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Genomisk selektion och uppbyggnaden av avelsprogram hos
mjolkkor

Abstract

During the last decade a new technique in animal breeding has developed called genomic
selection. It is based on estimations of the effect from genetic markers on traits that are
calculated in a reference population. By genotyping individuals, genomic breeding values can
then be estimated without phenotypic observations. The aim of this essay is to investigate the
response of genomic selection on breeding schemes for dairy cattle. The accuracy of the
genomic breeding values is affected by the proportion of observations included in the
validation set and how often the equation for estimating breeding values is reevaluated.
Overall, genomic selection leads to a lower rate of inbreeding per generation and can be
combined with varying levels of progeny testing. Breeding schemes based on unproven bulls
selected on genomic breeding values only could, compared to breeding schemes that
combined genomic selection whit progeny testing, result in higher rate of inbreeding and a
lower accuracy but also a higher genetic gain. This is because unproven bulls can compensate
for a lower accuracy whit a shorter generation interval. Genomic breeding values that
incorporate more than one population are beneficial both when incorporated as a combined
reference population or as GMACE. Many studies that are based on simulated data have
presented results that studies based on field data cannot correspond to. Knowing this it is
important that genomic breeding values are incorporated with caution even though it is
tempting whit a high genetic gain.

Sammanfattning

Under de senaste decennierna har en ny teknik inom husdjursavel utvecklats som kallas
genomisk selektion. Den bygger pd en uppskattning av genetiska markorers effekt pa
egenskaper, vilka skattas fran en referenspopulation. Genom att genotypa individer kan sedan
genomiska avelsvarden uppskattas utan fenotypiska observationer. Uppsatsen syftar till att
undersoka responsen av genomisk selektion pa avelprogram for mjolkkor. Sékerheten for de
genomiska avelsvardena paverkas av hur stor andel av observationer som ingar i testgruppen
och hur ofta ekvationen for berdkning av avelsvarden omvérderas. Generellt leder genomisk
selektion till en minskad inavelsgrad per generation och anvandas tillsammans med
inblandning av olika grader av avkommeprévning. Avelsprogram baserade enbart pa
oprévade tjurar selekterade med genomisk selektion kan jamfort med avelsprogram vilka
kombinerar genomisk selektion och traditionell avkommeprévning, generera en férhojd
inavelsgrad, en lagre sakerhet men trots detta ett okat genetiskt framsteg. Detta beror pa att
oprovade tjurar vager upp en lagre sakerhet med ett kortare generationsintervall. Genomiska
avelsvarden over populationsgranser har visat sig fordelaktigt bade med delade
referenspopulationer eller med GMACE. Da manga studier pa simulerade data visat upp
battre resultat an vad som uppnatts i praktiken &r det viktigt att man inte lager all vikt vid de
genomiska avelsvardena dven om det kan vara frestande med ett storre genetiskt framsteg.

Introduktion

Under en mycket lang tid har selektionen inom husdjursavel enbart baserats pa observationer
av fenotyper och hérstamning (Meuwissen et al., 2001). De senaste decennierna har
forutsattningarna andrats da forskningen inom molekylargenetiken har gjort stora framsteg. |
dagens avelsarbete finns majligheten att anvanda information pA DNA-niva och med hjalp av



fenotypiska observationer, skatta avelsvarden (Meuwissen et al., 2001). Detta ger oss storre
mojligheter att avla pa kvantitativa egenskaper, vilka paverkas av fler olika gener, exempelvis
mjolkmangd. De loci som avgor uttrycket av de kvantitativa egenskaperna kalls quantitaive
trait loci, QTL (Goddard & Hayes, 2009; Meuwissen et al., 2001).

Begreppet genomisk selektion presenterades forst av Meuwissen et al. (2001) och bygger pa
uppskattningar av sma kromosomsegments effekt pa en egenskap. Effekterna skattas i en
referenspopulation med hjalp av genetiska markérer single nucleotide polymorphism, SNP,
vilka ar i kopplingsojamvikt, linkage disequilibrium (LD), med QTL. LD &r ett matt pa hur
stark korrelationen &r mellan forekomsten av en allel vid ett locus och en annan allel vid ett
annat locus eller i detta fall, ett matt pa korrelationen mellan SNP och QTL (Goddard &
Hayes 2009; Garrick, 2010). Om en markor &r i perfekt LD med QTL kommer dessa tva alltid
att nedarvas tillsammans da ingen dverkorsning sker. SNP har tre mojliga genotyper och varje
genotyp ges ett eget avelsvarde baserat pa fenotypiska observationer (Garrick, 2010). De olika
avelsvardena for varje SNP laggs sedan ihop till ett gemensamt genomiskt avelsvarde vilket
tillampas pa selektionskandidater (Meuwissen et al., 2001). Att effekten for varje SNP skattas
ar en fordel eftersom oavsett hur stor effekten pa en egenskap é&r, innefattas den i den totala
avelsvarderingen (Hayes et al., 2009a).

Genomisk selektion kraver en stor referenspopulation med manga observationer pa bade
genotyper och fenotyper (Meuwissen et al., 2001). Detta ger mjolkkoaveln en stor férdel
eftersom det finns gott om avkommeprovade tjurar vars “fenotypvarde” kan skattas med en
hdg sékerhet. Fenotypiska skattningar med hog sékerhet leder till genomiska avelsvarden med
hdg sakerhet (Van Raden et al., 2009). De internationella samarbeten som finns fOr vissa raser
Oppnar mojligheten for samarbeten Over populationsgranserna vilka kan leda till 6kade
sékerheter (t ex De Roos et al., 2009; Lillehammer et al., 2011; Lund et al., 2010).

Genomiska avelsvarden har potential till storre genetiska framsteg an traditionell selektion
baserad pa best linear unbiased prediction, BLUP, som baseras pa avkommeprovning (t ex
Meuwissen et al., 2001; Schaeffer, 2006; Wensch-Dorendorf et al., 2011). Detta beror till stor
del pa att man med hjalp av genomiska avelsvarden kan skatta avelsvarden redan vid fodseln
(Hayes et al., 2009a) och darigenom forkorta generationsintervallet. Inom mjolkkoaveln &r
generationsintervallet langt vilket leder till att effekten av genomisk selektion per ar blir stor
(Goddard & Hayes 2009). Sakerheten for tjurkalvars avelsvarde har visat sig vara betydligt
hogre med genomiska avelsvarden &n traditionella BLUP-avelsvarden. Det har ocksa visat sig
att genomisk selektion &r effektivt pa egenskaper med lag arvbarhet (t ex Dekkers, 2007;
Lillehammer et al., 2011). En hogre sékerhet vid val av selektionskandidater ger ett storre
genetiskt framsteg (Schaeffer, 2006). Detta leder till att farre tjurar behdver avkommeprovas
for att uppna samma genetiska framsteg. Studier gjorda av Schaeffer (2006) visar att
avelsforetag kan spara in 92 % av sina kostnader om avkommeprévning helt kan undvikas.
Det ska dock tillaggas att denna studie blivit kritiserad av exempelvis Winkelman & Spelman
(2010), da fortjansterna vid inforandet genomisk selektion inte uppnar det utlovade. Dock
visar Konig et al. (2009) att den diskonterade I6nsamheten kan fordubblas jamfort med
traditionell avkommeprévning. Genomiska avelsvarden kan anvéndas for att forselektera
lampliga tjurar till vidare avkommeprévning och som en direkt selektion for unga tjurar vilka
gar direkt in i avel utan att avkommeprévas (Hayes et al., 2009a). Studier visar aven att
genomisk selektion kan leda till en minskad inavelsgrad (t ex Daetwyler et al., 2007; Hayes et
al., 2009a; de Roos et al., 2011).



