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XXVIII. KVANTITATIIVSETE  TUNNUSTE  PÄRITAVUS

1. KOMPLEKSSED TUNNUSED

Loodusest on tuua külluses näiteid, kus organismide tunnused muutuvad laiades piirides 
ja annavad pideva muutlikkuse rea, näiteks kehakaal, kasv, ensüümide aktiivsus, sigivus-
võimekus jms. Selliste tunnuste eripäraks on, et neid saab mõõta ja kaaluda ning sellest 
tulenevalt nimetatakse neid kvantitatiivseteks tunnusteks. 

Charles Darwin avaldas oma evolutsiooniteooria põhiideed juba 1859. a., ajal, kui pol-
nud veel oluliselt midagi teada Mendeli pärilikkuse seaduspärasustest. Vastavalt Darwini 
õpetusele on evolutsiooniliste muutuste toimumine pidev ja astmeline (gradatsiooniline) 
protsess. Looduslik valik toimib väikeste päritavate muutuste kaudu indiviidide tasandil 
ja need muutused kinnituvad seejärel valikuliselt populatsiooni tasandil. Mendeli sea-
dused kirjeldavad tunnuste vastandlike vormide pärandumist diskreetsel (mitt epideval) 
viisil. Silmatorkavatel äärmuslikel fenotüübilistel tunnustel (nt. kääbuskasv, lisasõrmed 
või -varbad jms.) ei ole aga evolutsioonilist tähendust, sest niisugused tunnused elimi-
neeritakse populatsioonidest kiiresti. Mendeli seaduste taasavastamise (1900. a.) järel 
hakati otsima võimalusi, kuidas ühendada esmapilgul vastandlikena näivaid Darwini ja 
Mendeli vaateid organismide muutlikkusele. Tänu Briti geneetiku ja statistiku Ronald A. 
Fisheri (1896–1962) 1918. a. loodud kvantitatiivsete tunnuste pärandumise mudelile 
see vastuolu kõrvaldati. R. Fisheri mudel jälgib iga üksiku geeni individuaalset mõju osa-
levate geenide arvu ning geenide ja keskkonnafaktorite osakaalu tunnuse avaldumisele 
ning Mendeli lahknemisseadusi. Tulemuseks oli sünteetilise evolutsiooniteooria (ingl. 
synthetic theory of evolution) teke, kus Darwini evolutsiooniteooriaga liideti geneetika, s.t. 
Mendeli pärandumisseadustest tulenev teave. Seega, kvantitatiivsed tunnused avalduvad 
kompleksselt. Nende tunnuste avaldumisel esineb geneetiliste ja keskkonnategurite vas-
tastikune toime, s.t. tunnuste avaldumist mõjutavad paljud faktorid, järelikult on tegemist 
hulgiteguriliste e. multifaktoriliste tunnustega (ingl. multifactorial traits). Kokkuvõtt es 
saab öelda, et nii jõutigi järgmiste tõdemusteni:

1) kvantitatiivseid tunnuseid määrab palju geene;
2) kvantitatiivsete tunnuste avaldumist mõjutavad paljud keskkonnafaktorid.
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Meeldejätmiseks
• Kvantitatiivsed tunnused on komplekstunnused, mida saab mõõta ja kaaluda. 
• Komplekssed fenotüübilised tunnused on multifaktorilised, nad moodustuvad geneetiliste ja kesk-

konnafaktorite koostoimel. 

1.1. Pidev muutlikkus
Kvantitatiivsete tunnuste uurimisel näidati, et üht tunnust ja selle varieeruvust võivad 
määrata mitu geeni. Teisalt, üks geen võib mõjutada ka mitme tunnuse avaldumist. 
Viimast nähtust nimetatakse geeni mitmeseks e. pleiotroopseks efektiks e. polü-
feensuseks (ingl. polypheny). Näiteks fenüülketonuuriaga kaasnevad siniste silmade ja 
blondide juuste olemasolu ning vere ja uriini koostise muutused. See on lihtsalt seleta-
tav, kuivõrd blokeeringud ainevahetusahelate algusosas mõjutavad ju ka selliste tunnuste 
arengut, mis on määratud sama ainevahetusahela hilisemate etappide poolt (antud näites 
pigment melaniini produktsioon).

Taani geneetik Wilhelm Johannsen tõestas rea töödega (1903–1909), et tunnuse 
muutlikkuse määramisel on tõepoolest peale geneetiliste tegurite tähtsad ka keskkonna-
tegurid. Uurides isetolmleva taime, aedoa (Phaseolus vulgaris) seemnete kaalu, näitas ta, 
et moodustunud puhtad (homosügootsed) liinid ilmutasid põlvkonnast põlvkonda seem-
nete kaalu suhteliselt samasugust varieerumist (150–900 mg) ka äärmusjuhtudel, kui 
katsetesse valiti kõige suurema- või väiksemakaalulised oad. Ta järeldas, et sellise muut-
likkuse teke oli põhjustatud kontrollimatust keskkonnategurite toimest. 

1.1.1. Mendellikud tunnused
Juba Ch. Darwini poolnõbu Francis Galton kirjeldas tunnuste pidevat pärilikku hinda-
mist. Oma katsetes rott idega lükkas ta ümber Darwini pangeneesi hüpoteesi. Fr. Galtoni 
järgi määravad kvantitatiivset tunnust geneetilised elemendid, mida ta nimetas, nagu 
Darwingi, gemmulateks (ingl. gemmula). Mida rohkem gemmulaid osaleb mingi tunnuse 
määramisel, seda rohkem tunnus varieerub. Näiteks kui musta ja valget värvust kontrol-
livad kolm gemmulat, siis saab tulemusena moodustuda 4 värvuse kombinatsiooni: must 
(3 musta), tumehall (2 musta ja 1 valge), helehall (1 must ja 2 valget) ning valge (3 valget). 
Analoogselt, kui tunnust kontrollivad 6 gemmulat, siis ilmneb 7 erisugust fenotüübilist 
klassi (valge ja must ning nende 5 erinevat varjundit). Paljude geenide toimel saamegi 
tulemuseks tunnuse ühtlase muutuskõvera, kus vahepealse fenotüübiga isendeid on tun-
duvalt rohkem kui äärmuslike fenotüüpidega isendeid. 

Järgnevalt selgitas 1909. a. Rootsi taimegeneetik Herman Nilsson-Ehle (1873–
1949), et ka pidevat muutlikkust määravate mitmete erinevate geenide pärandumine 
toimub kooskõlas Mendeli seadustega. Nilsson-Ehle järgi määravad nisuterade värvust 
kolm geeni. Ristates tumepunaste teradega nisu valgete teradega nisuga, saadi esime-
ses hübriidses põlvkonnas F1 vahepealse teravärvusega taimed (genotüüp Aa Bb Cc). 
Viimaste iseviljastumisel saadud F2-põlvkonnas toimus lahknemine seitsmeks fenotüübi-
liseks klassiks (jn. 28.1) lahknemissuhtega 1 : 6 : 15 : 20 : 15 : 6 : 1 (1 osa tumepunaseid, 
6 suhteliselt tumepunast, 15 punast, 20 vahepealset punast, 15 helepunast, 6 nõrgalt 
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helepunast ja 1 valge). Lahknemissuhte alusel kontrollivad terade värvust kolm sõltu-
matult segregeeruvat ja kombineeruvat vahepealse (intermediaarse) avaldumisega 
alleelipaari. Saadud Mendeli trihübriidse ristamise lahknemissuhe formeerus punase 
pigmendi hulga tõttu erinevate fenotüübiliste klasside isenditel. Punase pigmendi 
intensiivsus sõltub antud juhul sellest, kui mitu pigmendi sünteesi kodeerivat alleeli, 
pluss alleeli e. „+”-alleeli (ingl. (+) allele) järglastel oli (6, 5, 4, 3, 2, 1 või 0). Valge värvu-
sega teradel ei sünteesinud mitt e ükski retsessiivne alleel pigmenti (genotüüp aa bb cc). 
Järelikult on siin „+”-alleelide arv tunnuse intensiivsust muutvaks teguriks. 

