, och det sker utan nigra extra langsiktiga diversitetsforluster. PAM ger
en elitsatsning utan nagra extra resurser eller kostnader. Sa linge det inte sker
en resursomfordelning mellan en elitdel och resten av en féridlingspopulation
ger PAM den hogsta méjliga vinsten i olika typer av férékningspopulationer.
PAM fungerar lika bra f6r ett index uppbyggt av flera egenskaper som for
enskilda egenskaper och kan kombineras med “’negativ assortative mating” for
att korrigera egenskapskombinationer.

Genom att tillimpa korsning i rangordning med PAM péverkas inte vinsten i
forokningspopulationerna av urvalsintensiteten/populationsstotleken nir
populationen skapades. Givet en viss populationsstorlek minskar den genom-
snittliga vinstnivan i féridlingspopulationen ju fler trid som viljs ur en viss
mingd testade kandidater. Men under PAM ir det alltid samma bista trid som
korsas och som produktionspopulationen sedan viljs fran.

Eftersom PAM lyfter fram den bista delen av populationen biddar det f6r
tillimpning av nya resurskrivande teknologier som bara kan motiveras av
héga vinster 1 férékningspopulationerna: helsyskonsbruk med vegetativ f61-
Okning (bulkférékning), somatisk embryogenes och konstgjorda frén, selek-
tion med hjilp av genetiska markorer (MAS) och gendverféring. Insatta gener
i elitdelen kan na férékningspopulationen snabbt innan de successivt sprids i
toradlingspopulationen. (Genéverforing kan testas i en klonad kopia av elit-
delen av populationen innan de transformerade triden 6verfors till den
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verkliga foradlingspopulationen). PAM forhéjer virdet av en svag 6verrep-
resentation av de allra bista forildrarna nér nya generationer skapas. Annars
innebir 6kat bidrag frin de bra triden ocksé 6kat bidrag fran en slumpmissig
partner. PAM passar ocksd ithop med strategin £6r vinstdkning genom att ha
fler kopior av de bidsta i en fréplantage eller klonblandning.

Aven om en “renodlad” PAM i sig inte paverkar gendiversiteten, si hojs in-
aveln i féradlingspopulationen genom att sannolikheten 6kar £Or att néra
slaktingar skall korsas, eftersom de tenderar att hamna i nirheten av varandra
pa rangordingslistan. Rent teoretiskt hojer detta gendiversiteten genom en
“inavelslinjeeffekt” som minskar den genetiska driften, samtidigt som inaveln
klyvs ut i féridlingspopulationen med sinkt inavel som f6ljd. En 6kad utrens-
ning av skadliga depressionsgener kan ocksa ske. Den 6kade inaveln och dir-
med de positiva effekterna dr sma, medan de negativa effekterna av f6rhéjd
och framfér allt ojimnt férdelad inavelsdepression i fériadlingspopulationen
forsvarar testningen. Genom att undvika korsning av nira sliktingar sinks
vinsten av PAM ndgot men de negativa effekterna kan helt undvikas. Dessa
effekter kommer att analyseras ytterligare i det fortsatta simuleringsprojektet.

En taktisk fraga som aterstar ar: Vid vilken sliktskapsniva skall man borja
korsa sliktingar, kusiner eller sysslingar?

Sammanfattningsvis foreslis att PAM far en allmin tillimpning i det svenska
programmet. For bista effekt av PAM skall korrelationen mellan par vara hég
och inte si lag som nir en enkel omging PAM-korsningar (SPM PAM) kom-
bineras med en enkel omging korsningar i slumpordning (SPM RAM) f6r att
fa de tva korsningar per individ som efterstrivas.

URVALSSTRATEGI

Med malet om N, = 50 finns utrymme for obalanserat forildrabidrag. Det nominella
antalet om 50 trdd per population och balanserat urval i det svenska program-
met ger en effektiv populationsstorlek om 100 (IN,;- = N,; vid slumpmissig
parning), vilket dr dubbelt upp mot 50 som satts till miniminiva. I jimforelse
med helt balanserat bidrag till f6ljd av renodlat inomfamiljeurval kan takten i
sliktskapsokningen didrmed i princip férdubblas. Det kan jaimféras med en
halvering av populationsstorleken till 25 vid fortsatt balanserat urval. Aven om
vinsten pa mycket ling sikt blir storre vid strikt inomfamiljeurval dr vinstok-
ningen dnda uthallig vid denna grad av diversitetsforlust 1 10-tals generationer.

