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Sammendrag

Det er kjent at innavl vil oppsta i populasjoner med seleksjon, fordi seleksjon reduserer antall
dyr som bidrar til neste generasjon. Ugunstige effekter av innavl pa prestasjonsegenskaper er
tidligere vist hos norsk kaldblodstraver, men ikke hos varmblodstraver i Norge. Formalet med
denne oppgaven var derfor & undersgke om det var en effekt av innavl pa
prestasjonsegenskaper hos varmblodstraver i Norge.

Datasettet bestod av 1217 hester fgdt 1988 og 2006/2007. Pedigreefilen ble generert ved a
spore tilbake forfedrene til de 1217 hestene, og inneholdt totalt 8483 individer.
Gjennomsnittlig dybde var 7,75 og 9,24 generasjoner for hester fgdt henholdsvis 1988 og
2006/2007. Genotypeinformasjon var tilgjengelig for 240 av hestene fadt 2006 og 2007, og
ble benyttet for & undersgke pedigreekvaliteten hos norsk varmblodstraver.
Innaviskoeffisienter (F) ble estimert basert pa pedigree (Fped) 0g genomiske data (Fsnp 0g
Fnom). En klar sasmmenheng mellom innaviskoeffisientene indikerte en god pedigree. For &
utnytte et stgrre datamateriale ble effekten av innavl derfor estimert basert pa Fpeq for
prestasjonsvariablene; roten av kumulerte antall starter (t-start), 4-roten av kumulerte,
transformerte og standardiserte inntjente penger per start (t-krinn) og logit-transformerte
kumulerte diskvalifikasjoner per start (t-disk). Egenskapene var kumulert for individene over
3-5 ars sesongen. Effekten ble estimert for 807 individer fadt argangene 1988 og 2006/2007
med en lineaer dyremodell med faste effekter og en lineeer modell med faste effekter hvor den
additive genetiske effekten var ekskludert. For begge modellene vil en gkende
innavliskoeffisient pavirke prestasjonsvariabelen t-krinn i negativ retning, og for dyremodellen
var effekten signifikant. Modellene med og uten additiv genetisk effekt gir henholdsvis 0,366
og 0,269 standardavvik darligere prestasjon for en hest som er 10 % innavlet. Modellen uten
den additive genetiske effekten gir en signifikant effekt av innavl pa t-disk, noe som indikerer
at individer med hgy F tjener mindre og blir disket mer. Dette er et betydelig handicap i
lgpssammenheng, og bar stimulere oppdrettere til & velge hingster som gir avkom med lav

innavlskoeffisient.



Abstract

An increase in inbreeding as a response to selection is well known. Selection reduces the
numbers individuals that contribute to the next generation. Unfavorable effects of inbreeding
have been found in Norwegian cold-blooded trotters, but never in warm-blooded trotters in
Norway.

This study was based on 1217 Norwegian warm-blooded trotters, born in 1988 and
2006/2007. By tracking ancestors of the 1217 horses back to their founders, the pedigree data
was generated. Complete generation equivalent (CGE) showed a depth in pedigree of 7.75
and 9.24 generations for horses born in 1988 and 2006/2007, respectively. Genotype was
available for 240 horses born in 2006 and 2007. Utilizing genotypes, the quality of
pedigreedata was investigated. Inbreeding coefficients (F) were estimated by utilizing both
pedigree (Fped) and genomic data (Fsnp and From), and showed a high correlation between the
parameters. To exploit a larger data set, the effect of inbreeding was estimated based on Fped
for the performance traits; power transformed starts with the square root (t-start), fourth root
transformation of cumulated, transformed and standardized earnings per start (t-krinn) and a
logit-transformed cumulated disqualifications per start (t-disk). The traits were cumulated for
the individuals over 3-5 years of age. The effect was estimated for 807 horses born 1988 and
2006/2007, using a linear animal model with fixed effects and another linear model with fixed
effects but ignoring the additive genetic effect. For both models, an increasing inbreeding
coefficient influenced the t-krinn negatively, and for the animal model, the effect was
significant. A horse with an Fpeq Value of 10 % is expected to perform respectively 0.366 and
0.269 standard deviation units worse than a non-inbred horse, based on the models with and
without the additive genetic effect. The model without the additive genetic effect gave a
significant effect of inbreeding for t-disk, which indicated that horses with a higher level of
inbreeding perform poorer than horses with a lower level of inbreeding. This is considered a
handicap in racing, and should encourage breeders to use a stallion that produce offspring

with a low inbreeding coefficient.
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1. Innledning

Tradisjonelt var hesten brukt innen jordbruk, skogbruk og transport (ECON 2009). Den
teknologiske utviklingen har redusert antall hester i landet og gitt hesten nye bruksomrader. |
dag brukes hesten til et vidt spekter av sport og fritidsaktiviteter, blant annet trav, galopp,
ridning, kjgring og som fritidshest (ECON 2009). | en rapport fra naringspolitisk utvalg hos
Norsk Hestesenter ble det anslatt 42 000 hester i Norge (Norsk Hestesenter 2000).
Bygdeforskning viste i sin rapport fra 2012 anslagsvis 125 000 hester i Norge, hvorav 25 %
var varmblodstravere (Vik & Farstad 2012).