Inimese nahavärvus on samuti määratud mitme geeni lookuse poolt. Väga tumeda 
nahavärvusega inimese ristumisel valge nahavärvusega isendiga saame järglasteks mula-
tid, kelle omavahelisel ristumisel moodustuvad mitmesuguse pigmentatsiooniastmega 
järglased (jn. 28.2). Nahavärvusega seotud geene leitakse pidevalt juurde. On kirjelda-
tud umbes 20 geeni, mis osalevad suuremal või vähemal määral naha pigmentatsiooni 
määramisel. Vastavaid geene on tuvastatud inimese üheteistkümnes kromosoomis 
(1.–4., 6.–8., 11., 16.–17., 19.). Nende andmete alusel koostatud evolutsioonipuu (jn. 28.3) 
selgitab kolme nahavärvuse (must, kollane, valge) teket. Algul valge nahavärvus muutus 
Aafrikas evolutsiooni käigus mustaks ja järgnevalt toimus musta nahavärvusega isendite 
väljaränne Ida-Aafrikast Aasia ja Euroopa suundadesse. Rändeprotsessis evolutsioneerus 
must nahavärvus kollaseks ja tagasi valgeks.

Aafrika

Aafrikast-välja-hüpotees

Ida-
Aasia

Põhja-
Euroopa

Lääne-
Aafrika

Ameerika
indiaanlased

Joonis 28.3. Inimese naha pigmentatsiooni 
evolutsiooni skeem. Tänapäevased neli inim-
populatsiooni e. -rassi evolutsioneer usid 
ühistest eel lastest , kes ol id heleda naha-
värvusega. 

1.1.2. Näivalt mittemendellikud tunnused 
USA geneetik Edward Murray East (1879–1938) vaatles samal ajal nii keskkonnatingi-
musi kui ka erinevate alleelipaaride sõltumatut lahknemist ja kombineerumist järglaste 
pideva fenotüübilise muutlikkuse tekkel. Ristates kaht homosügootset tubakataimede 
puhasliini, mis erinesid teineteisest õie kroonlehtede pikkuse (41 mm ja 93 mm) poo-
lest, selgus, et F1-põlvkonnas olid järglased vahepealse pikkusega õitega, kuid ilmnes 
ka oluline keskkonnast põhjustatud muutlikkus (jn. 28.4). F1-järglaste iseviljastumi-
sel saadud F2-järglaskond oli veelgi suurema muutlikkusega, sest koostoimes avaldusid 
keskkonna varieeruv mõju ja geneetiline lahknemine. Erinevat tüüpi F2-järglaste isevil-
jastumisel saadud F3-põlvkonna taimede fenotüüp varieerus aga juba kitsamates piirides 
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kui F2-põlvkond. Selle põhjuseks oli konkreetsete isendite selgelt väiksem alleelne eri-
nevus. Siin pole enam jälgitav „+”-alleelide kumulatiivne toime. Siiski, kui me võrdleme 
F2-põlvkonna taimede ristamise tulemusi mõlema inbriidse vanemliini näitajatega, siis 
on võimalik määrata ka, kui mitu erinevat geeni seda konkreetset tunnust kontrollivad. 
Kui meil oleks tegemist ühe geeni kahe alleeliga (A, a), siis oleksid Mendeli seaduste 
kohaselt ¼ F2-järglastest ühe vanema moodi (pikad) ja ¼ teise vanema sarnased (lühi-
kesed). Kahe geeni ja nelja alleeli puhul oleks mõlema vanema sarnaseid 1/16 e. (¼)2, 
kolme geeni ja 6 alleeli korral 1/64, nelja geeni ja 8 alleeli korral 1/256, viie geeni ja 10 
alleeli korral 1/1024 jne. e. (¼)n. Hiljem selgus, et tubakataimede õie pikkust kontrolli-
vad 9 erinevat alleelipaari. See selgitab, miks E. East ei leidnud uuritud 444 taime hulgast 
vanemvormidesarnast taime. Kui tunnust määrab väga palju erinevaid geene, siis pole 
lahknemissuhetes enam võimalik sedastada Mendeli seadustele omast tunnuste diskreet-
set lahknemist.

X

40 1009080706050
Õie kroonlehtede pikkus (mm) Varieeruvuse allikas

Keskkond

Keskkond

Keskkond ja

genotüüp

Keskkond ja

genotüüp

Ristamised

Puhasliinid

F1-põlvkond

(saadud

puhasliinide

ristamisest)

F2-põlvkond

(saadud 

F1-ise-

viljastumisel)

F3-põlvkond 

(saadud 

F2-ise-

viljastumisel)

P1 P2

F1

F2

F3

Joonis 28.4. Tubaka õie kroonlehtede pikkuse päritavus. Tunnuse määramisel osaleb vähemalt viis geeni. 
Alleelide segregatsiooni tõtt u on F3-põlvkonnas varieeruvus väiksem kui F2-põlvkonnas. Roheliste tulpade 
kõrgus näitab vastavate taimede osakaalu vastavas populatsioonis.
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Meeldejätmiseks
• Mõningaid kompleksseid tunnuseid saab kvantifi tseerida Mendeli lahknemissuhetest tulenevatel põhi-

mõtetel. 
• Kui kvantitatiivne tunnus on määratud väga paljude geenide poolt, siis avalduv pidev muutlikkus pole 

enam täielikult selgitatav mendellike lahknemissuhetega.
• Fenotüübilise segregatsiooni alusel saab äärmuslike vanemvormide leidmisega kindlaks teha geenide 

arvu, mis määravad vastavat kvantitatiivset tunnust. 

1.2. Katkendlik muutlikkus
Ülalesitatud pideva muutlikkusega tunnused, nagu tubaka õie kroonlehtede pikkus, 
nisuterade värvus või ubade suurus, on multifaktorilised tunnused, millele mõjuvad nii 
geneetilised kui ka keskkonnatingimused. Geneetikud leidsid aga ka, et mõningad mitt e-
pideva muutlikkusega tunnused võivad olla multifunktsionaalsed. Näiteks kindlatüübilise 
arenguhäire tõtt u võivad sündida jänesemokaga inimesed (osal kaasneb selle tunnusega 
ka suulaelõhe). Ehkki seda tunnust määravad paljud geenid koostoimes keskkonnafak-
toritega, pole ta tavaline kvantitatiivne tunnus, sest ta kas on või teda ei ole (jn. 28.5). 
Tunnuse ilmnemiseks on vajalik kindel hulk geneetilist ja keskkonna toimet, mida nime-
tatakse geneetiliseks kalduvuseks (ingl. genetic „liability”). Tunnuse kindla geneetilise 
ja keskkondliku mõjutaseme ületamise tarvidust nimetatakse läveks ja vastavat tunnust 
lävitunnuseks (ingl. threshold trait).

Lävi

Lävitunnusega

isendid

S
a
g
e
d
u
s

Geneetiline kalduvus

Joonis 28.5. Lävitunnuste avaldumine. 
Kui geneetiline kalduvus (ingl. liability) 
ületab teatud läve, siis tunnus avaldub. 
Eeldatakse, et variandid (al leelid) on 
populatsioonis jaotunud võrdse sage-
dusega.

Meeldejätmiseks
• Tunnuseid, mis avalduvad vaid kindla keskkonna ja geneetilise mõjutaseme ületamisel, nimetatakse 

lävitunnusteks. 
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1.3. Kvantitatiivne geneetika (statistiline geneetika)
Kvantitatiivsete tunnuste kirjeldamine kvalitatiivsete üksiktunnustena on looduslike 
populatsioonide uurimisel paljudel juhtudel lihtsalt võimatu. Järelikult tuleb kvantitatiiv-
seid tunnuseid iseloomustada samuti kvantitatiivselt. Sellisel käsitlusel võetakse uurimise 
alla mingi juhuslik osa populatsiooni isenditest ehk valim (ingl. sample) ning nende 
analüüsist saadud tulemustest tehakse üldistused kogu populatsiooni kohta. Arvutatud 
väärtused on statistilised. Tulemuste graafi lisel esitusel saadakse sagedusjaotus (ingl. 
fr equency distribution), kus horisontaalsel e. X-teljel on tunnuse väärtused ja vertikaalsel 
ehk Y-teljel isendite arv (väärtuste sagedus). 

1.3.1. Populatsiooni keskmine ja modaalklass
Valimi keskmine (ingl. sample mean) peab andma populatsiooni iseloomustava tüüpilise 
tunnuse keskmise väärtuse. Valimi keskmise (X) leidmiseks liidetakse kõigi isendite and-
med (∑xi) ja jagatakse need uuritud isendite arvuga (n).

X = (∑xi)/n.

Valimi modaalklass (ingl. modal class) on väärtuste klass, milles on kõige rohkem isen-
deid. Nii nagu valimi keskmine iseloomustab ka modaalklass populatsiooni keskmist 
väärtust. Enamasti on kvantitatiivsete tunnuste väärtusi iseloomustav kõver keskmise 
väärtuse suhtes sümmeetriline. Sellist jaotust nimetatakse normaaljaotuseks (ingl. nor-
mal distribution). Normaaljaotuse korral langevad populatsiooni keskmine ja modaalklass 
kokku (jaotuskõvera keskele).