Om en viss del av diversiteten skulle kompromissas mot vinst genom obalan-
serat urval, kommer det 6kade bidraget fran battre forildrar att hoja vinstnivan
1 foradlingspopulationen men samtidigt sinka variansen, ur vilken foréknings-
populationerna skall viljas samt 6ka slaktskap och inavel. Vinsten av en
eventuell obalans blir siledes ocksa mindre nir den mits som realiserad
vinst i de slutliga produktionspopulationerna. Det beror pé att den hoga
urvalssidkerhet som tillimpas (klontestning eller avkommeprévning), bade ger
hég effekt av inomfamiljeurvalet och en kraftig minskning av familjevariatio-
nen (Bulmereffekten) om obalans tillits. Med inomfamiljeurval bibehalls dér-
emot maximal familjevariation, vilket ger den storsta mojliga ytterligare vinsten
vid urval av f6rékningspopulationer. Den effekten forstirks av att PAM hojer
variansen mest ndr dess effekt inte motverkas av familjeselektion.
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Inomfamiljeselektion bibehaller ocksa hogst gendiversitet och ddrmed varians
samt den potentiellt ldgsta inaveln. Lag inavel medfor ldg effektivitetsforlust i
foriadlingen och lig nedsittning av produktivitet i bestinden till £6ljd av ldg
inavelsdepression. (Vid froproduktion kan inaveln utkorsas).

Om obalans skall tillimpas i de svenska féridlingspopulationerna, sd dr det
bara vinsten fridn traden med de allra bista avelsvirdena, som kan bira kostna-
den av minskad gendiversitet och 6kad inavel. (Om mer ovanliga gener bidrar
till de bista tridens egenskaper minskar driften bland dessa alleler, om de
bista triden far bidra mer till ndsta generation).

Metodiken f6r hur obalanserat urval skapas har stor betydelse f6r nettovins-
ten. ”Group merit selection”, GMS, ir ett dynamiskt selektionskriterium i
form av ett index dir en individs avelsvirde och dess sliktskap (gruppslikt-
skap) med den selekterade populationen vigs samman. Givet virderelationen
mellan vinst och diversitet it GMS optimalt {61 en viss rekryteringspopulation
i en enstaka selektionsomgang. Sett 6ver flera generationer och med andra
mal, t.ex. nettovinsten i produktionspopulationen, ir andra strategier bittre.
Sadana strategier bygger pa att optimera urvalet i f6rvig med hinsyn till fram-
tida generationers varians och populationsstruktur. Det dr strategier som
bygger pa principen optimum contribution selection, och som Jon Hallander
(Hallander & Waldmann 2009a; 2009b) vidareutvecklat med utgangspunkt i
modeller som ursprungligen utvecklats f6r husdjursféradling, och som anpas-
sats till skogstriad (Kerr et al., 1998).

Vid den bista obalanserade urvalsstrategi som provades i simuleringsstudierna,
anvindes ett korsningsschema med i genomsnitt tva korsningar per trid men
med fler korsningar bland de bista triden, i utbyte mot firre bland de simre
(3:2:1) och obalanserat urval i proportion till antalet korsningar. I jaim-
forelse med GMS skapas en mer balanserad populationsstruktur med en elitdel
med mindre sliktskap som kan generera férékningspopulationer, som ger
produktionspopulationer med mindre inavel och hégre nettovinst.

Sammanfattningsvis blir nettovinstdkningen sd lag av obalanserat urval att
det dr hogst tveksamt om det dr virt att tillimpas vid aktuella populationsstor-
lekar och 6vriga férutsittningar i det svenska programmet.

POPULATIONSSTRUKTUR

Den initiala malsittningen om 50 obesliktade grundare till en féridlings-
population och malet om Ng, = 50 ger méjlighet att antingen franga principen
om exakt balanserat inomfamiljeurval, vilket diskuterats ovan, att dela popula-
tionerna pa sublinjer, eller att bygga upp en hierarki med en elitdel och en
huvuddel inom varje féridlingspopulation.

”Sub-lining”

Det svenska programmet dr dimensionerat for att pa lang sikt kunna halla sa
lagt sldktskap i varje féridlingspopulation att inaveln i en plantageavkomma,
vilket 4r bland det mest kritiska f6r dimensioneringen av populationsstotleken,
inte blir besvirande. Som diskuterats ovan skulle det dock ga att halvera popu-
lationsstorleken med bibehallen malsittning utan allvarliga langsiktiga prob-
lem. Troligen kommer emellertid varje procents vinst att vara av intresse for
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de foridlare som vart tjugonde ar skall géra det basta vid urval till en f6r6k-
ningspopulation. Uppdelning av varje population i tva sub-lining skulle da
medge att det alltid 4r mojligt med fullstindig utkorsning mellan sublinjer.