Far bilen overtok som framkomstmiddel var det viktig med en rask landeveishest, og allerede
pa 1700-tallet ble det organisert kappkjgring i Setesdal og Bjgrvika i Christiania. Det farste
organiserte travlgpet fant sted i 1832 pa isen i Bjgrvika. Staten engasjerte seg i hesteavlen i
1850 og etablerte en hesteaviskomité (ECON 2009). Fra 1872 ble klassene ved utstillingene
delt i klasse A for "Sveerere brugs og kjgreheste™ og klasse B for "Lettere kjgre og rideheste"
(Norsk Hestesenter 2003). Pa bakgrunn av delingen ble Det Norske Travselskap (DNT) stiftet
i 1875 og har siden den gang hatt ansvar for registrering av travhester (Norsk Hestesenter
2003). Loven om veddemal ved totalisator ble vedtatt av Stortinget i 1927 (ECON 2009), og
det farste totalisatorlgpet ble avholdt i 1928 (Kristiansen 1961b). Norsk Rikstoto ble stiftet i
1981 og organiserer totalisatorvirksomheten. Det arrangeres arlig mer enn 4500 travlgp
fordelt pa 11 travbaner i Norge (ECON 2009). Mer enn 5500 travhester deltar i lgp arlig
(ECON 2009), og i 2013 var omsetningen pa totalisatorlgp (bade trav og galopp) pa nesten
3,8 milliarder kroner (Lotteri- og stiftelsestilsynet 2013).

Travhesten og travsporten utgjar en stor del av norsk hestenzring. Det er en klar ssmmenheng
mellom totalisatorspill og samlet aktivitet i travsporten. @kt omsetning gker sannsynlighet for
a tjene penger, samt bidrar til gkt interesse. Travlgp er en populaer sport i mange land, og
internasjonale travlgp er dominert av varmblodstraver av amerikansk og fransk opprinnelse
(ECON 1998).



Innavl har ikke veert estimert for varmblodstraver i Norge tidligere. Pa bakgrunn av import fra
bade fransk- og amerikansk varmblodstraver er ikke innavl sett pa som noe problem i
populasjonen. Det er kjent at innavl vil oppsta i populasjoner med seleksjon, og det var derfor
interessant & undersgke om den norske varmblodstraveren er utsatt for en innavlsdepresjon pa
prestasjonsegenskaper i likhet med den norske kaldblodstraveren (Klemetsdal 1998).
Formalet med denne oppgaven var derfor & undersgke om det var en effekt av innavl pa

prestasjonsegenskaper hos varmblodstraver i Norge.



2. Varmblodstraver i Norge

Den norske varmblodstraveren en krysningsrase basert pa amerikansk varmblodstraver med
innslag av den russiske orloweren og fransk varmblodstraver (Kristiansen 1961b). Avl pa
varmblodstraver i Norge begynte pa slutten av 1800-tallet, og ble intensivert i arene rundt
farste verdenskrig (Kristiansen 1961b). Avlsarbeidet ble drevet utelukkende pa prestasjoner
(Grude 1961), mens eksterigr og avstamming ikke ble vektlagt fer innfgringen av tvungen
karing av hingster i 1941 (Norsk Hestesenter 2003). Den farste hingsten som fikk betydning i
avl av varmblodstravere i Norge var en engelsk norfolkhingst importert via Sverige i 1887.
Senere preget orloweren avlen fgr den amerikanske varmblodstraveren tok over (Kristiansen
1961b).

Den farste amerikanske traveren ble importert til Norge pa slutten av 1800-tallet. Hingsten
Jordan var den ferste som ble importert og ble sammen med den russiske orlowerhoppa
Secunda brukt for a foredle den norske rasen. Avkommet Bravo regnes som en av
grunnleggerne i norsk varmblodstraveravl (Kristiansen 1961b). Innfaringen av totalisatorspill
farte til gkt import, og i arene 1930-1939 ble det importert avismateriale fra Amerika,
Danmark, Tyskland, @sterrike og andre mellom-Europeiske land. Den amerikanske
varmblodstraverhingsten Senator Ford ble importert via Danmark i 1931 og er tidenes mest
betydningsfulle hingst i norsk varmblodstraveravl. Med andre verdenskrig stoppet importen
av nytt avismateriale (Kristiansen 1961b), men interessen for totalisatorspill gkte (Kristiansen
1961a). | arene etter krigen var det lite import av utenlandsk avismateriale, selv om noen dyr
ble importert fra Amerika, Sverige, Danmark og Russland, deriblant orlowerhingsten Turist
som preget avlen i arene fremover (Kristiansen 1961b).