Valimi keskmine ja modaalklass ei iseloomusta andmete hajuvust, seda, kui suures 
ulatuses andmed keskmistest väärtustest erinevad. Viimast iseloomustatakse hajuvuse e. 
dispersiooni (ingl. variance) mõistega. Valimi varieeruvus e. variatiivsus mõõdab üksi-
kute andmepunktide hajuvust (s2) keskmisest punktist ja seda arvutatakse alljärgneva 
valemi alusel:

s2 = ∑(xi - X)2 / (n-1).

Kuivõrd varieeruvust väljendab ruutkorrutis, siis kasutatakse arusaadavuse suurenda-
miseks ja hajuvuse iseloomustamiseks standardhälvet (ingl. standard deviation). 
Statistilises väljenduses on standardhälve ruutjuur dispersioonist.

s = √ s2 .

Normaaljaotuse korral on standardhälbe ja valimi keskväärtuse vahel selgeltväljenduv 
seos: valimi keskväärtuse ümber ühe standardhälbe ulatuses mahub 68% tulemus-
test, kahe standardhälbe ulatuses 95% ja kolme ulatuses 99,7% tulemustest (jn. 28.6). 
Geneetiliselt heterogeensemal populatsioonil on andmete varieeruvus ja standardhälve 
suuremad. Homosügootsete vanemate puhul on aga järglaste andmete varieeruvus tingi-
tud otseselt keskkonna mõjudest.
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Standardhälve (s) populatsiooni keskmisest ( )

S
a
g
e
d
u
s

-3 +3+2+1-1-2

68%

95%
99,7%

Joonis 28.6. Katsetulemuste standardhälve 
normaaljaotuse korral. Populatsiooni kesk-
misest (μ) lähtuv standardhälbe (s) väärtus 
±1 katab 68%, ±2 katab 95% ja ±3 katab 
99,7% kogu populatsiooni isenditest.

Näitena on nelja nisupopulatsiooni valimite jaotussagedus ja seda kirjeldav statistika 
esitatud joonisel 28.7. A ja B on inbriidsed vanemliinid, mis ristamisel annavad F1-põlv-
konna ning F1-taimede omavahelisel ristamisel saadakse F2-põlvkond. Iga katse kõik neli 
katseseeriat tehti samal ajal ja vaatluse alla võeti sama arv taimi (40). Selgus, et F1- ja 
F2-järglaste keskmine terade küpsemise aeg (vastavalt 62,20 ja 63,72 päeva – nende kesk-
mine 62,96) oli veidi lühem kui vanemate keskmisest (vastavalt 55,85 ja 72,47) arvutatud 
keskmine (64,16). Varieeruvus ja standardhälve olid aga F2-põlvkonnas arusaadavalt väga 
palju suuremad kui vanemvormidel ja F1-põlvkonnas, sest teises hübriidses põlvkonnas 
toimus terade valmimist määravate geenide segregatsioon. F1- ja F2-põlvkondade kesk-
väärtuste paiknemine vanemvormide suhtes keskel näitab, et alleelid, mis määravad 
terade valmimise aja, on pooldominantse (e. semidominantse) avaldumisega. 

1.3.2. Korrelatsioonikoefi tsient
Erinevate tunnuste mõõtmistulemuste seeriad võivad olla seotud. Seda saab mõõta 
tunnustevahelise korrelatsiooni leidmisega. Vastastikust seost ehk korrelatsiooni iseloo-
mustatakse korrelatsioonikoefi tsiendiga (r) (ingl. correlation coefi cient).

r = ∑ [(xi – X) (yi –Y)]/ ((n – 1) sx sy),

kus xi ja yi on i-nda mõõtmise andmed ning X ja Y valimite keskmised, sx ja sy – vastavalt 
nende standardhälbed ja n näitab valimi suurust. 

Korrelatsioonikoefi tsient varieerub piirides –1 kuni +1. Väärtuse –1 korral on tege-
mist täieliku negatiivse korrelatsiooniga, väärtuse +1 puhul aga täieliku positiivse 
korrelatsiooniga X ja Y vahel. Väärtuse 0 puhul korrelatsioon puudub, s.t. tegemist on 
täielikult sõltumatute sündmustega. Inimesel on näiteks kasv ja kaal positiivses korrelat-
sioonis, samas kui korrelatsioon indiviidide kasvu ja intelligentsuse (IQ ) vahel puudub. 
Negatiivse korrelatsiooni näiteks on lindude munade suuruse ja arvu seos (mida rohkem 
mune, seda väiksemad need on). Mida lähemal on korrelatsioonikoefi tsient väärtusele 1, 
seda tugevam on nähtuste seos. 
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1.3.3. Regressioonanalüüs
Isade ja poegade kaalu ja kasvu vahel on positiivne korrelatsioon. Samas ei näita korrelat-
sioonikoefitsient nende tunnuste väärtusi, näiteks kui pikk võiks olla poeg teatava 
kasvuga isa puhul. Seda saab selgitada regressioonanalüüsil (ingl. regression analysis). 
Kahe varieeruvusseeria suhe leitakse matemaatiliselt regressioonijoonena (ingl. regres-
sion line), mis näitab erinevate seeriate erisuguste väärtustega andmete kõige suuremat 
kokkulangemist.

Meeldejätmiseks
• Populatsiooni keskmine, modaalklass, hajuvus (dispersioon) ja standardhälve kirjeldavad statistiliselt 

populatsiooni muutlikkuse ulatust ja iseloomu. 
• Korrelatsioonikoefi tsient mõõdab erinevate tunnuste seost, regressioonijoon näitab aga kahe varieeru-

vusseeria suhet. 

= 55,85

s2 =   1,92

s =   1,39

= 72,47

s2 =   2,05

s =   1,43

= 62,20

s2 =   2,88
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Joonis 28.7. Nisupopulatsiooni nisu-
terade valmimise aega iseloomustav 
taimede sagedusjaotus ja statistilised 
näitajad (katses neli kordust, igast 
katseseeriast on võetud juhuslikult 
40 taime). Vanemvormide A ja B 
omavahelisest ristamisest on saa-
dud F1-populatsioon. F1-isendite 
omavahelisest ristamisest on saadud 
F2-populatsioon. μ – populatsiooni 
kesk mine; punane nool tähistab 
modaa l k lassi; s2 – d ispersioon; 
s – standardhälve. 
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1.4. Päritavus

1.4.1. Varieeruvuse komponendid
R. Fisheri biomeetrilise teooria (avaldati 1918. a.) aluseks on eeldus, et kvantitatiiv-
sed tunnused on multifaktorilised. Multifaktorilisuse hüpoteesi kohaselt on mingi 
kvantitatiivse tunnuse oodatav väärtus T väljendatav geneetiliste ja keskkonnategurite 
kombinatsioonilise toime mõjuna (kõrvalekaldena) populatsiooni keskväärtusest ehk:

T = μ + g + e,

kus μ on populatsiooni keskmine, g – geneetilisest komponendist põhjustatud kõrvale-
kalle populatsiooni keskmisest ja e – keskkonnast põhjustatud kõrvalekalle populatsiooni 
keskmisest. 

Mõnedel tunnustel on kitsas, mõnedel lai T-väärtuste vahemik. Samuti on iga indi-
viidi jaoks T-väärtus erinev (jn. 28.8). 

Sa
ge

du
s 

po
pu

la
ts

io
on

is

T1
Üksik-
mõõtmised

T2 T3 T4

g2 + e2

g1 + e1

g4 + e4

g3 + e3Hälbed
keskmisest

Joonis 28.8. Kvantitatiivsed 
tunnused ja individuaalsete 
mõõtmiste kõrvalekalle popu-
latsiooni keskmisest (μ). Iga 
üksik kõrvalekalle (T) koos-
n e b  g e n o t ü ü b i  ( g )  j a 
kesk konna (e) põhjustatud 
hälbest.