En uppdelning av i tvd sublinjer minskar dock vinstékningen i respektive sub-
linje p.g.a. att den mindre populationsstorleken ger hogre inavel med mindre
varians som foljd. Okad grad av inavel férsvarar ocksa klontestningen p.g.a.
inavelsdepression dven om klontestning skulle fungerar ocksd vid en halverad
populationsstotlek, samt férsvarar froproduktionen p.g.a. sinkt vitalitet hos
utvalda trid. Den effektiva populationsstorlek som behdvs for att f6rhindra en
minskande vitalitet och fitness dr vanligtvis storre dn den som behévs £6r att
uppritthalla vinsten. Okad inavel exponerar de mest skadliga generna for att
selekteras bort, men detta kan astadkommas utan att minska populationsstor-
leken, t.ex. genom en enstaka generation sjilvpollinering. Sub-lining skulle
minska den genetiska driften nagot men det dr vil tillfredsstallt pa annat sdtt i
det svenska programmet.

Eftersom de svenska programmen for tall och gran omfattar ett stort antal
populationer for att uppritthalla det 6vergripande diversitetsmalet i hela
metapopulationen, kan och bor férékningspopulationerna rekryteras fran fler
an en foradlingspopulation. Da forsvinner motivet f6r sub-lining.

Kanske kan sub-lining 6vervigas for bjork och eventuellt ocksa f6r con-
tortatall, dér antalet populationer ir betydligt farre. Det bor dock 6ver-
vigas om det finns nagra odnskade effekter pé diversiteten 1 produktions-
populationerna av att pa detta sitt blanda materialen i produktionspopulatio-

nerna (o- och B-diversitet).

Fér och nackdelar med sub-lining skall stillas mot méjligheterna att alternativt
skapa en hierarkisk struktur med en elitdel inom vatje féridlingspopulation.
Med t.ex. ett system f6r PAM eller en ”open nucleus” 6kar sliktskapet i elit-
delen, vilket kan motverkas genom att bibehilla den ndgot storre
populationsstorleken.

Elitforadling

Det svenska foradlingsprogrammet dr 6ppet for en intensiv, mer kortsiktig
ftoradling i s.k. elitlinjer for att t.ex. nd andra forddlingsmal dn i det langsiktiga
programmet och for att exploatera den bista delen av en eller flera féridlings-
populationer till en speciell massférokning. Har dr diversitetsmalet reducerat
till att sikerstilla tillricklig genetisk variation hos de massférokade plantorna.

En elitlinje kan startas med de allra bésta triden i en eller flera f6ridlings-
populationer och successivt férnyas. Eftersom den langsiktiga forddlingen ar
sikrad av huvudprogrammet kan elitforidlingen drivas med stor flexibilitet
vad giller storlek, livslingd och hur de komponeras (Danell, 1993). Eftersom
toradling ar dyrbar och varje framsteg virdefullt, vill man emellertid inte att
elittrid av olika typ skall hamna i en atervindsgrind, utan kunna f6ridlas
vidare pa ett effektivt sitt. Dirfor studerades det i vad man intensiv elitfériad-
ling kan tillimpas som en integrerad del av den langsiktiga féridlingen.

Mojligheterna att utveckla en ”open nucleus” inom varje population har analy-
serats av Listburek, Lindgren & Rosvall (2004a och b) samt beskrivits av
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Mullin m.fl. (2005). Det visade sig emellertid att PAM generellt ér ett bittre
alternativ 4n en hierarkisk tu-delning av populationen. Inférandet av PAM ger
dirmed upphov till en elitféradling £6r de generella féridlingsmalen utan extra
resursinsatser. Det gar pa sa sitt att forena kortsiktig maximal vinst med lang-
siktigt maximal uthillighet utan separat elitféridling.

Separat elitféridling som det beskrivs i det svenska programmet kan 4dnda ha
sin plats i olika sammanhang. Det giller speciellt dir man inte behéver ta
hinsyn till stora skillnader i klimat utan kan diversifiera féradlingsmalen pa
annat sitt. Klimatskillnaderna i Sverige tvingar oss att ha manga delpopulatio-
ner. Om omloppstiden ir kort, kan man vilja mer kortsiktiga foridlingsmal
med osiker framtida betydelse. Elitférddling kan ocksd motiveras om man
spenderar avsevart storre resurser pa traden i elitlinjen dn pa triden i bas-
populationen.