Genomisk selektion &r en relativt ny metod vilken paverkar uppbyggnaden av de
kommersiella mj6lkkoavelsprogrammen. Syftet med denna uppsats ar att studera effekten av
genomisk selektion i avelsprogram, vilka framsteg kan forvdntas och vilka problem kan
uppsta. Uppsatsen kommer att fokusera pa hur genomisk selektion paverkar uppbyggnaden av
avelsprogram dar olika grader selektion baseras pa genomiska avelsvarden, hur inaveln
paverkas av genomisk selektion samt hur genomisk selektion kan nyttjas i avelsprogram éver
populationsgranser.

Genomiska avelsvarden

Metoden genomisk selektion bygger pa att genomiska avelsvarden skattas med hjalp av
genetiska markadrer, SNP (Meuwissen et al., 2001). Dessa SNP tacker stora delar av genomet
vilket leder till att de flesta QTL &r i LD med nagon markor. Effekten av en SNP behover inte
vara signifikant for att inkluderas i avelsvardet, oavsett hur stor eller liten effekt detta locus
har pa egenskapen. Detta leder till att en stor del av den genetiska variationen hos en egenskap
fangas upp av markérerna.

Vid uppskattning av genomiska avelsvarden behovs en referenspopulation med bade
fenotypiska och genotypiska observationer (Meuwissen et al., 2001). Effekten for varje
enskild genetisk markor, wi, berdknas med hjélp av de fenotypiska registreringarna. Antalet
kopior (noll, ett eller tva) (Garrick, 2010) av en viss allel vid en viss markor, x;, registreras.
Ekvationen skattar effekten av allelerna och bildar en uppskattning av det genomiska
avelsvérdet dar den totala effekten av alla markorer hos en individ rdknas samman. Genom att
enbart registrera antalet kopior av allelerna kan selektionskandidater darefter fa ett avelsvarde
utan att fenotypiska registreringar finns tillgdngliga (Goddard & Hayes, 2009). De genomiska
avelsvardena &r saledes ett resultat av de fenotypiska observationernas samband med
genotypiska observationer och inte en direkt avlasning av genotypens effekt pa en egenskap.

Genomiskt avelsvarde = wiX1 + WaXo + WXz + ...

Ett Okat antal tjurar och ett 6kat antal SNP vilka anvénds for berédkning av ekvationen har
visat sig ge en 6kning av sékerheten (Van Raden et al., 2009). Dock visade Muir (2007) att
sékerheten inte behdver bli hogre bara for att antalet markdrer 6kar. For att sakerheten skall
Oka vid ett okat antal markorer kravs &ven fler fenotypiska registreringar. De Roos et al.
(2010) visade att det genetiska framsteget dkade med mangden genetisk variation vilken
forklarades av markorerna.

Validering

Referenspopulationen, som har kanda genotyper och fenotyper, delas upp i tva grupper,
testgruppen och traningsgruppen. Berakningarna baseras pa traningsgruppen och testgruppen
anvands enbart vid valideringen (Erbe et al., 2010). Erbe et al. (2010) presenterade en studie
med ett fixt antal individer i referenspopulationen vilket ledde till att minskad andel individer
i testgruppen ledde till fler individer i traningsgruppen och tvartom. Ett minskat antal
individer i testgruppen Okade sakerheten pa grund av det da Okade antalet individerna i
traningsgruppen. Dock leder for fa individer i testgruppen till en stor variation i resultatet
beroende pa vilka individer som viljs till testguppen. Att lata en femtedel av datasetet inga i
testgruppen foreslar Erbe et al., (2010) vara en bra fordelning.



Langsiktig vinning

For att det genetiska framsteget inte skall avta krévs att ekvationen omvarderas (t ex
Schaeffer, 2006; Dekkers, 2007). Om QTL inte &r i perfekt LD med markdren och selektion
for denna fortgar kommer frekvensen av markoren att 6ka men inte i samma omfattning som
QTL (Dekkers, 2007; Goddard et al., 2010). Kopplingen mellan referensgruppen och
testgruppen blir da mindre stark och sakerheten minskar. | de fall dar generationsintervallet
minskar kommer omvardering att behdva goras oftare (Lillehammer et al., 2011). Enligt
Schaeffer (2006) ar det svart att avgora hur ofta en sadan omvardering bér goras. Studier pa
simulerade data tyder pa ett tidsintervall pa ett till tva ar (Schaeffer, 2006) men i praktiken
gors detta i vissa fall fyra ganger per ar (Stalhammar, 2012 personligt medelande).

En studie pa effekten av genomisk selektion inom fiskavel av Nielsen et al. (2011)
konstaterade att den genetiska variationen sjonk fran 53 % vid generation ett till 18 % vid
generation tio pa grund av att gynnsamma SNP fixerades. Minskningen i genetisk variation
var betydligt stérre med genomisk selektion &n med traditionell BLUP vilket betyder att den
fordel som finns med genomisk selektion i ett 6kat genetiskt framsteg minskar med tiden
(Nielsen et al., 2010) eftersom genetiskvariation &r forutsattning for ett genetiskt framsteg.
Dock menar VanRaden et al. (2009) att for mjolkkor finns det indikationer som tyder pa att
den genetiska variationen kommer att finns kvar dven efter en tids selektion med hjélp av
SNP.

Ett annat problem &r att det ar svarare att avla pa alleler med en lag frekvens i populationen
och en positiv effekt. En forlust av dessa skulle ocksa leda till en minskad genetisk variation
och foljaktligen ett minskat genetiskt framsteg (Hayes et al., 2009a). For att undvika problem
med forlust av lagfrekventa alleler ar en metod att inkludera harstamning i avelsvéarderingarna
(Hayes et al., 2009a) eller &nnu béttre att forsoka lokalisera de faktiska loci for QTL och avla
direkt pa dessa alleler (Goddard et al., 2010).

Unga oprévade tjurar eller provade tjurar?

De egenskaper vilka dr av ekonomiskt intresse inom mjolkkoaveln uttrycks framst hos
hondjuren (de Roos et al., 2011). Detta leder till att generationsintervallet blir langt, speciellt
pa hansidan (Schaeffer, 2006), i avelsprogram med avkommeprovning (Goddard & Hayes
2009). Det kan ta mellan fem och sju ar att erhalla en avkommeprovad tjur med traditionell
avkommeprovning (Harris et al., 2008; Goddard & Hayes 2009). Med hjalp av genomisk
selektion skulle generationsintervallet kunna kortas ner (Goddard & Hayes 2009) och minskat
generationsintervall leder till ett 6kat genetiskt framsteg per ar (Simm, 2010). Genomisk
selektion Oppnar mojligheten for en mer effektiv selektion pa flera stadier da individer
tilldelas individuella avelsvarden redan vid fodseln. Idag anvands genomisk selektion bade for
selektion av icke avkommeprdvade tjurar, oprdvade tjurar, och som forselektion i val av
kandidater for vidare avkommeprévning, beprévade tjurar (Hayes et al., 2009a).