De franske varmblodstraverne var stgrre enn de amerikanske og hadde bedre utholdenhet.
Gjentatte gode resultater i det franske storlgpet Prix d’ Amerique okte ettersperselen etter den
franske traveren (Donatzky 1961), og etter 1961 har den franske traveren i gkende grad preget
norsk varmblodstraveravl (Norsk Hestesenter 2003). Lykkjen et al. (2014) viste at 20 % av de
norske varmblodstraverne fadt i 1988 hadde noe fransk blod, og 55 % i 2006 og 2007.



2.1 Prestasjon

Mange egenskaper av gkonomisk interesse, blant annet prestasjon, er kvantitative og styrt av
flere gener samt pavirket av miljg (Meuwissen et al. 2013). De tre egenskapene som er
tilgjengelige i avilsarbeidet for bedret prestasjon er tid, inntjente penger samt plassering
(Langlois 1975). Hos varmblodstraveren vil prestasjonsegenskapene i stor grad pavirke hvilke
individer som bidrar til neste generasjon. Seleksjonsforsgk pa Norsk Rgdt Fe (NRF) viste at
ensidig seleksjon for ytelse ga gkt forekomst av mastitt, og at lavtarvelige egenskaper som
helse og fruktbarhet ma vektlegges i avlsarbeidet (Heringstad et al. 2003). Avlsarbeid pa
prestasjonsegenskaper forutsetter en egenskap som rangerer hestene i forhold til hverandre.
Inntjente penger er en palitelig verdi a handtere i avisarbeidet og gir en ide om hestens

lgpsniva, samt er sett pa som en troverdig verdi blant oppdrettere (Langlois 1989).

2.2 Innavl

Innavl forekommer nar foreldrene til et individ har en eller flere felles forfedre (Boichard et
al. 1997), og som et innavisbegrensende tiltak i norsk varmblodstraveravl har DNT innfart
bedekningskvote pa 150 hopper per hingst per ar for hingster i Norge (Norsk Hestesenter
2003). Maccluer et al. (1983) observerte at oppdrettere av amerikansk varmblodstraver
forsgkte & unnga nar innavl, men nesten alle hester med komplett pedigree var innavlet de
farste 5 generasjonene. For amerikansk varmblodstraver fgdt rundt 1990 i USA og Canada ble
gjennomsnittlig innaviskoeffisient basert pa slektskap estimert til 9 %. (Maccluer et al. 1983).
McCue et al. (2012) fant et naert slektskap mellom rasene og en gjennomsnittlig
innaviskoeffisient basert pa SNP-markgarer pa 12 % og 11 % for henholdsvis amerikansk-
(n=20) og fransk varmblodstraver (n=18). De to rasene skiller seg genetisk fra andre
hesteraser noe som kan skyldes den amerikanske traverens pavirkning pa den franske, eller
likt seleksjonspress pa fenotypen for travegenskaper. Petersen et al. (2013) beregnet
innavliskoeffisienter hos norsk, fransk og amerikansk varmblodstraver basert pa
SNP-markarer fra henholdsvis 25, 17 og 15 individer. Den norske varmblodstraveren hadde
en gjennomsnittlig innaviskoeffisient pa 13 %, mens den franske og den amerikanske hadde
innavliskoeffisienter pa henholdsvis 10,5 % og 15,3 %. Effektiv populasjonsstarrelse (Ne) ble
beregnet basert pa utvalget og ga henholdsvis 233, 232, og 179 for norsk-, fransk-, og

amerikansk varmblodstraver.



3. Effekter av innavl

Hos de fleste domestiserte husdyrarter har avlsstrategiene og populasjonsstarrelsen blitt
endret i lgpet av de siste 25-40 arene, og konsekvensene av de siste endringene i form av
innavl vil ikke veere observerbare enda. For en gitt generasjon vil innaviskoeffisienten (F)
reflektere avisstrategiene som er valgt (Boichard et al. 1997). F beskriver forventet niva av
heterozygositet og er sannsynligheten for at to alleler pa et ngytralt, seleksjonsfritt locus er
identiske i opphav (IBD) med referanse til basepopulasjonen. | basepopulasjonen antar vi at
alle allelene er ulike, og vil derfor ignorere slektskap mellom individene. Starrelsen av
innavlen avhenger derfor av definisjonen av basepopulasjonen, siden den bestemmer nar IBD
oppstar. Individer uten kjent slektskap har en innaviskoeffisient lik 0, og blir sett pa som en
founder (Falconer & Mackay 1996). Hull i pedigree kan derfor gi ungyaktige beregninger av
innaviskoeffisienter. Erfaring fra amerikansk varmblodstraver viser en gkende
innavliskoeffisient ved en gkning i pedigreedybde opp til 10-12 generasjoner (Maccluer et al.
1983), noe som skyldes at innavlskoeffisientene basert pa slektskap pavirkes av mengden

informasjon som er tilgjengelig.