Varieeruvuse komponentideks on seega genotüüp ja keskkond (ingl. environment). See 
tähendab, et kuivõrd kvantitatiivsed tunnused on määratud paljude geenide poolt (nad 
on polügeensed), siis iga geeni avaldumisega seondub konkreetsete keskkonnategurite 
modifi tseeriv mõju e. modifi katsiooniline muutlikkus (ingl. modifi cations). See tähen-
dab ka, et populatsiooni kogu fenotüübiline varieeruvus (VT) (ingl. phenotypic variance) 
võrdub genotüübilise varieeruvuse (Vg) (ingl. genotypic variance) ja keskkonnavariee-
ruvuse e. keskkondliku hajuvuse (Ve) (ingl. environmental variance) summaga:

VT = Vg + Ve .
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Nisu ristamisel saadud tulemuste (jn. 28.7) analüüsil saame määrata populatsiooni kogu 
genotüübilise ja fenotüübilise varieeruvuse. Selle populatsiooni kogu fenotüübiline dis-
persioon on 14,26 (s2 = 14,26 päeva2). Keskkonna varieeruvust saame leida, lähtudes 
vanemvormide (VA ja VB) ja F1-põlvkonna (VF1) hajuvusest, sest neil juhtudel on geno-
tüübid ühtlikud (vanemvormid on homosügoodid ja F1-põlvkonna isendid ühesugused 
heterosügoodid) ning muutused peavad olema põhjustatud just keskkonna poolt:

Ve = (VA + VB + VF1) / 3 = (1,92 + 2,05 + 2,88) / 3 = 2,28.

Seega leidsime, et keskkondlik hajuvus on 2,28. Järelikult, F2-põlvkonna kogudispersioon 
ja keskkonnavarieeruvuse dispersiooni vahe on genotüübiline dispersioon (11,98).

Vg = VT - Ve = 14,26 – 2,28 = 11,98, sest VT = Vg + Ve  ja 14,26 = 11,98 + 2,28.

1.4.2. Päritavus laiemas tähenduses
Päritavus (ingl. heritability) on kvantitatiivse tunnuse populatsioonisisese muutlik-
kuse see osa, mis on tingitud indiviidide genotüüpide erinevustest, s.t. genotüübilisest 
muutlikkusest. Päritavust laiemas tähenduses e. laiatähenduslikku päritavust (ingl. 
broad-sense heritability) väljendatakse genotüübilise varieeruvuse (Vg) suhtega populat-
siooni kogumuutlikkusesse (VT) ja tähistatakse H2, sest vastavad väärtused on leitud 
varieeruvustest, mis on samuti ruutväärtused (s2):

H2 = Vg / VT = Vg /(Vg + Ve).

Nisuterade näitel (jn. 28.7) arvutatult laiatähenduslik päritavus H2 = 11,98/14,26 = 0,84. 
Saadud väärtus 0,84 selgitab, et 84% ulatuses on nisuterade küpsemine põhjustatud isen-
dite geneetilistest erinevustest. Laiatähenduslik päritavus ei anna aga infot selle kohta, 
millised on geenide konkreetsed erinevused.

Laiatähenduslik päritavuskoefitsient (H2) varieerub nullist üheni e. 100%-ni. 
Väärtuse 0 korral ei ole fenotüübilised muutused põhjustatud geneetilistest erinevustest, 
väärtuse 1,0 puhul on aga erinevused põhjustatud täielikult geneetilistest erinevustest. 
Inimese kvantitatiivsete tunnuste laiatähenduslik päritavus on sõltuvalt tunnustest kas 
väga otsese geneetilise determinatsiooniga (skisofreenia 0,85, astma 0,8, huule-suulaelõhe 
0,76, hiline diabeet 0,70), keskmisetasemelise geneetilise komponendiga (depressioon 
0,45) või suhteliselt väikese geneetilise määratusega (maohaavandid 0,37, südamehaigu-
sed 0,35, varane diabeet 0,35). Kuid ka juba 0,35 tähendab, et 35% ulatuses on vastava 
tunnuse muutlikkus uuritavas populatsioonis olemasolevatel tingimustel määratud otse-
selt ikkagi geenide poolt. 

1.4.3. Päritavus kitsamas tähenduses
Päritavuse geneetiline komponent koosneb nii geenide kui ka alleelide vastastikusest 
toimest. Alleelide vastastikuse toime korral on suurima tähtsusega komponendiks variee-
ruvus, mis moodustub alleelide summeeriva e. aditiivse toime (ingl. allelic additive 
eff ect) tagajärjel (Va). Varem näitasime geenide aditiivset toimet nisuterade küpsemisaja 
ja inimese naha värvustunnuse päritavuse korral (tunnuse tugevus sõltus „+”-alleelide 
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arvust). Genotüübilisel varieerumisel eristatakse veel osi, mis on põhjustatud alleelide 
domineerimisest (Vd) ja erinevate geenide alleelide interaktsioonist e. epistaatilisest 
muutlikkusest (Vi). Kogu geneetiline muutlikkus on

Vg = Va + Vd + Vi ja populatsiooni kogumuutlikkus VT = Va + Vd + Vi + Ve .

Nii epistaatilist interaktsiooni kui ka domineerimisest põhjustatud varieeruvust on raske 
kindlaks teha ja nende osa populatsiooni koguvarieeruvuses on väiksem kui geenide 
aditiivsest toimest tulenev varieeruvus. Konkreetsete geenideni viivat geenide summee-
ruva toime suhet populatsiooni kogumuutlikkusse nimetatakse päritavuseks kitsamas 
tähenduses e. kitsatähenduslikuks päritavuseks (ingl. narrow-sense heritability) ja seda 
väljendatakse kitsatähendusliku päritavuse koefi tsiendiga (h2) (ingl. narrow-sense heri-
tability coeffi  cient):

h2
 = Va / VT . 

Ka kitsatähenduslik päritavuskoefi tsient varieerub piirides 0 kuni 1 ning mida suurem 
arv see on, seda suurem on pärilikkuse (geenide aditiivse toime) otsene roll muutlikku-
ses. Kitsatähenduslik päritavuskoefi tsient annab sama tunnuse kohta mõneti väiksemaid 
arvulisi tulemusi kui laiatähenduslik päritavuskoefi tsient, sest ta mõõdab väiksemat osa 
genotüübilisest kogumuutlikkusest. Seepärast saame kitsatähenduslikuks päritavus-
koefi tsiendiks inimese kasvu puhul 0,65 (laiatähendusliku päritavuskoefi tsiendi puhul 
0,75). Kitsatähenduslik päritavuskoefi tsient on näiteks lehmade piimaanni puhul tähtsam 
(0,35) kui kanade munatoodangu puhul (0,1). Teisalt, hiire sabapikkus ja Drosophila keha-
pikkus on olulise geneetilise komponendiga (mõlemad 0,4), sigade pesakonna suuruse 
varieeruvus aga väga väikese geneetilise mõjuga (0,05). 

1.4.4. Päritavus ühe- ja erimunakaksikutel
Inimeste puhul pole eetiline teha eksperimentaalseid ristamisi. Loodus võimaldab inimestel 
siiski ka mitmikute sündimist keskmise sagedusega 0,03 e. 3%. Kui pärast munaraku viljas-
tumist toimub sügoodis üks jagunemine (mitoos) ja moodustunud kahest rakust sünnivad 
geneetiliselt identsed (sama genotüübiga) kaksikud, siis on need nn. ühemunakaksikud 
ehk monosügootsed (ühest sügoodist tekkinud) kaksikud (jn. 28.9). Sellisel unikaalsel 
juhul on meil tegemist justkui geneetiliselt identsete kloonidega. Teisalt, kaksikud sünnivad 
enamasti ka erinevate munarakkude viljastumisel erinevate spermidega. Neid kaksikuid 
nimetatakse erimunakaksikuteks (e. disügootsed kaksikud) ja nende geneetiline sugu-
lus on sama kui teistel samade vanemate lastel. Kaksikud võivad elada nii koos kui ka lahus. 
Ühemunakaksikute erinevus näitab praktiliselt vaid tunnuse keskkonnast põhjustatud 
muutust: mida otsesemalt on tunnus geneetiliselt määratud, seda suurem on pärilikkuse 
osa fenotüübis. Eri- ja ühemunakaksikutel saab määrata neil esinevate tunnuste kokkulan-
gevustaset e. konkordantsust (ingl. concordance rate). See näitab kaksikute mingi tunnuse 
osa tähtsust, kui mõlemal kaksikul on vaadeldav tunnus ühesugune.