Oprovade tjurar

Selektion med hjélp av genomiska avelsvarden hos unga tjurar utan avkommor har i manga
studier visat sig ge en sdkerhet vilken Overstiger sakerheten nar man selekterar pa foréaldrars
medelavelsvarde. Dock Overstiger den ej sakerheten som fas vid traditionell
avkommeprovning (Harris et al., 2008; Hayes et al., 2009a; Van Raden et al., 2009).
Teoretiskt ar den hogsta sékerheten som kan uppnas for tjurar utan avkomma med traditionell
BLUP, 0.71. Detta om foraldrarnas avelsvarden har uppnatt en sakerhet pa 1 (Daetwyler et



al., 2007). 1 originalstudien av Meuwissen et al. (2001) uppmatte man sékerheter for
genomiska avelsvarden upp till 0.85. Harris et al. (2008) uppmaitte, i studier gjord pa faltdata,
sakerheter for genomiska avelsvérden fran 0.71 till 0.82 hos tjurar utan avkommor beroende
pa egenskap. Detta kan jamféras med sakerheten berdknad pa foraldrars medelvarde vilka
varierade fran 0.56 till 0.58 beroende pa egenskap (Harris et al., 2008).

En fordel med att selektera unga oprdvade tjurar &r att generationsintervallet kan kortas ner
till 1,75 ar pa handjurssidan eftersom tjurar blir konsmogna vid ett ars alder och
draktighetstiden ar 9 manader (Schaeffer, 2006). Det forkortade generationsintervallet har
visat sig ge ett okat genetiskt framsteg per ar trots att sakerheten ar lagre for oprévade tjurar
an for avkommeprdvade tjurar (Pryce et al., 2010). Detta betyder att ett kortare
generationsintervall kan kompensera for en minskad sakerhet. Tre olika studier jamforda av
Pryce et al. (2010) visade pa dkningar av det genetiska framsteget med 30 till 217 % jamfort
med genetiska framsteget som uppnas vid traditionell avkommeprévning. Det har dock visat
sig att det genetiska framsteget i praktiken inte uppnatt de utlovade nivarena, till exempel
Schaeffer (2006), i alla lander (Winkelman & Spelman, 2010). Winkelman & Spelman (2010)
foreslar att detta beror bland annat pa att tjurars formaga att producera sperma véaxer med aren
(Foote et al., 1977) och det &r inte sarskilt troligt att en ung tjur kan producera tillracklig
mangd for att tillgodogora behovet. Det krdvs dessutom att tjurarna &r soner till
avkommeprovade tjurar for att na en sakerhet pa 0.75 vilket innebar att avkommor till ettariga
tjurar inte kommer upp i den sakerheten. Efter nagra generationer kommer sakerheten att ha
sjunkigt ytterligare da inga avkommeprovade fader finns att tillga (Winkelman & Spelman,
2010). Studier gjorda av Muir (2007) visar att, om inte ekvationen omvarderas, vid
anvandning av oprovade tjurar kommer traditionell BLUP att dvertraffa genomisk selektion
efter fem generationer pa grund av den minskade sakerheten.

En stor fordel med att utesluta avkommeprévning, férutom ett 6kat genetiska framsteg, ar de
minskade kostnaderna (Lillehammer et al., 2011). Enligt Schaeffer (2006) skulle ett framsteg
pa en genetisk standardavvikelse vid selektion bland unga oprévade tjurar kosta 4,17 miljoner
kanadensiska dollar. D&remot kostar samma framsteg 116 miljoner kanadensiska dollar for
avelsprogram med avkommeprovning. Oforutsedda genetiska defekter kan vara ett problem
om ingen avkommeprovning sker och defekter kan spridas snabbare i populationen. For att
praktiskt kringga detta problem forekommer det att man testar tjurar med nagra fa avkommor
och sedan satter in tjurarna i avel vid tva ars alder. (Harris et al., 2008).

Provade tjurar

Genomisk selektion gar dven att anvanda som ett komplement vid avkommeprévning. | och
med en forhojd sékerhet for oprévade tjurar ar det mojligt att minska antalet observationer
fran dottrar per tjur (Konig & Swalve, 2009) och/eller antal selekterade tjurkalvar for
avkommeprovning, en sa kallad forselektion (Harris et al., 2008; Hayes et al., 2009a).
Avelsprogram vilka baseras pa forselektion med hjalp av genomiska avelsvérden, har visat sig
ge hogre sakerheter jamfort med avelsprogram vilka enbart baseras pa genomiska
avelsvarden. Det genetiska framsteget per ar var dock storst for avelsprogram dar selektion
enbart baserades pa genomiska avelsvarden dven om forselektion foljd av avkommeprévning
Overtraffade traditionell BLUP med avkommeprévning (Lillehammer et al., 2011). De Roos
et al. (2011) visade att avelsprogram med forselektion baserad pa genomiska avelsvarden, kan
genera en 6kning av det genetiska framsteget per ar med 30 % jamfort med avelsprogram utan
genomiska avelsvarden. Detta under forutsattning att 100 % av den genetiska variationen
forklaras med hjalp av SNP.



Studier har visat att da genomiska avelsvarden anvands for att forselektera tjurkalvar till
vidare avkommeprovning, behover farre tjurkalvar avkommeprovas for att uppna ett lika stort
genetiskt framsteg per ar som med avelsprogram utan genomiska avelsvérden. Enligt de Roos
et al. (2011) kan antalet tjurkalvar som selekteras for vidare avkommeprévning reduceras fran
200 till 50 med hjalp av genomisk avelsvarden och dnda uppnd samma genetiska framsteg
som med traditionell BLUP med avkommeprdvning. Detta forutsatt att endast 20 % av den
genetiska variationen forklarades av SNP. Enligt Harris et al. (2008) ger en reducering av
antalet selekterade tjurkalvar for vidare avkommeprovning fran 300 till 100-150, med hjalp av
genomiska avelsvarden, en o©kning av det genetiska framsteget med 0,3 genetiska
standardavvikelser per ar.

Lillehammer et al. (2011) presenterade en studie som visar pa skillnader mellan olika
avelsprogram med varierande antal avkommeprévade tjurar och varierande antal avkommor
per tjur. Variationen i sakerhet berodde pa antalet avkommor per tjur, generationsintervallet
men framforallt pa antalet genotypade tjurar med avkommor. Pryce et al. (2010) visade i
enlighet med detta att ett 6kat antal genotypade tjurar, selektionskandidater, ocksa leder till ett
Okat genetiskt framsteg per ar. Likval var responsen marginell om antalet genotypade
selektionskandidater var fler &n 5000 (Pryce et al., 2010). Lillehammer et al. (2011) foreslar
att om det finns det fa genotypade tjurar kan sékerheten hos dessa héjas genom att oka antalet
avkommor per tjur. Det ar dock otydligt hur detta kommer att paverka det genetiska
framsteget da selektionsintensiteten andras. Eller, istallet for att utoka antalet avkommor per
tjur, kan det vara ekonomiskt motiverat att betécka fler kor med de bésta tjurarna for att 6ka
produktiviteten i populationen (Lillehammer et al., 2011).