Innavl pavirker helse, fruktbarhet og produksjon hos melkeku og andre produksjonsdyr
(Weigel & Lin 2002). Hos storfe har Weigel og Lin (2002) vist at innavlsgkning i stor grad
skyldes seleksjonsintensitet, da en hgy seleksjonsintensitet vil redusere antall dyr som bidrar
til neste generasjon. Avl med effektive seleksjonsprogrammer for a fa genetisk framgang
bidrar til & ske F (Gomez et al. 2009). Seleksjon farer til genetisk drift hvor noen alleler tapes
og noen fikseres. Genotypefrekvensen vil endres som et resultat av endringer i allelfrekvensen
ved innavl dersom det er dominans tilstede (Falconer & Mackay 1996).

Innavlisdepresjon er forbundet med egenskaper knyttet til reproduksjon og overlevelse hos
avkom (Lacy 1997), og kan forekomme bade som tap av genetisk variasjon og som en
opphopning av skadelige recessive gener (Lynch & Walsh 1998). Ved innavisdepresjon vil
gjennomsnittlig fenotype fa en nedgang som falge av gkende homozygositet innen
populasjonen. Jo mindre populasjonen er, jo mer drift vil man fa, og det er starre

sannsynlighet for at allelene blir IBD. Ved hurtige endringer i innaviskoeffisienten vil



innavlsdepresjon veere mer alvorlig. Naturlig seleksjon kan motvirke innavilsgkning (AF) ved
a redusere effekten av skadelige alleler (Falconer & Mackay 1996). Anbefalt AF er under 1 %
per generasjon (FAO 1998).

3.1 Prestasjon og effekt av innavl pa prestasjonsegenskaper

Hos travhesten har intensiv seleksjon av hingster pa bakgrunn av prestasjonsegenskaper veert
praktisert i lang tid. Hestens prestasjon er endret, bade pa bakgrunn av genetikk og som falge
av bedret miljg. Miljgforandringer inkluderer bedre treningsmetoder, baner, seler og vogner.
Hurtighet i trav er arvelig og gjennom seleksjon har man fatt genetisk framgang i form av
forbedret lgpstid. Korrelasjonen mellom inntjente penger og tider er hgy og negativ. Som et
resultat vil seleksjon pa tider og inntjente penger gi en forbedret lgpstid (Thiruvenkadan et al.
2009).

Nar det ikke er noen additiv varians ferer innavl til en forventet endring i prestasjon, kalt
innavlsdepresjon (Falconer & Mackay 1996). Klemetsdal (1998) viste en innavlsdepresjon pa
prestasjonsegenskaper hos norsk kaldblodstraver pa 0,036 standardavvik ved 7,5 % innavl i
populasjonen. Innaviseffekten var avhengig av innavlsnivaet og en gkning i
innavlskoeffisienten ved et lavt innavisniva pavirket lgpsprestasjonene mindre enn ved et
hayere innavisniva (Klemetsdal 1998). Arnason (2001) anbefalte p& bakgrunn av en
urovekkende hgy innavlsgrad hos den nordiske traveren a ta hensyn til innavl i seleksjon for
genetisk forbedring av prestasjonsegenskapene. Et fransk studie viste at inntjening har en
positiv lineeer ssmmenheng med gkende andel amerikansk linje hos fransk traver (Richard
2005). Nar innavlede linjer krysses med hverandre, far avkommet en bedre prestasjon enn
gjennomsnittet av foreldrene (Lynch & Walsh 1998). Effekten kalles heterosis og er en

reversert innavlsdepresjon (Falconer & Mackay 1996).



4. Materialer og metode

4.1 Beskrivelse av data og bakgrunn for arbeidet

Dette arbeidet bygger pa et datasett med 1217 individer, benyttet av Lykkjen et al. (2014) for
a beregne arvegrader pa osteokondrose hos norsk varmblodstraver. Datasettet bestar av 753
hester fgdt i 1988 og 464 hester fadt 2006 og 2007, og har tidligere veert benyttet i studier av
osteokondrose av henholdsvis Grondahl og Dolvik (1993), Lykkjen et al. (2012) og Lykkjen
et al. (2013).

Lykkjen et al. (2014) genererte en pedigreefil med informasjon om dyrets identitet, far, mor
og fedselsdato pa felgende mate: 75 370 varmblodstravere registrert i Norge til og med 2007,
samt deres forfedre hadde tilgjengelig slektskapsinformasjon. Etter redigering inneholdt
slektskapsfilen 75 319 individer. Dupliserte registreringer ble slettet i den akkumulerte fila, og
pedigreefilen ble generert ved a spore tilbake forfedre til de 1217 hestene, individ for individ.
Pedigreefilen inneholdt totalt 8483 individer med bade original id og en renummerert id etter
fadselsar hvor gjennomsnittlig dybde var 7,75 og 9,24 generasjoner for hester fadt
henholdsvis 1988 og 2006/2007.