Okad populationsstorleken for att kunna tillimpa obalanserat
urval vid samma diversitet

(Rosvall, Ruotsalinen & Lindgren (1999) diskuterar mojligheterna att nd hégre
vinst med bibehallen diversitet genom att kombinera obalanserat urval enligt
principen 3:2:1, och ett 6kat antal grundare nir féridlingspopulationerna bil-
das. Med radande marginaler i effektiv populationsstorlek dr det nigot tvek-
samt att ta den principen som utgingspunkt for att nu 6ka antalet grundare.
Principen dr riktig men den skulle kunna tillimpas inom radande ramar for
populationsstorleken och nagot sinkt diversitet.

Sammanfattningsvis foreslas att sla vakt om foridlingspopulationernas antal
och storlek samt att utveckla och utreda konsekvenserna av att sdtta samman
forékningspopulationer fran flera foridlingspopulationer. Aktuella popula-
tionsstorlekar tilliter dirmed ocksa ett nagot 6kat bidrag frin de bésta triden
och en begrisad variation i inavel.

Generellt ger korsningssystem med tva korsningar en bittre sliktskaps/in-
avelsstruktur genom att bidra med halvsyskon i stillet f6r helsyskon till ndsta
generations urval.

UTHALLIGHET, ROBUSTHET, EFFEKTIVITET, ETC.

Det dr f6rstas ingen Sverraskning att simuleringarna bekriftar att f6radlings-
programmet ger en uthalligt h6g vinst och diversitet samt édr effektivt och
robust. Detta framkommer dven nir féridlingsprogrammet testas for av-
vikelser i parametrar och i1 handhavande. Nedan féljer ndgra reflexioner.

Selektionsintensitet i kommande generationer i tallprogrammet
Det har foreslagits att testa 10 trad per familj genom avkommeprévning. Vid
ett konstant antal testplantor dr sambandet mellan genetisk vinst och olika
fordelning mellan antalet testade trid (helsyskon) och antalet testplantor per
trid (polycrossavkommor) timligen flackt, men optimum ligger snarare vid
20 4n vid 10 (Danell, 1995). Selektionsintensiteten dr timligen lig vid 1/10.
Det bor 6vervigas att satsa pa 20 i stillet. D4 maste samtidigt beaktas de tim-
ligen liga 4 som nu framkommit i vissa testserier vid en sammanstillning en
av genetiska i parametrar (Rosvall m.fl., 2001).
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Det dr mojligt att variera selektionsintensiteten genom att variera familjestorl-
eken i relation till foraldratradens avelsvarden, d.v.s. testa fler kandidater fran
de bista forildrarna i utbyte mot firre fran de mindre bra och dirmed na en
hégre vinst vid selektion till en fréplantage. Lstiburek m.fl., 2004b (Lstiburek,
2005, se dven Mullin m.fl., 2005), studerade varierad familjestorlek f6r SPM
dir lika férdelning av avkommor innebar 30 individer per familj varav 2 val-
des. Vid den mest extrema omférdelningen av avkommor mellan familjer, fick
det mest ligrankade forildraparet 2 avkommor, vilka bada valdes medan det
hégst rankade paret fick ca 55 avkommor av vilka 2 valdes. Den hir mest
extrema obalansen gav 20 % hdgre genetisk vinst 1 en fréplantage medan en
mer modest obalans med familjestorlekar i intervallet ca 2040 avkommor gav
10 % hogre vinst. Trots den ligre vinsten var slutsatsen att den mer moderata
obalansen kan tillimpas till dess alla konsekvenser dr utredda.

Fordelen med att variera selektionsintensiteten 4r att 6ka den genetiska vinsten
1 produktionspopulationen utan att férindra féradlingspopulationens genetiska
diversitet. Men for foéradlingspopulationen innebir forfaringssittet inte nigon
forbittring av vinstnivan. Okad vinst i ena dnden av rankingen tas ut av mins-
kad vinst i den andra dnden.

Klontestning ar effektiv genom hog precision trots ”bias”

Den hogre selektionsintensiteten som kan tillimpas vid klontestning (manga
testade kloner) till £6]jd av hog testprecision redan vid ett fital rameter per klon
kompenserar for den ligre sikerheten 1 avelsviardesskattningen, aven vid
timligen stort inslag av icke additiva effekter eller c-effekter. Klontestning dr
sdledes bra dven om klonerna aldrig skall massférokas. Klontestning ger vidare
sa manga fordelar genom tidsvinst, materialtillginglighet, liga kostnader
etc. att det bor utvecklas for alla tridslag. Fér manga egenskaper ér klon-
testning ocksa en battre metod dn urval med hjilp av genetiska markorer

(MAS).

Erkannande

Tack till Dag Lindgren och Curt Almqvist som limnat virdefulla synpunkter
pa manuskriptet.
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