Inavel

Forhallandet mellan genetiskt framsteg och inavel har lange ansetts var korrelerat da ett okat
genetiskt framsteg lett till en 6kad inavel (Daetwyler et al., 2007). Ett avelsvarde harstammar
i grund och botten fran tva parametrar, foraldrarnas avelsvarde och den mendelska slumpen.
Genomisk selektion innebdr att den mendelska slumpen kan skattas med en hdg sakerhet
redan tidigt i livet till skillnad fran avelsprogram med avkommeprévning (Daetwyler et al.,
2007). Med traditionell BLUP, vilket baseras pa harstamning, kommer tva syskon att erhalla
samma avelsvarde vid fodseln eftersom de inte har egna observationer. Detta kommer att leda
till selektion av syskongrupper vid en forselektion. Med genomiska avelsvarden kommer
syskon ha skilda avelsvarden vid fodseln vilka baseras pa deras egna genetiska meriter.
Selektion av syskongrupper kommer da att bli mindre vanlig och foljden blir att man far en
lagre inavelsgrad (t ex Daetwyler et al., 2007; Hayes et al., 2009a; de Roos et al., 2011).

De Roos et al. (2011) jamférde inavelsgraden for olika avelsprogram med genomiska
avelsvarden. Avelsprogrammen bestod av antingen oprévade djur som selekterade med hjalp
av enbart genomiska avelsvarden eller djur vilka forselekterades med hjalp av genomiska
avelsvarden for vidare avkommeprévning. De fann att inavelsgraden per generation okar vid
anvandandet av unga oprovade tjurar och kor jamfort med forselektion for vidare
avkommeprovning. Detta kan forklaras med att avelsvardena, hos oprdvade tjurar, har en
lagre sékerhet vilket leder till mer av selektion av sldktingar och déarigenom en hogre
inavelsgrad. Wensch-Dorendorf et al. (2011) resonerar pa ett liknande vis. De beskriver
avelsprogram baserat pa tjurkalvar vilka forselekteras for genotypning grundat pa deras
harstamningsindex, som det avelsprogram vilket genererar den hogsta inavelsgraden av de
olika studerade avelsprogrammen. | och med att generationsintervallet &r kortare for de



oprévade unga djuren an for det avkommeprdévade djuren, blir skillnaden i inavelsgraden per
ar mycket storre an skillnaden i inavelsgrad per generation.

Selektion av oprOvade tjurar ger dock en fordubbling av det genetiska framsteget om
inavelsgraden per generation & samma som med traditionell BLUP (de Roos et al., 2011).
Lillehammer et al. (2011) visade att avelsprogram som inkluderar genomiska avelsvérden har
ett storre genetiskt framsteg per ar vid en lika hdg, eller en lagre, inavelsgrad per ar jamfort
med traditionell BLUP. Né&r genomiska avelsvdarden anvéndes for att selektera tjurar for
vidare avkommeprévning, visade Lillehammer et al. (2011) en minskning av inavelsgraden
per ar med mer 30 % och samtidigt en 6kning av det genetiska framsteget per ar med mer &n
15 %. Pryce et al. (2010) visade ocksa att genomisk selektion kan bidra till en minskad inavel
men papekar att inavelsgraden &r ett resultat av antalet selekterade individer och att
utformningen av selektionsled saledes paverkar utgangen. Andel genomisk information som
forklaras av markorer visar sig ocksa ha stor effekt pa inavelsgraden. Nar méangden genetisk
information som forklaras av markorerna 6kar sa minskar inavelsgraden (Daetwyler et al.,
2007; Dekkers, 2007; de Roos et al., 2011).

Avelsprogram och dess genetiska framsteg jamfors pa béasta satt vid samma inavelsgrad
(Quinton et al., 1992). De Roos et al. (2011) jamfoérde avelsprogram, som inkluderade
genomisk selektion, vid en inavelsgrad just under 1 % per generation. Restriktionen gav bara
nagot lagre genetiskt framsteg per ar an avelsprogram utan restriktioner. Den stérsta
forandringen i genetiskt framsteg erholls i avelsprogram med oprovade tjurar, dar 20 % av
den genetiska variationen forklarades av markorerna, minskningen var da enbart 0.04
standardavvikelser per generation.

Genomisk selektion ger daven mojligheten att 6ka sakerheten for tjurmodrars avelsvarden
(Schaeffer, 2006). Effekten blir att sakerheterna pa avelsvéardena hos de bada konen blir mer
likvardiga och kan pa langsikt leda till en jamnare fordelning av fader. Detta resulterar i en
minskad inavelsgrad jamfort med traditionell BLUP, vid ett lika stort genetiskt framsteg
(Daetwyler et al., 2007). Laga kostnader for genotypning ger en storre urvalsgrupp vid
selektion, kombinerat med ett medvetet forsok att begransa inblandning av vissa tjurfamiljer
kommer &ven detta att leda till en minskad inavelsgrad. (Hayes et al., 2009a).

Genomisk selektion dver populationsgranser

Ett samarbete mellan olika avelspopulationer, under forutsattningarna att populationerna har
gemensamt genetiskt ursprung, leder till en stérre referenspopulation och till att farre djur
behdver genotypas i varje avelspopulation (Lillehammer et al., 2011). Att kombinera
populationer ger ocksa en fordel for sma populationer vilka inte har tillrackligt med
observationer for att kunna skatta rasspecifika avelsvarden. Detta kan till exempel vara
populationer dér det inte finns tillrackligt med avkommeprdvade tjurar (t ex de Roos et al.,
2009; Hayes et al., 2009b; Pryce et al., 2010) eller vid korsningsavel dar fenotyper erhalls
fran korsningsdjur (Ibanéz-Escriche et al., 2009). Det kan aven vara ett alternativ for att utoka
antalet selektionskandidater (Wensch-Dorendorf et al., 2011).

Gemensamma referenspopulationer

De Roos et al. (2009) anvande sig av simulerade data for att studera hur sékerheten pa
genomiska avelsvarden paverkas da dessa nyttjas over flera populationer. Berdkningar
baserades pa en referenspopulation, population A, och anvandes sedan pd en annan
population, population B, for berékning av avelsvarden. Sédkerheten for avelsvdrdena hos
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population B minskade med tiden sedan de tva populationerna genetiskt separerade. Genom
att inkludera ett begréansat antal individer fran population B i avelsvardesberakningarna, 6kade
sakerheten for population B markant. Sakerheten hos population A paverkades ocksa vid
inkludering av observationer fran population B. Sakerheten blev hogre om manga markorer
anvandes och tiden sedan genetisk separation var kort. Effekten var storst pa egenskaper med
lag arvbarhet eftersom dessa kraver fler fenotypiska registreringar. Om daremot tiden sedan
genetisk separation var lang och antalet markorer fa, minskade sakerheten for population A
(de Roos et al., 2009).

Gemensamma referenspopulationer har i studier pa faltdata, genererat varierande resultat.
Hayes et al. (2009b) visade att en gemensam referenspopulation for australiensiska Holstein
och Jersey gav sakerheter vilka inte var hogre an sakerheter berdknade pa rasspecifika
referenspopulationer. Lund et al. (2010) visade daremot pa en genomsnittlig okning av
forklaringsgraden, den kvadrerade sakerheten, pa mellan atta och elva procent om en
internationell referenspopulation for Holstein jamfort med om nationella referenspopulationer
anvands. I studien ingick Frankrike, Danmark, Sverige, Finland, Tyskland, Nederldnderna och
Flandern.