Complete generation equivalent (GCE) er basert pa prosentandel kjente forfedre per
generasjon og gir gjennomsnittlig antall generasjoner hvor alle forfedrene er kjent, og ble
beregnet av Lykkjen et al. (2014) i henhold til Boichard et al. (1997) basert pa falgende

formel:
N Ty
CGE = ! L
=52, 2.5
j=1i=1

hvor N er antall registrerte hester etter kjent mor og far, n; er totalt antall forfedre til dyr j og

gij er antall generasjoner mellom j og dens forfedre i.



4.1.1 Genotypedata og genotypekvalitetskontroll

Genotypeinformasjon fra 240 hester fadt 2006 og 2007 var tilgjengelig pa bakgrunn av
arbeidet til Lykkjen et al. (2013). De to genotypefilene (.ped og .map) inneholdt informasjon
om hestenes DNA-id, samt deres genotype. Equine SNP50 Bread Chip® (Illumina) ble
benyttet til genotyping og inkluderte 54 602 SNPer. llluminas software ble benyttet for a lese
av genotypedata.

En kvalitetskontroll ble gjennomfgart og ekskluderingskriteriene ble satt i henhold til Hillestad
et al. (2015) som viste at MAFer ikke skal fjernes ved innavisberegninger fordi de inneholder
informasjon om neer fikserte gener. Ekskluderingskriteriene var: i) minimum call rate per
SNP > 0,05, ii) avvik fra Hardy Weinberg Equilibrium (HWE) (P>0,0001) og iii) missing
rate per individ >0,05. Etter kvalitetskontrollen var det igjen 53 933 SNPer og 239 individer,
ett individ ble fjernet fordi det feilet iii) (Tabell 1).

Tabell 1: Genotypekvalitetskontroll for 240 individer fadt 2006 og 2007.

N SNP
Totalt 240 54 602
Missing call rate >0,05 - 482
HWE P-verdi<104* - 187
Missing rate per individ 1 -
Etter kvalitetskontroll 239 53933

*HWE — Hardy Weinberg Equilibrium

4.1.2 Prestasjonsegenskaper

Nils I. Dolvik (professor veteringermedisin) sporet opp prestasjonsdata for alle hestene i
datasettet i databasen til DNT. Av 1217 hester, hadde 807 informasjon om prestasjon.
Prestasjonsdataene bestod av totalt 15 variabler og inneholdt blant annet informasjon om
egenskapene antall starter, inntjente penger og antall diskvalifikasjoner for sesongen ved
3-5ars alder. Tre av variablene, roten av kumulerte antall starter (t-start), 4-roten av
kumulerte, transformerte og standardiserte inntjente penger per start (t-krinn) og

logit-transformerte kumulerte diskvalifikasjoner per start (t-disk), ble mottatt i et separat



datasett og benyttet i videre analyser. Egenskapene var kumulert for individene over 3-5 ars
sesongen. For hester fgdt i 1988 var registreringene fra lgpssesongene 1991-1993, mens
hester fgdt i 2006 og 2007 hadde registreringer fra henholdsvis 2009-2011 og 2010-2012. De
resterende variablene var forklaringsvariabler som inneholdt informasjon om dyrets identitet,

gruppe og kjgnn.

4.2 Innavliskoeffisienter

4.2.1 Slektskap

Basert pa den renummererte pedigreefilen ble individuelle innaviskoeffisienter estimert for
8483 individer med programmet PEDIG (Boichard 2002). Programmet baserer beregningene
pa en fil med variablene id, far, mor og fadselsar. PEDIG har to alternative programmer for a
estimere innavlskoeffisienter vanrad.f og meuw.f, den sistnevnte ble benyttet i beregningene.
Meuw.f benytter Cholesky-faktoren til slektskapsmatrisen, en metode beskrevet av
Meuwissen og Luo (1992). Slektskapet til hvert individ spores opp og innaviskoeffisienten
baseres pa bade individets og forfedrenes innaviskoeffisienter (Boichard 2002).

4.2.2 Genotype

Antall non-missing genotyper (N(Nm)), forventet homozygositet (E(hom)), observert
homozygositet (O(hom)) og F ble beregnet med PLINK 1.9 (Purcell et al. 2007) for hvert
individ. Innaviskoeffisientene ble beregnet pa bakgrunn av et stort antall SNPer basert pa
observert og forventet antall homozygote genotyper gjennom kommandoen --het. Denne

analysen inkluderer ikke haploide markgrer (Purcell et al. 2007).