Ühemunakaksikud on geneetiliselt identsed ja elavad tavaliselt koos, mistõtt u nad 
kasvavad ühesugustes keskkonnatingimustes. Neis kaksikuterühmades mõõdab tun-
nuse paarisisene korrelatsiooni koefi tsient (r) tunnuse totaalset varieeruvust, mis on 
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tingitud geneetiliste faktorite avaldumisest (pärandumine laiemas tähenduses (H2)) 
ja ühiste keskkonnatingimuste osast (C2) tunnuse kogumuutlikkuses (jn. 25.10). Ühist 
keskkonnatingimuste proportsiooni (C2) nimetatakse ka keskkondlikkuseks e. kesk-
konnatingituseks (ingl. environmentality). Eraldielavad ühemunakaksikud on küll 
geneetiliselt identsed, kuid nad on erinevas keskkonnas. Nende puhul väljendab tunnuse 
korrelatsioonikoefi tsient laiatähenduslikku päritavust (H2). 

Erimunakaksikud on geneetiliselt teineteisest sama kaugel kui teised sama pere 
lapsed. Mõlemad saavad oma kummaltki vanemalt poole geenidest. Järelikult tuleb 
korrelatsioonikoefitsiendi r arvutamisel tulemustesse sisse viia korrektsioonifak-
tor ½. Kuivõrd ühemunakaksikutel on valdavalt ühed ja samad geenid, siis alleelide 
dominantsuse ja epistaatilise avaldumise osa ei pruugi olla suur. Kui see on nii, siis on 
korrelatsioonikoefi tsient võrdne (½)h2-ga ehk poolega kitsatähenduslikust päritavusest 

Sperm

Üks 

munarakk

Viljastatud

munarakk

Sügoodi kahest

jagunenud  blastomeerist 

võivad areneda 

geneetiliselt 

identsed looted

Ühemunakaksikud

(identsed geenid ja

kromosoomid)

Mitoos

Mitoosid

Mõjutus

Joonis 28.9. Inimese ühemunakaksikute moodustumise võimalik skeem.

Ühemunakaksikud

Elavad koos Elavad lahus

Erimunakaksikud Mittesugulased

r = (1/2)h2 + D2 + C2r = H2 r = C2r = (1/2)h2 + D2r = H2 + C2

Elavad lahus Elavad koosElavad koos

r = 0

Elavad lahus

Joonis 28.10. Geneetilise vastastikuse toime olulisus korrelatsioonikoefitsientide (r) alusel. Esitatud on 
korrelatsioonikoefitsientide (r) teoreetilised väärtused koos- ja eraldielavatel ühe- ja erimunakaksikutel 
ning mitt esugulastel. H2 – laiatähenduslik päritavus; C2 – keskkondlikkus; h2 – kitsatähenduslik päritavus; 
D2 – (1/2)H2 ja (1/2)h2 erinevus.
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(jn. 28.10). Alleelide dominantsuse ja epistaatilise toime mõju seisneb (½)H2 ja (½)h2 eri-
nevuses. Seda suurust tähistatakse tähega D2. Kooselavatel erimunakaksikutel lisandub 
korrelatsioonikoefi tsiendi väärtusesse veel ühise keskkonna osa (C2), mida nimetatakse, 
nagu juba mainisime, keskkondlikkuseks ja mida pole eraldielavatel kaksikutel. 

Mittesuguluses olevatel indiviididel (nt. adopteeritud lapsed) on oluliselt vähem 
geneetilist ühisosa (kui neil pole ühist eellast) ja järelikult, kui nad elavad ka lahus, siis ei 
saa korrelatsioonikoefi tsient seda osa ka mõõta (r = 0). Kui nad elavad koos, siis on neil 
ühine keskkonnakomponent e. keskkondlikkus (C2) (jn. 28.10).

Meeldejätmiseks
• Laiatähenduslik päritavus näitab geneetilise varieeruvuse osa suhet populatsiooni kogu fenotüübilisse 

varieeruvusse. 
• Genotüübilise muutlikkuse komponendid on muutlikkus, mis tuleneb geenide aditiivsest (summaar-

sest) toimest, alleelide domineerimise nähtusest ja erinevate geenide alleelide vastastikusest toimest 
(epistaasist).

• Kitsatähenduslik päritavus näitab geenide aditiivsest (summaarsest) toimest tuleneva geneetilise muut-
likkuse suhet populatsiooni kogu fenotüübilisse muutlikkusesse.

• Eraldielavate ühemunakaksikute tunnuste kokkulangevuse korrelatsiooni mõõdetakse laiatähendusliku 
päritavusega.

• Eraldielavate erimunakaksikute tunnuste kokkulangevuse korrelatsiooni mõõdetakse kitsatähendusliku 
päritavusega.

2. ARETUS

2.1. Valikumeetodid
Kunstlik valik (ingl. artifi cial selection) on uurija või aretaja tehtud valik, et saada teatud 
vajaduste, soovide või rakenduste tarvis uute omadustega taimesorte, mikroobitüvesid, 
liine või loomatõuge. Koduloomade ja kultuurtaimede aretuses seisneb see peamiselt 
kindlate fenotüüpide ja nende aluseks olevate genotüüpide ristamises. Kunstlikul valikul 
kasutatakse põhiliselt kaht valikumeetodit.

1. Individuaalvalik (ingl. individual selection), mispuhul järglastest valitakse rista-
miseks välja konkreetsed isendid, kasutades fenotüüpide ett earvamise meetodit.

2. Massvalik (ingl. mass selection), kus ristamiseks valitakse vanemate hulgast välja 
kindlate omadustega väike grupp isendeid. 

Kolmandaks aretusmeetodiks on nüüdisajal kasutatav meetod, kus identifi tseeritakse 
individuaalseid geene, mis mõjutavad komplekstunnuste avaldumist. Vastavad geenid 
asuvad kromosoomilookustes, mida nimetatakse kvantitatiivsete tunnuste lookusteks 
(QTL) (ingl. quantitative trait loci). 
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2.1.1. Individuaalne valik
2.1.1.1. Fenotüüpide ennustamine
Individuaalsel valikul järglaste hulgast konkreetse isendi tunnuse väärtuse ett earva-
miseks peame eelnevalt teadma vastava tunnuse kitsatähenduslikku päritavust, tunnuse 
keskväärtust populatsioonis ja võrreldavate isendite konkreetseid tunnuste väärtusi. 
Võtame näiteks IQ (jn. 28.11). Uurijad on kindlaks teinud, et selle tunnuse puhul on 
kitsatähenduslik päritavus h2 = 0,4 (40% määratud geenide aditiivsest toimest) ja popu-
latsiooni keskmine μ = 100. Oletame, et Mati (mees) IQ väärtuseks saadi 110, Felicial 
(naine) aga 120. Küsitakse, mis on nimetatud andmete valguses nende lapse Oti oodatav 
IQ väärtus To? See leitakse järgmisel viisil:

To = μ + h2 [(TM + TF) / 2 - μ],

kus Oti, Felicia ja Mati IQ väärtused on tähistatud vastavalt To, TF ja TM. Valemis tähistab 
(TM + TF)/2 vanemate keskväärtust (ingl. midparent value) TP, mida arvestades saame 
lihtsama valemi:

To = μ + h2 (TP – μ).

Esitatud valemis tähistab (TP – μ) vanemate keskväärtuste erinevust populatsiooni kesk-
misest. Meie näites on võetud Oti vanemate keskväärtuseks 115, mis on võrdne Mati ja 
Felicia keskväärtusega. Kui me korrutame selle väärtuse kitsatähendusliku päritavus-
koefi tsiendiga (mis näitab geneetilise komponendi avaldumise osa), siis saadud väärtuse 
kõrvalekalle populatsiooni keskmisest annabki Oti IQ oodatava väärtuse. Asetades 
arvud valemisse, saame Oti IQ väärtuseks 106 (jn. 28.11). Viimane on oodatav tõenäo-
suslik väärtus ja võib tegelikkuses oodatavast ka oluliselt erineda. Siiski, kitsatähenduslik 
päritavus (h2) võimaldab siin ett e arvata järglaste oodatavat fenotüüpi (To) vanemate feno-
tüüpide keskväärtuste (TP) ja populatsiooni keskväärtuse (μ) suhtes.
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IQ väärtused 100 Üksik-
mõõtmised

TM TF

TP = 115

TO=106

TP = (TM + TF ) / 2

110 120 

TO = + h2 [TP - ] Ennustatav fenotüüp

Vanemate keskväärtus

h2  = 0,4

Joonis 28.11. Järglase fenotüübi 
ennustamine (TO), lähtudes vane-
mate fenotüübist ja k itsatähen-
duslikust päritav usest (h2). Vaid 
vanemate keskväärtuse (TP) erine-
vus populatsiooni keskmisest on 
päritav ja sõltub kitsatähendusli-
kust päritavusest (IQ h2 = 0,4).
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2.1.2. Massvalik
Genotüüpide kindlakstegemine pole paljudel juhtudel üldse lihtne ja seepärast tuleb 
individuaalvaliku asemel kasutada lihtsamat, kuid vähem efektiivset ja aeganõudvamat 
massvaliku meetodit. Päritavust kitsamas tähenduses saab edukalt kasutada ka popu-
latsiooni oodatava selektsiooniedu suunamiseks massvaliku korral, lähtudes järgmisest 
võrrandist:

To = μ + h2 (TS – μ),

kus To on järglaste ja μ – kogu populatsiooni keskmine, TS – väljavalitud vanemate grupi 
keskmine ja h2 – kitsatähenduslik päritavus uuritava tunnuse osas. See valem on sarnane 
konkreetse järglase tunnuse ennustamisel esitatud valemiga, kus Tp on vaid asendunud 
TS-iga. Kui esitatud valemis viia μ võrrandi vasakule poolele, siis saame järgmise võrrandi: 

To – μ = h2 (TS – μ),

kus (TS – μ) on selektsioonidiferents (S) (ingl. selection diff erential, S). Seevastu selekt-
sioonikoefi tsient (s) (ingl. selection coeffi  cient, s) on arv, mis mõõdab genotüübi kohasust, 
võrreldes populatsiooni edukama genotüübiga (vt. ptk. XXIX, 2.2.1). Selektsioonidife-
rents väljendab selekteeritud vanemate keskmise ja populatsiooni (millest neid valiti) 
keskmise väärtuse erinevust ja ta mõõdab kunstliku valiku intensiivsust (ingl. intensity 
of artifi cial selection). Võrrandi vasakpoolne osa (To – μ) väljendab vastust selektsioonile 
(ingl. response to selection). Vastus selektsioonile ehk selektsiooni tulem (R) on järg-
laste keskmise ja algse populatsiooni keskmise väärtuse erinevus ehk, teisisõnu, tunnuse 
keskväärtuse muutus selektsiooni käigus ühe põlvkonna jooksul. Tähistades vastust 
selektsioonile tähega R ja selektsioonidiferentsi tähega S, saame ülalesitatud valemile 
anda lihtsustatud kuju: 

R = h2S.

Järelikult saab selektsiooni tulemit (R) väljendada selektsioonidiferentsi (S) ja kitsatähen-
dusliku päritavuse (h2) korrutisena. 

Kunstliku valiku survele seab end vastu looduslik valik. Looduslik valik seab ett e pii-
rid, mis ei luba kasutada kunstliku selektsiooni käigus populatsiooni kogu muutlikkust. 
Vaatleme seda mõnede näidete varal.

Kuidas saab järglaste tunnuse keskväärtust ette arvata massvalikul? Oletame, et 
populatsiooni keskmine (μ) on 20 ühikut (jn. 28.12). Kunstlikul valikul valime välja grupi 
isendeid, kelle uuritava tunnuse keskväärtus TS = 30. Järelikult on selektsioonidiferents 
(S) siin 10 (sest S = TS - μ). Kui me teame uuritava tunnuse kitsatähendusliku päritavuse 
suurust (0,3), siis saame arvutada selektsiooni tulemi (R), mis antud juhul on 3 ühikut 
(R = h2S = 0,3 x 10 = 3). Seega on järglaspopulatsiooni isenditel tunnuse oodatavaks kesk-
väärtuseks μ + R = 20 + 3 = 23 ühikut, e. 3 ühikut rohkem kui vanempopulatsioonis.

Teiseks vaatleme kunstliku valiku efekti jahumardikate (Tribolium castaneum) keha-
kaalu suurendamiseks (jn. 28.13). Ristamistes valiti 125 põlvkonna vältel välja kõige 
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Joonis 28.12. Kunstlik valik. Selektsiooni diferentsiaal (S) on valitud vanemate ja populatsiooni keskmise 
vahe. Selektsiooni tulem (R) on järglaste ja kogu populatsiooni (k.a. vanemate) keskmise erinevus. Suhtele 
R/S vastab päritavus kitsas tähenduses (h2).
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Joonis 28.13. Jahumardika (Tribolium casta-
neum) nukkude kaalu suurenemine kunstlikul 
valikul 125 põlvkonna vältel. Katse algul oli 
nukkude keskmine kaal 2400 μg ja dispersioon 
(ruuthälve) 40 000 μg2, pärast 125. põlvkonda 
selektsiooni saav utati nuk kude kesk miseks 
kehakaaluks 5800 μg. Esimese 40 põlvkonna 
vältel suurenes nukkude kaal 2000 μg , heas 
kooskõlas teoreetiliselt oodatava 2400 μg-ga 
(S = 200 μg põlvkonna kohta; 40 pk.; R = 60 μg 
põlvkonna kohta; h2 = 0,3). Edasi, põlvkondades 
41-125 suurenes nukkude kehakaal palju vähem 
(1400 μg), ehkki populatsiooni varieeruv us 
ei olnud oluliselt muutunud. Põlvkondades 
50–110 viis valiku katkestamine nukkude kaalu 
k i i re le  v ä he ne m i s e le .  Jä re l i k u lt  p ol nud 
selektsioonil saadud muutused genotüübis kin-
nistunud, vaid ainult modifi katsioonilised. 
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suurema kaaluga nukud. Algpopulatsiooni nukkude kaal oli piirides 1800–3000 μg, 
populatsiooni keskmine 2400 μg ning pärast 125 põlvkonda selektsiooni oli nukkude 
keskmine kaal 5800 μg. Tunnuse varieeruvuseks (standardhälbe ruut) saadi 40 000 μg2, 
päritavus kitsamas tähenduses h2 = 0,3, selektsioonidiferents 200 μg iga põlvkonna kohta. 
Neist andmetest eeldati vastuseks selektsioonile põlvkonna kohta nukkude keskmise 
kaalu suurenemist 60 μg võrra. Katse esimese 40 põlvkonna vältel see peaaegu nii toi-
muski. Nukkude keskmiseks kaaluks saavutati kumulatiivselt 2000 μg, mis on vaid veidi 
väiksem teoreetiliselt oodatust 2400 μg-st (60 μg põlvkonna kohta x 40 põlvkonda). Edasi 
aga järgmistes põlvkondades 40 kuni 125 oli kumulatiivseks vastuseks vaid 1400 μg, mis 
on palju väiksem kui eeldatav vastus 5100 μg (60 μg põlvkonna kohta x 85 põlvkonda). 
Seejuures selgus, et kitsatähenduslik päritavus ei olnudki oluliselt muutunud ja järelikult 
oli populatsioonis geneetiline varieeruvus ikka veel alles. Selektsiooni efektiivsuse lan-
gus oli siin põhjustatud hoopis nukkude kehakaalu ja reproduktiivse aktiivsuse toimima 
hakanud negatiivsest korrelatsioonist. Kunstliku selektsiooniga ei suudetud nukkude 
kaalu viia suuremaks kui 5800 μg. Selektsioon ei osutunud ka geneetiliselt fi kseerituks, 
sest kui järglasi põlvkondadest 59–110 ei allutatud selektsioonile, siis nende järglaste nuk-
kude kaal langes järglaspõlvkondades mitt eselektiivsel foonil kiiresti tasemele, nagu oli 
iseloomulik algpopulatsioonile. Järelikult seadis looduslik valik ett e piirid, mis ei lubanud 
kogu muutlikkust kunstlikul valikul realiseerida. 

Kolmandaks vaatleme rottide õppimisvõimet ja selektsiooni. Genotüübi ja kesk-
konnatingimuste interaktsiooni iseloomustabki katse rottidega, kus kunstliku valiku 
käigus aretati massvaliku põhimõtt el välja kaks rotiliini, nn. nutikad ja juhmid. Juhmid 
kulutavad labürindi läbimisele oluliselt kauem aega ja teevad palju rohkem vigu. Siiski, 
nutikus avaldus vaid labürindi tundmaõppimisel katsete tavatingimustes, sest teistsugus-
tes keskkonnatingimustes polnud liinide erinevusi enam võimalik märgata. 