Harris et al. (2008) och Ibanéz-Escriche et al. (2009) visade resultat vilka liknade de Roos et
al. (2009) da de studerade genomisk selektion och korsningsavel. De jamforde tva olika
metoder med analyser antingen inom raser eller dver fler raser. Ibanéz-Escriche et al. (2009)
fann, liksom de Roos et al. (2009), att sékerheten tenderade att minska for bada metoderna
med tiden sedan raserna genetiskt separerade. Sékerheten okade bade med antalet markorer
och med antalet observationer. Analyser vilka berdknades Over fler raser visade en viss fordel
over rasspecifika analyser under forutsattningarna att raserna var nara beslaktade, markorerna
var manga och antalet observationer var fa. Dessutom har modellen praktiska fordelar vilka
gor att den ar ett bra alternativ till dagens korsningsavel (Ibanéz-Escriche et al., 2009). Harris
et al. (2008) demonstrerade att SNP uppskattningar berdknade pa observationer fran en
Holstien-Friesian referenspopulation inte gav sédkra genomiska avelsvérden for Jersey tjurar
och omvéant. Daremot gav berakningar gjorda pa korsningstjurar mellan Holstein-Friesian och
Jersey 5-10% hogre korrelation &n for det tva raserna var for sig (Harris et al., 2008).

Att sakerheten sjunker med tiden sedan populationerna genetiskt separerade beror troligt pa
skillnaderna i LD fas mellan markér och QTL (de Roos et al., 2009; Hayes et al., 2009a). LD
fas forklara vilken markor allel som &rvs med vilken QTL allel (Goddard & Hayes, 2009).
Skillnader som uppkommer emellan referenspopulationen och selektionskandidaterna i LD
fas, Okar med tiden sedan populationerna genetiskt separerade, pa grund av att fler
Overkorsningar skett, vilket gor att sdkerheten minskar (de Roos et al., 2009; Hayes et al.,
2009a). Risken finns ocksa att en markdr som ar i LD med ett QTL hos en population inte &r i
LD med samma QTL i en annan population eller att vissa QTL ar fixerade. Dessa problem
kan till viss del 6verbyggas med hjalp av en tat markorkarta med fler markoérer (de Roos et al.,
2009). De Roos et al. (2008) studerade LD mellan och inom tre olika raser, Holstein-
Friesians, Angus och Jersey, fran tre olika lander. For att upptacka de markorer vilka fungerar
over dessa raser kravs atminstone 300,000 SNP vilket kan jamforas med 50,000 SNP inom
raserna.

Ett annat problem &r att &ven om specifika QTL har samma effekt hos olika raser &r effekten
inte i samma storleksgrad hos de olika raserna. Till exempel ger DGAT1 genen, som paverkar
forhallandet mellan mjolkproteiner och mjolkfetter, nastan dubbelt sa stor effekt hos Holstein-
Friesian jamfort med Jersey (Spelman et al., 2002). Alla mutationer som paverkar
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produktionsegenskaper ar inte heller polymorfa éver raser, det vill séga mutationer for en viss
fenotyp uppkommer inte alltid fran en specifik mutation i en specifik gen hos alla raser. Ett
exempel pa detta &r myostatin genen (Dunner et al., 2003).

Internationella samarbeten

Steget fran att anvanda genomisk selektion over populationsgranser till internationella
genetiska avelsvarden ar stort. Interbull anvéander idag information fran avkommeprévade
tjurar fran olika lander vilka ar internationellt jamforbara (Harris et al., 2008) med hjalp av
multi-trait across country evalution, MACE (VanRaden & Sullivan 2010). MACE baseras pa
traditionell BLUP och bygger pa att varje tjur far ett enskilt avelsvarde i varje deltagande land
(Simm, 2010).

Att tillfora genomisk information till dessa avelsvarden &r dock komplicerat (Harris et al.,
2008) men oOnskvart eftersom genomiska avelsvarden far en allt stérre roll i avelsarbetet
(VanRaden & Sullivan 2010). Problemen ligger i att den genomiska informationen inte kan
bli behandlad som en fristaende information utan maste kombineras med information fran
avkommeprovning mm. Interaktioner mellan miljon och gener far dessutom storre effekt vid
internationella avelsvarderingar (Harris et al., 2008) och darutéver anvander vissa lander sig
av olika kombinationer av SNPs samt vérderar dessa olika (Harris et al., 2008; VanRaden &
Sullivan 2010). VanRaden & Sullivan (2010) presenterade metoden genomic multi-trait
across country evalution, GMACE, dar genomiska och traditionella avelsvarderingar utbyts
lander emellan dock inga genotyper. Med hjélp av MACE omvérderas den genomiska
informationen till landsspecifika avelsvarden. GMACE jamfordes i studien med multi-country
evaluations déar genotyper, inom en ras, fran olika nationer bildar en gemensam
referenspopulation for internationella avelsvérderingar. Det genetiska framsteget visade sig
bli storre bade nationellt och internationellt om genomisk information inkorporerades i
avelsvarderingarna, oavsett metod. Effekten var storst hos de sma populationerna. Under
forutsdttningarna att alla 1anderna hade unga tjurar med genomiska avelsérden var sékerheten
for GMACE bara nagot lagre an for multi-country evaluations aven om inga genotyper for
provade tjurar delas mellan lander. GMACE bygger & andra sidan pa ett val beprévat system
och behoéver inte lika mycket data minne och lika stor processorkraft som multi-country
evaluation (VanRaden & Sullivan 2010).

Pryce et al. (2010) jamforde i en studie pa simulerad data olika avelsprogram. Ett av dessa
avelsprogram inkluderade sex stycken deltagande lander alla med lika stor populations
storlek. Ingen avkommeprévning anvéandes utan selektion skedde pa unga djur enbart
baserade pa genomiska avelsvarden. De deltagande landerna genotypade 1000 tjurar var och
av dessa selekterade varje land de bésta 20 tjurarna oberoende av vilket land tjurarna
harstammade fran. Nar avelsvarden for en tjur anvéandes i ett annat land an ursprungslandet,
multiplicerades avelsvardet med 0,8. Detta for att ta hansyn till genotyp och miljo
interaktionen enligt VanRaden & Sullivan (2010). Avelsprogramet forutsatte ocksa att
GMACE anvénds (VanRaden & Sullivan 2010). Avelsprogrammet genererade ett genetiskt
framsteg med 0,41 genetiska standardavvikelser per ar och en 63 % lagre inavelsgrad per ar
an traditionell avkommeprévning. Jamfor man detta med avelsprogram som bygger pa samma
selektions principer men som inte stracker sig dver landsgrénser blir det en 6kning med 2,5 %
av det genetiska framsteget per ar.