Individuelle innaviskoeffisienter ble beregnet basert pa N(Nm) og O(hom) gjennom fglgende

formel:

From = 0(hom)/N(Nm)

Korrelasjoner mellom genotypebaserte og slektskapsbaserte innaviskoeffisienter og CGE ble
beskrevet gjennom Pearsons korrelasjonskoeffisient ved hjelp av SAS 9.4 (SAS 2013).
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4.3 Sammenheng mellom innaviskoeffisienter basert pa slektskap og genotype
Fhom €r basert pa observert homozygositet, mens Fpeq maler forventet homozygositet og vil
veere avhengig av basepopulasjonen. Pa bakgrunn av arbeidet til Hillestad et al. (2015)

forventes forholdet mellom Fpeq 0g Fhom & veere:

(1 = Fhom) = 1- Fped)(l - Fpop)

hvor (1-Fpop) forventes a veere lik for alle norske varmblodstravere (Edriss et al. 2013). Ved a
ta logaritmen til variablene, far man en lineer ssmmenheng, og det ble kjart linezr regresjon
med prosedyren proc reg i SAS 9.4 (SAS 2013). Fglgende modell ble utledet pa bakgrunn av
arbeidet til Hillestad et al. (2015) for & estimere sammenhengen mellom Fped 0g From:

In(1 = From)i = ¥i = Po + B1 - In(1 — Fped)i +e; (1)

Hvor y er In(1-From), Bo er en konstant forventet a vaere lik In(1-Fnom), P1 €r en konstant

forventet & veere lik 1 og viser forandring i In(1-Fped) nar In(1-Fnom) #ker en enhet.

For & teste regresjonen ble falgende nullhypotese satt for Modell 1 og 2: Ho: B1=1 mot
alternativhypotesen Hi: Bi#l.

Outliere ble analysert gjennom a se pa leverage >0,05. Leverage maler x sin abnormalitet og
maler pavirkningen til den observerte verdien y; sin pavirkning pa den predikerte verdien §;
(Mendenhall & Sincich 2012).
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4.4 Innavlsrate og effektiv populasjonsstgrrelse

For a beregne effektiv populasjonssterrelse og innavlsrate basert pa individuelle
innaviskoeffisienter ble det kjart linezer regresjon med prosedyren proc reg i SAS 9.4 (SAS
2013). Felgende linezre regresjonsmodeller satt pa bakgrunn av arbeidet til Hillestad et al.
(2015):

In(1 — Fpom)i = ¥i = o + P1- CGE; + ¢; 2

In(1 - Fped)i =y;=Po+ P11 CGE; +¢; (3)

hvor Bi er linear regresjonskoeffisient av CGE pé y. AF og Ne ble estimert gjennom felgende

formler:
AF =1—¢f
Ne = (2AF)71
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4.5 Effekt av innavl pa prestasjonsegenskaper

For a beregne effekten av innavl pa prestasjonsegenskaper ble de tre prestasjonsvariablene
inntjente penger, start og disk ble analysert separat for de to modellene i ASReml 4.1.979
(Gilmour et al. 2009):

yl-jk :[l+kj +gk+Fpedi+ai+ei (4)

Yijk = 1+ kj + gy + Fped;+e; (5)

Yiik er en av de tre prestasjonsvariablene t-krinn, t-start og t-disk for dyr i med kjgnn j og
fadselsperiode k

[ er gjennomsnitt
k; er fast effekt av kjenn j (1 = hingst (#193), 2 = hoppe (#394), 3 = vallak (#220))
gk er fast effekt av fadselsperiode k (1=fadselsar 1988 eller 2=fadselsar 2006 og 2007)

Fpedi €r innaviskoeffisienten til individ i. F,.q,~N (0, apped,z)

aj er additiv genetisk effekt ~N(0,Ac%) hvor A er slektskapsmatrisen generert fra pedigree
o2, er additiv genetisk varians

e er error ~N(I,6%) med I identitetsmatrise og errorvarians (c%)

Falgende hypoteser ble satt:

Ho: alle kj=0 forventer ingen forskjell mellom kjgnn

Hi: minsten k j#0 forventer forskjell mellom kjenn

Ho: allegk=0 forventer ingen forskjell mellom fgdselsperiode

Hi: minsen gk#0 forventer forskjell mellom fadselsperiode

Ho: alle Fpedi =0 forventer ingen forskjell mellom ulike innaviskoeffisienter
H1: minst en Fpeqgi # 0 forventer forskjell mellom ulike innaviskoeffisienter
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5. Resultat

5.1 Innavlskoeffisienter

Fordeling av innavliskoeffisienter basert pa slektskap for alle individene i datasettet er vist i
Figur 1. Gjennomsnittlig innaviskoeffisient for individene er 6,1 %. 70 % av individene har en
innavliskoeffisient i intervallet 4-8 %. Individer med Fpeq=0 er et resultat av krysning mellom

fransk- og amerikansk linje.
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Figur 1: Fordeling av innaviskoeffisienter basert pa slektskap (Fpeq) for 1217 hester fgdt 1988, og 2006/2007.
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Innaviskoeffisienten basert pa pedigree har gkt over tid (Tabell 2). Individer fadt 1988 har en
mindre spredning, samt lavere gjennomsnittlig Fpegs. Gjennomsnittlig Fpeq for individer fadt
1988, og 2006 og 2007 er henholdsvis 5,3 % og 7,4 %.