2.1.3. Kvantitatiivse tunnuse lookus
Ehkki kvantitatiivsed tunnused on määratud paljude geenide poolt, mis asetsevad genoomis 
eri lookustes, on kvantitatiivse tunnuse avaldumisel mõningad geenid suurema tähtsusega. 
Neid lookusi, mis määravad kvantitatiivseid tunnuseid, nimetatakse kvantitatiivse tun-
nuse lookuseks (ingl. quantitative trait loci) ehk QTL. Produktiivsusnäitajatega seotud 
tunnuste (piimatoodang, munatoodang, juurdekasv jms.) selektsioonis on QTL-ide selgita-
mine ülitähtis, sest vastavaid polümorfseid lookusi saab kasutada markeritena suunitletult 
tõu- ja sordiaretuse eesmärkide saavutamiseks. QTL-ide uurimine aitab oluliselt kaasa ka 
inimese komplekssete haiguste riskifaktorite väljaselgitamisele. Südame-veresoonkonna 
(kardiovaskulaarsete) haiguste QTL-id asuvad kromosoomides 1–4, 6–8, 11, 16–17 ja 
19. Need lookused mõjutavad selliseid riskifaktoreid nagu vererõhk, vere kolesterooli-, 
lipoproteiinide ja triglütseriidide sisaldus ning kehakaal (tüsedus). Teiselt poolt on QTL-ide 
uurimine tähtis ka konkreetsete pärilike haiguste väljaselgitamisel. On teada, et epilepsia e. 
langetõbi (ingl. epilepsy) erivormid on määratud mitme geeni poolt, kusjuures need geenid 
asuvad erinevates kromosoomides (8., 10. ja 20. kromosoom). 

Diabeet e. suhkurtõbi e. suhkruhaigus on geneetiline haigus, mis kahjustab nee-
rude, silmade, närvide ja vererakkude funktsioone. Diabeetikutel on vere glükoositase 
kõrge, sest glükoosi kasutamine ja transport on häiritud insuliini puudumise või insuliini-
resistentsuse tõttu. Insuliinist sõltuv diabeet (tüüp I) on autoimmuunhaigus, mille 
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korral organism toodab antikehi insuliini produtseerivate pankrease B-rakkude vastu. 
Seda diabeedi vormi määravaid geene on leitud genoomi eri piirkondades paiknevate 
rohkem kui 20 lookuse puhul (sealhulgas kromosoomides 6 ja 11) ning haiguse välja-
arenemine sõltub suuresti keskkonnateguritest (suhkru tarbimisest). On selgitatud, et 
veisepiimas olev albumiin põhjustab molekulaarset mimikrit (ingl. molecular mimicry), 
sest antikehad, mida toodetakse neis organismides veise albumiini vastu, hävitavad ka 
B-rakke. Sellised haiged vajavad insuliinteraapiat. Insuliinist sõltumatut diabeeti 
(tüüp II) on 85%-l kõigist diabeedijuhtudest ning see on samuti geneetiline haigus. See 
ei ole aga autoimmuunhaigus, ta on tavaliselt polügeenne ning keskkonna poolt tugevalt 
mõjutatud haigusvorm. Monogeense diabeedi juhud (MODY), mis avalduvad eelkõige 
noortel, klassifitseeritakse tüüp II-st eraldi rühmaks. Selle haigusvormiga indiviidid 
sekreteerivad insuliini, kuid organismis olev glükokinaas on insuliiniresistentne. Glüko-
kinaasi mutatsioon lokaliseerub 7. kromosoomi lühikeses õlas. Selle tagajärjel tõstavad 
glükogeenigeenis olevad mutatsioonid organismis glükoositaset. Insuliinist sõltumatu 
monogeense diabeedi väljakujunemine on pea 100%-liselt pärilik ning keskkonnategurite 
osa on siin täiesti tühine. 

Meeldejätmiseks
• Kitsatähenduslik päritavus (h2) võimaldab ette arvata järglaste oodatavat fenotüüpi (To) vanemate feno-

tüüpide keskväärtuse (TP) ja populatsiooni keskväärtuse (μ) kaudu.
• Aretustöös saab massivaliku korral valiku ulatust määrata kitsatähendusliku päritavuse (h2) ja selekt-

sioonidiferentsi (S) alusel.
• Kvantitatiivsete tunnuste komponente saab iseloomustada kromosoomides asuvate kvantitatiivsete 

tunnuste lookustega. 

2.2. Aretusmeetodid
2.2.1. Sise- ja välisaretus
Lähisugulaste ristamisi nimetatakse inbriidinguks (ingl. inbreeding). Ajalooliselt 
nimetati inimesel lähisugulastevahelisi vanempaare veresugulusristumisteks (ingl. 
consanguineous mating). Inbriidingu tulemusel (kui sellised ristumised on populatsioonis 
sagedased) suureneb populatsioonis homosügootide ja väheneb heterosügootide osakaal. 
Sellega kaasneb autosoomretsessiivsete alleelide avaldumise sagenemine. Kuivõrd aga 
retsessiivsed tunnused on enamasti organismile kahjulikud, siis kaasneb inbriidinguga 
organismide elujõu vähenemine. Vana aja inimestel polnud põhjust lähtuda geneetikast, 
sest sel ajal geneetikateadmised valdavalt veel puudusid. Sugulasabielude aktsepteeri-
mine oli tingitud eelkõige kuningliku vere „puhtuse” hoidmise vajadusest. Seepärast olid 
näiteks Egiptuses kuninglikud abielud õdede ja vendade vahel lubatavad ja nii ka toimiti. 
Sama traditsioon oli veel hiljuti näiteks Polüneesias. Sugulasristamiste arvu suuren-
das ka religioossete tõekspidamiste jälgimine ja geograafi line isolatsioon (nt. väikesed 
üksiksaared). USA-st on teada nn. amishi religioosse pere kaheksa põlvkonna vältel 
sugulasabieludest kõrge sagedusega albiinode (retsessiivautosoomne tunnus) sündimine 
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(jn. 28.14). Amishite kõik järglased pärinevad kahest vanemast, kes emigreerusid Euroo-
past Ameerikasse. Euroopa kuninglikes suguvõsades sugulasabielusid ei olnud. Küll aga 
jälgiti kuninglikku päritavusliini ning kui vastavas suguvõsas oli mõni pärilik haigus, siis 
kandus see edasi ja avaldus järglastel. Üheks selliseks näiteks on X-liiteline retsessiivne 
hemofi ilia (jn. 28.15). Tänapäeva ühiskondades on sugulasabielud valdavalt keelatud.

Inbriidingu kõige ekstreemsem vorm avaldub taimede iseviljastumisel (jn. 28.16). 
Kui algne populatsioon on heterosügootne (Aa), siis mendelliku lahknemise tõttu on 
järgmises põlvkonnas 50% homosügoodid ja 50% heterosügoodid. Sellele järgnevas põlv-
konnas annavad homosügoodid iseviljastumisel muidugi vaid homosügootseid järglasi ja 
heterosügoodid uusi homosügoote jälle 50% ulatuses, mistõtt u kogu populatsioonis kaha-
neb heterosügootide arv 25%-ni. Edasi, järgmises põlvkonnas on heterosügootide osa juba 
12,5% ning 10. põlvkonnas on 99,9% järglastest homosügootsed. Populatsioonides, kus 
inbriiding on tavaline looduslik protsess, on geenide homosügootsuse aste väga kõrge 
ning seetõtt u avalduvad sageli ka retsessiivsed tunnused. Kõrge homosügootsuse astmega 
liinid on aga geneetiliselt stabiilsed ja neid nimetatakse seepärast puhasliinideks (ingl. 
inbred line). 
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Joonis 28.14. Inbriidinguefekt amishi suguvõsas (USA) retsessiivse autosoomse tunnuse – albinismi – 
avaldumisele 8 põlvkonna jooksul. Kogu sugupuu lähtub kahest vanemast, kes emigreerusid Euroopast 
Ameerikasse. Albiinod on tähistatud kollaselt, terved mehed tumedalt ja terved naised helelillalt. Sugulasabi-
elud on tähistatud kahe horisontaaljoonega vanemate vahel.
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Joonis 28.16. Inbriiding taimede iseviljastu-
misel. Järglaspõlvkondades suureneb kiiresti 
homosügootide proportsioon ja väheneb 
heterosügootide osa. 

Inbriiding vähendab oluliselt populatsiooni isendite elujõudu ja viljakust. Näiteks (n-ö. 
kuluvad seetõtt u) maisi inbriidsed sordid: tõlvikud muutuvad väiksemaks, neis olevad 
maisiterad on samuti väiksemad ja taimed on madalamakasvulised. Sel puhul räägitakse 
inbriidingdepressioonist (ingl. inbreeding depression) ja see väljendub peaasjalikult kah-
julike retsessiivsete geenide avaldumises.