Diskussion

Genomisk selektion Oppnar nya dorrar och kan ses som den senaste revolutionen inom
husdjursavel. Att genomisk selektion kan leda till kat genetiskt framsteg rader det ingen
tvekan om (t ex Schaeffer, 2006; de Roos et al., 2011; Wensch-Dorendorf et al., 2011), men
hur Overldgset det ar gentemot traditionell avkommeprévning varierar i studier. Denna
variation kommer foérmodligen ifran olika antaganden angaende till exempel sakerhet,
selektions intensitet, arvbarhet, selektionsled med mera (Wensch-Dorendorf et al., 2011). For
att kunna jamfor resultat fran olika studier ar det viktigt att man tar hansyn till dessa
antaganden. Fortfarande ar det dock en utmaning &r att jamfora faktisk respons, sa som
genetiskt framsteg eller inavelsgrad, och detta goérs béast inom samma studie (Pryce et al.,
2010).

Genomisk selektion forutsatter att alla alleleffekter &r additiva och man tar inte hénsyn till
dominans eller epistatiska effekter. Denna uppskattning anses rimlig och i de fall dar
dominans har en pataglig effekt kan denna inkluderas i modellen. Markor effekterna anses
vara normalfordelade och for att kunna forutséga den genetiska variationen pa langsikt
forutsatts graden och hastigheten pa mutationer vara kanda (Meuwissen et al., 2001). Att
markor effekterna ar jamnt fordelade har visat sig vara en god uppskattning da enbart ett fatal
regioner visat sig ha storre effekt.

De Roos et al. (2011) tar upp en faktor som fa (inga) andra studier gor, andelen genetisk
variation vilken forklaras av markorer, M. | studien varierade M mellan 0 — 100 % och som
tidigare namnts paverkade detta resultatet namnvart, nar mangden variation som forklaras av
markorerna Okar, okar det genetiska framsteget och inavelsgraden sjunker. Skillnaden i
respons mellan M = 0 % och M = 100 % ér ett 6kat genetiskt framsteg per ar med 30 % och
en minskad inavelsgrad fran 1,00 till 0,42 %. Med en sa stor effekt pa sa viktiga parametrar
kan andelen genetisk variation vilken forklaras av markdérer inte bortses fran. Studier av Yang
et al. (2010) inom humangenetik visar att SNP inte kan forklara all genetisk variation. Langd
hos méanniskor har en arvbarhet pa 0,8 men SNP kan bara forklara 45 % av den genetiska
variationen. Andledningen forslas vara ofullstandigt LD mellan markér och QTL (Yang et al.,
2010). Om inte SNP kan forvéntas forklara 100 % av den genetiska variationen borde detta
inkluderas som en faktor vid berdkningar av avelsvérden.

Antaganden om sakerhetens storhet varierar mycket mellan studier och bidrar pa sa vis till att
resultaten blir varierande. Vissa studier anvéander sig av en fast sékerhet, t ex 0,75 (Schaeffer,
2006) och i andra studier varierar sakerhetens niva (t ex Lillehammer et al., 2010). Studien av
VanRaden et al. (2009) som baseras pa faltdata uppnar sakerheter pa 0.71 vilket borde vara en
rimlig uppskattning dven for simulerade studier. Genomisk selektion har visat sig vara
ekonomiskt I6nsamt jamfort med traditionell avkommeprovning sa lange som sédkerheten
overskrider 0,4 (Konig et al., 2009). De flesta studier har uppnatt sakerheter som med god
marginal dverstiger 0,4 (t ex Harris et al., 2008; Hayes et al., 2009a; Lund et al., 2011).

Traditionell avkommeprévning har alltid inneburit ett langt generationsintervall da sakerheten
ar kopplat till antalet avkommor. Nar man inkluderar genomiska avelsvarden i avelsprogram
kommer sékerheten inte langre att var direkt beroende av generationsintervallet pa samma satt
som tidigare vilket innebar att man kan na ett storre genetiskt framsteg per ar an tidigare.

En annan faktor vilken varierar ar selektionsintensiteten som till stor utstrackning paverkar
bade inavelsgrad och genetiskt framsteg. Selektionsintensiteten ar i det flesta studier fast, till
exempel Lillehammer et al. (2010) med 750 genotypade selektionskandidater och 125
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selekterade tjurar eller de Roos et al. (2011) med 1000 genotypade selektionskandidater och
200 selekterade tjurar. De som studerat effekten av en varierande selektionsintensitet visar en
okning av det genetiska framsteget per ar med ett 6kat antal genotypade selektionskandidater.
Denna effekt avtar kraftigt nar mer &n 5000 selektionskandidater genotypats (Pryce et al.,
2010). Effekten beror dven pa antalet selekterade djur, vilket innebar att vid ett okat antal
selekterade djur bor antalet genotypade selektionskandidater dka. Fragan om hur manga djur
som bor genotypas for att na det storsta genetiska framsteget ror i allra hogsta grad
avelsforetagen. Trots att det i dagens lage fortfarande ar en kostnadsfraga kan detta andras da
kostnaderna for genotypning minskat ansenligt under de senaste aren (Koénig et al., 2009;
Wensch-Dorendorf et al., 2011). Effekten av detta borde bli en 6kning av antalet genotypade
selektionskandidater och darigenom en 6kad selektions intensitet.

N&r genomisk selektion inkluderas i avelsprogram kan detta leda till att farre tjurar
avkommeprovas. Detta ar, som tidigare namnts, en ekonomisk férdel da avkommeprévning ar
kostsamt (Schaeffer, 2006) men kan i slutdndan att leda till en minskad referenspopulation
vilket paverkar sakerheten (Pryce et al., 2010). Om ett avelsprogram grundat pa traditionell
avkommeprdovning introducerar selektion av enbart unga oprévade tjurar, med hjalp av
genomiska avelsvarden, kommer detta att leda till minskade s&kerheter for tjurarnas
avelsvarden. En son till en avkommeprovad tjur kan uppratthall en ganska god sékerhet utan
provade avkommor, daremot en son till en drygt ettarig tjur kommer att uppna betydligt lagre
sékerhet (Winkelman & Spelman 2010). Det &r darfor viktigt att ta hansyn till efterféljande
generationer och hur avelsprogrammets utformning paverkar séakerheterna med tiden.

Att bara anvdnda unga oprdvade tjurar har visat sig ge storst 6kning av det genetiska
framsteget (t ex Pryce et al., 2010; de Roos et al., 2011; Lillehammer et al., 2011) men att
kombinera genomisk selektion och avkommeprévning genom forselektion med hjalp av
genomisk avelsvarden har andra fortjanster. Den storsta fordelen med att anvénda unga
oprovad tjurar ar det forkortade generationsintervallet men da beprovade tjurars avelsvarden
uppnar hogre sikerheter jamnas den fordelen ut. New Zealand Animal Evaluation Limited,
NZAEL, Nya Zeelands avelsforetag som tillhandahaller avelsvéarden, kom i varas med ett
pressmeddelande dér de drog tillbaka alla avelsvarden for unga tjurar vilka inneholl genomisk
information. Avelsvardena for unga tjurar dverskattades utan att man vi det tillfallet kunde
identifiera orsaken. Nya Zeeland var det foérsta landet som introducerade genomisk selektion i
sina avelsprogram (Stalhammar & Borchersen, 2009) och ett av de lander som anvant mest
unga oprdvade tjurar.

| praktiken sa kompletteras de genomiska avelsvéardena i manga fall med information fran
avkommor sa fort den finns tillganglig (Pryce et al., 2010). Att kombinera genomisk selektion
och avkommeprovning skulle bygga pa ett vél etablerat system vilket &r accepterat av
lantbrukarna och innebdr en lagre risk an att enbart anvdnda unga oprdvad tjurar
(Lillehammer et al., 2011). Aven det faktum att genomiska avelsvirde har visat sig leda till en
lagre genetiskvariation (Nielsen et al., 2010) gor att man borde vara forsiktig med att lagga
alltfor stor vikt vid dessa. | slutdndan kommer det dock att vara bondernas instéallning till unga
och oprévad avkommer som avgor, kommer de att vara beredda att inseminera med tjurar
vilka inte har nagra registrerade avkommor (Konig et al., 2009).