Tabell 2: Gjennomsnittlig innaviskoeffisient basert pa pedigree (Fpeq), standardavvik og spredning for individer
fadt 1988, og 2006/2007.

Gruppe n Gjennomsnitt Standardavvik Min Max
1988 784 0,053 0,021 0 0,117
2006/2007 464 0,074 0,030 0 0,213
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Beskrivende statistikk for 239 individer med genotype er vist i Tabell 3. Tabellen viser
innaviskoeffisienter og CGE. Innaviskoeffisienten basert pa slektskap er i gjennomsnitt 7,4 %,
med informasjon fra gjennomsnittlig 9 generasjoner (CGE). Gjennomsnittlig Fsnp 0g Fhom er
henholdsvis -1,2 % og 70 %.

Tabell 3: Gjennomsnittlig innaviskoeffisienter basert pa pedigree (Fpeq) 0g innaviskoeffisienter med genotype

(Fsnp, Fnom,) 0g complete generation equivalent (CGE), deres standardavvik og spredning for 239 individer med

genotype.
n Gjennomsnitt Standardavvik ~ Min Max
Fped 239 0,074 0,032 0 0,213
Fsnp 239 -0,012 0,057 -0,179 0,161
Fhom 239 0,698 0,017 0,648 0,750
CGE 239 9,195 0,631 7,467 10,563

5.2 Korrelasjoner

Korrelasjonene mellom variablene er vist i Tabell 4. Innaviskoeffisienten basert pa slektskap
har en hgy korrelasjon med innaviskoeffisienten basert pa SNPer (0,78). Den beregnede
innavliskoeffisienten Fnom har en korrelasjon pa 1 med Fsnp, 0g kan derfor sees pa som samme

variabel.

Tabell 4: Korrelasjoner mellom innavlskoeffisienter basert pa slektskap (Fped), innaviskoeffisienter basert pa

genotype (Fsnp 09 From) 0g complete generation equivalent (CGE) for 239 individer med genotype.

Fped Fsnp Fhom
Fsnp 0,781
Fhom 0,782 1,000
CGE 0,541 0,539 0,539
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5.3 Sammenheng mellom innavliskoeffisienter basert pa slektskap og genotype
Regresjonen fra Modell 1 viser at Fpeq forklarer 59,4 % av variasjonen i Fnom (Tabell 5). B1 er

signifikant forskjellig fra 1, og Fped Vil ikke fange opp all variasjonen i Fnom.

Tabell 5: Regresjon som viser sammenhengen mellom innaviskoeffisienter basert pa slektskap (Fped) 09
innavlskoeffisienter basert pa genotype (Fnom) for 239 individer med genotype. 3 outliere feilet leverage <0,05

og er ekskludert.

Modell n Bo B1 R?  p-verdi
1 236 -1,097 £0,006 1,329+0,072* 0,594 <0,0001
*pverdi<0,05

Plott av In(1-Fnom) mot In(1-Fped) (Figur 2) gir en jevn fordeling av punktene og en god
sammenheng mellom Fped 0g From. Individer med lave innaviskoeffisienter er plassert gverst i
hayre hjgrne, men ser ikke ut til & pavirke regresjonen i stor grad. Genotypeinformasjonen
viser en stor forskjell mellom dyr, og verdiene til In(1-Fpeq) ser ut til & fange opp mye av

denne variasjonen. En enhet gkning i From Vil fore til 1,3 enheter gkning i Fpeq.
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Figur 2: Regresjonsplot for In(1-From) 0g In(1-Fpeq) for 239 norske varmblodstravere med genotype. 3 outliere

feilet leverage<0,05 og er ekskludert. $1=1,329+0,072,

5.4 Innavlsrate og effektiv populasjonsstarrelse

Tabell 6 viser at R? varierer lite mellom Modell 2 og Modell 3, men er noe hgyere nar
(1-Fnom) blir regresset pd CGE (n=239). R? gker med gkende antall observasjoner for Modell
3, og hgyest R? ble funnet for da In (1-Fped) ble regresset pA CGE med n=1217.

Tabell 6: In(1-Fpeq) 0g In(1-From) regresset pa complete generation equivalent (CGE) for 239 individer med

genotype, samt In(1-Fpeq) regresset pa complete generation equivalent (CGE) for 1217 individer.