Erinevate inbriidsete liinide ehk mitt esugulaste ristamist nimetatakse autbriidin-
guks (ingl. outbreeding) e. välisaretuseks. Välisaretusel viiakse geenid heterosügootsesse 
olekusse, kus kahjulikud retsessiivsed alleelid ei avaldu. Tulemusel suureneb järglaste elu-
jõud. Koos elujõu suurenemisega suureneb taimedel ka vegetatiivne mass (lehed, viljad). 
Seda nähtust nimetatakse heteroosiks e. hübriidjõuks (ingl. heterosis). Heteroosi kirjel-
das esimesena 1908. a. USA taimegeneetik George Shull (1987–1954). Heterosügoodid 
on geneetiliselt ebastabiilsemad ja nad põhjustavad püsiva geneetilise rekombinatsiooni, 
s.t. geneetilise rekombinatiivse muutlikkuse. 

Oleks ideaalne säilitada aretustöös nii hübriidide häid produktiivsusnäitajaid kui ka 
inbriidsete liinide geneetilist stabiilsust. Osal taimedel on leitud lookused, mis kontrolli-
vad geenide või kromosoomide sobimatust. Näiteks on väga palju taimi, millel S1-alleeli 
kandev tolmutera ei saa viljastada munarakku S1S2-taimedel, küll aga S2S3-taimedel. Sel-
lega takistatakse ristamise tulemusel homosügootide teke. Taimede viljastumise puhul 
räägitakse siin isesobimatusest (ingl. self-incompatibility, SI). Kromosoomikomplektid 
võivad sisaldada kompleksseid inversioone, mis võimaldavad anda elujõulisi järglasi vaid 
koos kindla teist tüüpi kromosoomikomplektiga. Seda nähtust nimetatakse tasakaa-
lustatud letaalsuseks (ingl. balanced chromosomes, balanced lethal system), sest mõned 
kromosoomikomplektide kombinatsioonid elujõulisi järglasi lihtsalt ei anna. Järelikult 
toimub siin kromosoomikomplektide tasakaalustamine ja geenide homosügootsuse suu-
renemise takistamine. Heterosügootide mitt eletaalne olek säilitatakse tasakaalustatud 
selektsiooniga (ingl. balanced selection).

2.2.2. Ühiseellased
Üllatav, kuid mõnele ka lohutav, on geneetikas tõdemus, et naisele pole mees ja vastu-
pidi, mehele pole naine sugulane. Esimese astme sugulasteks on isa, ema, õved ja lapsed. 
Sugulas ristamistena käsitletakse ka poolõvede ning nõbude laste omavahelisi ristamisi. 
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F = (1/2)n = 
(1/2)3 =1/8

F =  (1/2)3 + (1/2)3 = 1/8 + 1/8 = 1/4

Joonis 28.17. Inbriidingukoefi tsiendi (F) väärtused esimese astme sugulaste abieludes. 1. Poolõvede (poolõed 
ja poolvennad) abielust sündinud laste inbriidingukoefi tsient on 1/8. 2. Õvede (õed ja vennad) abielust sün-
dinud lapse inbriidingukoefi tsient on ¼.

1

2

Nõod

Onu-venna-/õetütar
3 Kahekordselt 

nõbude lapsed

F = 1/8

F = 1/16

F = 1/8

Joonis 28.18. Inbriidingukoefitsiendi (F) väärtused sugulasabieludes. 1. Onude-tädide vahelise abielu 
inbriidingukoefitsient on 1/16. 2. Onu-venna- või õetütre vahelise abielu inbriidingukoefitsient on 1/8. 
3. Kahekordsete nõbude laste vahelise abielu inbriidingukoefi tsient on 1/8.
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Osas luterlikes (mitt e aga katoliiklikes) maades on õvedevahelised abielud siiski lubatud 
ning järelikult ei arvata neid sugulasristamiste hulka.

Inbriidingu taseme määramiseks tuleb koostada sugupuu (ingl. pedigree) ja kindlaks 
teha ühiseellane (ingl. common ancetor), millega saab määrata ühispõlvnemist (ingl. 
identity of descent). Vaatluse alla võetakse esmalt kolm põlvkonda, s.o. vanemad, põlv-
nemine vanematest ülespoole (vanavanemad) ja allapoole (lapsed). Siin tähistatakse 
olukorda selliselt, et vanavanemad on esimene, vanemad teine ja nende järglane kolmas 
põlvkond (jn. 28.17). Kui põlvkond II on poolvend A ja poolõde B, kellel on ühine isa C 
(kuid erinevad emad D ja E), siis moodustub järglane I, kes tuleneb sugulasristami-
sest. Vanaisa on siin seega ühiseellane. Järglasel võivad mõlemad geenikomplektid olla 
vanaisaga identsed, seda eeldusel, et üks isa geenikomplekt kandus edasi poolõe kaudu 
(esimene ahel C – B – I), teine isa geenikomplekt kandus poolvenna kaudu (ahel C – A – I) 
järglasele I. Kaks ahelat koos moodustavad nn. inbriidingusilma (ingl. inbreeding loop). 
Kui põlvkonnaks II on aga õde T ja vend P (jn. 28.17), siis on ju vanavanemad U ja V ühi-
sed. Geenikomplektide edasikandumisel vanavanematelt järglasele moodustub siin kaks 
inbriidingusilma, lähtuvalt vanaisast ja lähtuvalt vanaemast. Geenikomplektide edasi-
kandumine inbriidingusilmas toimub kolme isendi kaudu (kolm põlvkonda). Seega on 
inbriidingusilmas osalevate isendite arv ülalesitatud näidetes kolm (n = 3). 

USA geneetik Sewall Wright (1889–1988) töötas 1921. a. välja inbriidingukoe-
fitsiendi (ingl. inbreeding coefficient) arvutamise meetodid, mida 1940. täiustas teine 
USA teadlane Charles Cott erman. Inbriidingukoefi tsienti tähistatakse tähega F. Selle 
määramiseks on vaja teada tõenäosusi, millega vanemate geenikomplektid kanduvad 
edasi (päranduvad) järglastele. Kuivõrd sugurakkude moodustumisega moodustub 
võrdtõenäosuslikult isendite kaks geenikomplekti (½), siis iga inbriidingusilma jaoks 
on geenikomplekti edasikandumise tõenäosus (½)n = (½)3 = 1/8. Erinevate inbriidin-
gusilmade puhul, nagu õvede sugulasabielude korral, on mõlema inbriidingu lingus 
geenikomplektide edasikandumise tõenäosus (½)3, sündmuse koondtõenäosus aga nende 
summa: (½)3 + (½)3 = ¼. Seega, nagu võib ka oletada, on õvedevahelistel abieludel vana-
vanema mõlema geenikomplekti edasikandumise tõenäosus kaks korda suurem (1/4) 
kui poolõe ja poolvenna abielust (1/8) (jn. 28.17). Analoogselt arvutades saame korrelat-
sioonikoefitsiendi lähtuvalt erineva sugulasastmega isendite sugupuudest (jn. 28.18). 
Kui aga ühiseellane ise on ka inbriidne, siis on vaja esmalt arvutada ühiseellase enda 
inbriidingu koefi tsiendi väärtus. Inbriidingukoefi tsient arvutatakse valemist:

F = (½)n iga inbriidingusilma jaoks ja 

lõpptulemuseks erinevate inbriidingusilmade väärtuste liitmisel saadakse:

F = (½)n + (½)n.

Praktikas on sagedamini vaja leida kahe võimaliku vanema vaheline suguluskoefi tsient 
(ingl. coefficient of relationship). Siin on tegemist geenide osaga, mis on kahel järglasel 
ühised ja mis on saadud virtuaalselt ühiseellaselt. Suguluskoefi tsient leitakse inbriidingu-
koefi tsiendi korrutamisel kahega:
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2 x F. 

Näiteks, kui täisõvede oodatavate järglaste inbriidingukoefitsient on ¼, siis järglaste 
suguluskoefi tsient on 2 x (1/4) = ½. 

Meeldejätmiseks
• Inbriiding suurendab homosügootide ning vähendab heterosügootide tõenäosust. 
• Inbriidingudepressioon on tingitud retsessiivsete kahjulike alleelide homosügootsuse astme tõusust 

inbriidningul.
• Inbriidinguefekt on proportsionaalne inbriidingukoefi tsiendiga, kus inbriidingukoefi tsient on tõenäosus, 

millega isend saab oma mõlemad geenikomplektid ühiseellaselt. 
• Suguluskoefi tsient on geenide fraktsioon, mis on kahel isendil ühised, lähtudes virtuaalsest esivanemast. 