Inavel ar en viktig faktor som boér studeras vid all designing av avelsprogram. Vissa studier
har tittat pa denna faktor men fran olika synvinklar. Man kan studera inavel som en
konsekvens av ett avelsprogram (Lillehammer et al., 2010) eller att se avelsprogram som en
konsekvens av inavel, med andra ord begransa inavelsgraden inom ett avelsprogram (de Roos
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et al., 2011). I konventionella traditionella avelsprogram med avkommeprdvning begransas
vanligtvis inavelsgraden, detta dar inget som inkluderas i studien av Lillehammer et al. (2010).
Detta borde innebédra att den inavelsgrad som i studien berdknats fér det konventionella
avelsprogrammet, ar hogre an inavelsgrader i det praktiska avelsarbetet. Om inavelsgraden i
det konventionella- och genomiska avelsprogrammet jamfors ger det alltsa en missvisande
bild 6ver hur mycket inavelsgraden i praktiken paverkas av genomisk selektion.

Inavelsgraden kan matas per generation eller per ar vilket innebér att generationsintervallet
kan paverka inavelsgraden. Da en av fordelarna med att inkludera genomisk selektion i
avelsprogram ér ett forkortat generationsintervall innebér det att inavelsgradens enhet far stor
betydelse, till exempel ger anvandandet av oprdvade tjurar en minskning av
generationsintervallet, detta gor att inavelsgraden per ar okar vid dven om inavelsgraden per
generation ar lagre &n med traditionell BLUP (Hayes et al., 2009a; de Roos et al., 2011;
Lillehammer et al., 2011). Enligt Villanueva et al. (2000) finns det fordelar med att studera
inavelsgraden bade per ar och per generation. Biologiska risker kopplade till inavel &r
associerade med inavelsgrad per generation eftersom mutationer sker per generation. Hogre
inavelsgrad per ar innebar & andra sidan att problem associerade med inavel kommer att
uppkomma snabbare oavsett vad inavelsgrad per generation ar.

Genomiska avelsvarden 6ver populationsgranser har visat sig fordelaktigt bade med delade
referenspopulationer eller med GMACE. Resultaten har visat pa forhojda sakerheter (de Roos
et al., 2009; Lund et al., 2010) och forhojt genetiskt framsteg (Pryce et al. 2010). De
of6renliga resultaten fran Lund et al. (2010) och Hayes et al. (2009b) kan bero pa att Lund et
al. (2010) studerade en gemensam referenspopulation for Holstein fran olika lander medan
Hayes et al. (2009b) studerade en gemensam referenspopulation mellan Jersey och Holstein
for vilka tiden sedan genetisk separation troligtvis ar langre. Att inkludera tva populationer i
en referenspopulation skulle ocksa kunna leda till att man hittar markorer vilka ligger narmare
QTL pa grund av att en markor som &r i LD med ett QTL hos en population inte ar det i den
andra populationen (de Roos et al., 2009; Hayes et al., 2009b). Detta skulle kunna innebéra att
inkludering av en andra population i referenspopulationen leder till att avelsvardena ar
anvandbara 6ver fler generationer (de Roos et al., 2009) eftersom LD mellan markér och QTL
bli starkare och chansen for 6verkorsning blir mindre.

Hur stor fordel internationella avelsvarden har varierar beroende pa hur stor
referenspopulationen var fran borjan. En organisation med en fran borjan liten
referenspopulation kommer att vinna mer da de utokar sin referenspopulation med en storre
proportion an vad en organisation med en redan stor referenspopulation gor. Ett tankbart
problem med att dela genotyper och fenotyper uppkommer da foretag eller organisationer,
vilka investerar mindre, vinner lika mycket eller till och med mer an de foretag eller
organisationer som investerar mer (VanRaden & Sullivan, 2010). Detta innebér att det i vissa
fall inte &r ekonomiskt motiverat med internationella samarbeten. En annan positiv effekt av
internationella samarbeten skulle kunna vara en minskning av inavelsgraden dock enbart
under forutsattningarna att gemensamt avelsmaterial anvénds.

Slutsats

Genomisk selektion har potentialen att 6ka det genetiska framsteget och minska inavelsgraden
jamfért med traditionell BLUP i kombination med avkommeprdvning. Att basera
avelsprogram pa oprovade tjurar leder till en hogre inavelsgrad, lagre sakerhet men ocksa ett
storre genetiskt framsteg, pa grund av ett minskat generationsintervall, an avelsprogram vilka
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kombinerar genomisk selektion och avkommeprévning. Internationella sammarbeten erbjuder
mojligheten till Okat genetiskt framsteg genom gemensamma referenspopulationer och
GMACE. Dock har praktiken i viss man sprungit ifran forskningen eftersom de uppnadda
framstegen inom forskningen inte har kunnat bevisas i praktiken. Mer forskning pa faktiska
observationer behovs.

Litteraturforteckning

Daetwyler, H.D, Villanueva, B., Bijma, P., Woolliams, J.A. 2007. Inbreeding in genome-wide
selection. Journal of Animal Breeding and Genetics 124, 369-376.

Dekkers, J.C.M. 2007. Prediction of response to marker-assisted and genomic selection using selection
index theory. Journal of Animal Breeding and Genetics 124, 331-341.

De Roos, A.P.W., Hayes, B.J., Spelman, R.J., Goddard, M.E. 2008. Linkage disequilibrium and
persistence of phase in Holstein Friesian, Jersey and Angus cattle. Genetics 179, 1503-1512.

De Roos, A.P.W., Hayes, B.J., Goddard, M.E. 2009. Reliability of genomic predictions across
multiple populations. Genetics 183, 1545-1553.

De Roos, A.P.W., Schrooten, C., Veerkamp, R.F., van Arendonk, J.A.M. 2011. Effects of genomic
selection on genetic improvement, inbreeding, and merit of young versus proven bulls. Journal of
Dairy Science 94, 1559-1567.

Dunner, S., Eugenia, M.M., Amigues, Y., Cafdn, J., Georges, M., Hanset, R., Williams, J., Ménissier,
F. 2003. Haplotype diversity of the myostatin gene among beef cattle breeds. Genetics Selection
Evolution 35, 103-118.

Erbe, M., Pimentel, E.C.G., Sharifi, A.R., Simianer, H. 2010. Assessment of cross-validation
strategies for genomic predictions in cattle. Abstract 553 in Proc. 9th World Congr. Genet. Appl.
Livest. Prod., Leipzig, Germany.

Foote, R.H., Seidel Jr, G.E., Hahn, J., Berndtson, W.E., Coulter, G.H. 1977. Seminal Quality,
Spermatozoal Output, and Testicular Changes in Growing Holstein Bulls. Journal of Dairy Science
60, 85-88.

Garrick, D.J. 2010. Consequences of Genomic Prediction in Cattle. Interbull Bulletin 41, 51-58.
Goddard, M.E., Hayes, B.J. 2009. Mapping genes for complex traits in domestic animals and their use
in breeding programs. Nature Reviews Genetics 10, 381-391.

Goddard, M.E., Hayes, B.J., Meuwissen, T.H.E. 2010. Genomic selection in farm animals species —
lessons learnt and future perspectives. Abstract 701 in Proc. 9th World Congr. Genet. Appl. Livest.
Prod., Leipzig, Germany.

Harris, B.L., Johnson, D.L., Spelman, R.J. 2008. Genomic selection in New Zealand and the
implications for national genetic evaluation. 36th ICAR Biennial Session, Niagara Falls, NY.

Hayes, B.J., Bowman, P.J., Chamberlain, A.C, Goddard, M.E. 2009a. Invited review: Genomic
selection in dairy cattle: Progress and challenges. Journal of Diary Science 92, 433-443.

Hayes, B.J., Bowman, P.J., Chamberlain, A.C., Verbyla, K., Goddard, M.E. 2009b. Accuracy of
genomic breeding values in multi-breed dairy cattle populations. Genetics Selection Evolution,
41:51.

Ibané&z-Escriche, N., Fernando, R.L., Toosi, A., Dekkers., J.C.M. 2009. Genomic selection of
purebreds for crossbred performance. Genetics Selection Evolution, 41:12.

Konig, S., Simianer, H., Willam, A. 2009. Economic evaluation of genomic breeding programs.
Journal of Dairy Science 92, 382-391.

Konig, S., Swalve. H. H. 2009. Application of selection index calculations to determine selection
strategies in genomic breeding programs. Journal of Dairy Science 92, 5292-5303.

Lillehammer, M., Meuwissen, T.H.E., Sonesson, A.K. 2011. A comparison of dairy cattle breeding
designs that use genomic selection. Journal of Dairy Science 94, 493-500.

13



Lund, M.S., de Roos, A.P.W., de Vries, A.G., Druet, T., Ducrocq, V., Fritz, S., Guillaume, F.,
Gulbrandtsen, B., Liu, Z., Reents, R., Schrooten, C., Seefried, M., Su, G. 2010. Improving
genomic prediction by EuroGenomics collaboration. Abstract 880 in Proc. 9th World Congr.
Genet. Appl. Livest. Prod., Leipzig, Germany.

Nielsen, H.M., Sonesson, A.K., Meuwissen, T.H.E. 2010. Optimum contribution selection using
traditional best linear unbiased prediction and genomic breeding values in aquaculture breeding
schemes. Journal of Animal Science 89, 630-638.

Meuwissen, T.H.E., Hayes, B.J., Goddard, M.E. 2001. Prediction of total genetic value using genome-
wide dense marker maps. Genetics 157, 1819-1829.

Montgomerie, B. April 2011. NZAEL publication policy.
http://www.aeu.org.nz/news/NZAEL%20publication%20policy%20April%202011.pdf

Muir, W.M. 2007. Comparison of genomic and traditional BLUP-estimated breeding value accuracy
and selection response under alternative trait and genomic parameters. Journal of Animal Breeding
and Genetics 124, 342-355.

Pryce, J.E., Goddard, M.E., Raadsma H.W., Hayes, B.J. 2010. Deterministic models of breeding
scheme designs that incorporate genomic selection. Journal of Dairy Science 93, 5455-5466

Quinton, M., Smith C., Goddard M.E. 1992. Comparison of selection methods at the same level of
inbreeding. Journal of Animal Science 70, 1060-1067.

Schaeffer, L.R. 2006. Strategy for applying genome-wide selection in dairy cattle. Journal of Animal
Breeding and genetics 123, 218-223.

Simm, G. 2010. What affects response to selection within breeds? I: Genetic improvement of cattle
and sheep, 107-146. CABI International, Wallingford, Oxon, UK

Spelman, R.J., Ford, C.A., McElhinney, P., Gregory, G.C., Snell, R.G. 2002. Characterization of the
DGAT1 gene in the New Zealand dairy population. Journal of Dairy Science 85, 3514-3517.

Stalhammar, H., Borchersen, S. Januari 2009. Interbull pa vag mot internationell avelsvéardering med
genomiska avelsvarden. http://www.vikinggenetics.com/sv/avel/InterbullGenomiskAvels -
vardering.pdf

Stalhammar, H. Januari 2012. Personligt medelande. Seniorgenetiker och nationellt ansvarig
VikingRed, Viking genetics.

VanRaden, P.M., Van Tassell, C.P., Wiggans, G.R., Sonstegard, T.S., Schnabel, R.D., Taylor, J.F.,
Schenkel, F.S. 2009. Invited review: Reliability of genomic predictions for North American
Holstein bulls. Journal of Dairy Science 92, 16-24.

VanRaden, P.M., Sullivan, P.G. 2010. International genomic evaluation methods for dairy cattle.
Genetics Selection Evolution, 42:7.

Villanueva, B., Bijma. P., Woolliams, J.A. 2000. Optimal mass selection policies for schemes with
overlapping generations and restricted inbreeding. Genetics Selection Evolution 32, 339-355.

Wensch-Dorendorf, M., Yin, T., Swalve, H.H., Kénig, S. 2011. Optimal strategies for the use of
genomic selection in dairy cattle breeding programs. Journal of Dairy Science 94, 4140-4151.

Winkelman, A.M., Spelman, R.J. 2010. Response using genome-wide selection in dairy cattle
breeding schemes. Abstract 290 in Proc. 9th World Congr. Genet. Appl. Livest. Prod., Leipzig,
Germany.

Yang, J., Benyamin, B., McEvoy, B.P., Gordon, S., Henders, A.K., Nyholt, D.R., Madden, P.A.,
Heath, A.C., Martin, N.G., Montgomery, G.W., Goddard, M.E., Visscher, P.M. 2010. Common
SNPs explain a large proportion of the heritability for human height. Nature Genetics 42, 565-569.

14


http://www.aeu.org.nz/news/�
http://www.vikinggenetics.com/sv/avel/InterbullGenomiskAvels%20-vardering.pdf�
http://www.vikinggenetics.com/sv/avel/InterbullGenomiskAvels%20-vardering.pdf�

	Genomisk selektion och uppbyggnaden av avelsprogram hos mjölkkor
	Abstract
	Sammanfattning
	Introduktion
	Genomiska avelsvärden
	Validering
	Långsiktig vinning

	Unga oprövade tjurar eller prövade tjurar?
	Oprövade tjurar
	Prövade tjurar

	Inavel
	Genomisk selektion över populationsgränser
	Gemensamma referenspopulationer
	Internationella samarbeten

	Diskussion
	Slutsats
	Litteraturförteckning
	393 Pärm-Kandidatarbete_Hjalmarsson.pdf
	Fakulteten för veterinärmedicin och husdjursvetenskap
	Fakulteten för veterinärmedicin och husdjursvetenskap

	393 Pärm-Kandidatarbete_Hjalmarsson.pdf
	Fakulteten för veterinärmedicin och husdjursvetenskap
	Fakulteten för veterinärmedicin och husdjursvetenskap