Modell n Bo B1 R?  p-verdi
2 239 -0,766 £0,045 -0,047 +0,005 0,281 <0,0001
3 239 0,196 +0,029 -0,030+0,003 0,278 <0,0001
3 1217 0,097 +£0,005 -0,019+0,001 0,418 <0,0001
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Estimert innavlsrate (AF) og effektiv populasjonsstarrelse (Ne) for norske varmblodstravere
fodt 1988 og 2006/2007 er vist i Tabell 7. Modell 3 gir en effektiv populasjonssterrelse 1,57
ganger starre enn Modell 2 for de 239 individene med genotypeinformasjon, Sterrelsen pa

den effektive populasjonsstarrelsen gker for gkende antall observasjoner (Modell 3).

Tabell 7: Innavisrate (AF) og effektiv populasjonsstorrelse (Ne) basert pd observert homozygositet og slektskap

for 239 individer med genotype, og for 1217 individer basert pa slektskap.

Modell n AF Ne
2 239 0,0460 10,87
3 239 0,0294 17,03
3 1217  0,0191 26,16

5.5 Effekt av innavl pa prestasjonsegenskaper

Resultatene fra variansanalyse basert pa Modell 4 og 5 (kapittel 4.5) er vist i Tabell 8. For
Modell 4 hadde Fpeq en signifikant effekt pa t-krinn med en p-verdi<0,05. For den Modell 5
var det en signifikant effekt av Fpeq pa t-disk (p-verdi<0,05), og effekten av Fpeq pa t-krinn
hadde en p-verdi=0,051. Alle tre prestasjonsvariablene ble statistisk pavirket av kjgnn for
begge modellene. Det var ingen signifikant forskjell mellom fgdselsperiodene for noen av

prestasjonsvariablene.

Tabell 8: Wald F-statistikk for 807 individer med prestasjonsdata fadt 1988 og 2006/2007 for Modell 4 og
Modell 5.

Modell 4 Modell 5
t-start t-krinn t-disk t-start t-krinn t-disk
Fped 0,20 4,48* 1,81 0,55 3,89x 4,29*
Kjgnn 3,45* 14,94*** 8,50*** 3,47* 14,40*** 8,53***
Gruppe 1,32 1,35 2,46 1,17 0,12 3,17
x p-verdi =0,051 *p-verdi<0,05 **p-verdi<0,025 ***p-verdi<0,001
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For begge modellene vil en gkende innaviskoeffisient pavirke prestasjonsvariabelen t-krinn i
negativ retning, noe som kan tyde pa at hester med hgyere innavlsgrad presterer darligere enn
hester med lavere innavisgrad. Modell 4 og Modell 5 gir henholdsvis 0,366 og 0,269
standardavvik darligere prestasjon (t-krinn) for en hest som er 10 % innavlet. Modell 5 gir
0,085 standardavvik mer diskvalifikasjon for en hest som er 10 % innavlet. For begge
modeller var vallaker startet mest, og hopper minst. Vallaker og hingster tjente mer penger og
var disket oftere enn hopper (Tabell 9).

Tabell 9: Estimat av regresjonskoeffisienter pa prestasjonsegenskaper ved 100 % innavl og deres standardfeil

for Modell 4 og Modell 5.

Modell 4 Modell 5
t-start t-krinn t-disk t-start t-krinn t-disk
Gj.snitt 4,58+0,21 0,20+0,16 -0,86+0,04 | 4,62+0,18 0,30+0,10 -0,86+0,30
Fped 1,18+2,62 -3,66+1,73 -0,63+0,47 | 1,80+2,44 -2,69+1,37 -0,85+0,41
Hingst -0,17+0,18 0,07+0,10 0,07+0,03 | -0,16+0,17 0,07+0,10 0,07+0,03
Vallak 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
Hoppe -0,37+£0,15 -0,35+0,09 -0,03+0,02 | -0,37+0,15 -0,33+0,83 -0,03+0,02
1988 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
2006/2007 -0,18+0,15 -0,07+0,11 0,05+0,03 |-0,17+0,14 0,03+0,08 0,06+0,02

De estimerte arvegradene fra Modell 4, samt standardfeilen pa arvegradene er vist i Tabell 10.

Prestasjonsegenskapene har en estimert arvegrad fra 0,05-0,24. Det hgyeste estimatet

(0,24+0,11) er for egenskapen t-krinn, som hadde en signifikant effekt av innavl.

Tabell 10: Arvegrader for prestasjonsegenskaper og deres standardfeil for Modell 4.

Arvegrader +SE
t-start 0,05+0,06
t-krinn 0,24+0,11
t-disk 0,10+0,07
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6. Diskusjon

Mengden tilgjengelig pedigreedata hos norsk varmblodstraver er stor, men bare et utvalg ble
benyttet i beregningene. Fram til 2007 var 75 370 varmblodstravere registrert i Norge, hvorav
8483 ble inkludert i pedigreefilen generert fra 1217 individer fgdt 1988 og 2006/2007.
Pjontek et al. (2012) viste at bade nivaet pa pedigreeinformasjon og kvaliteten pavirker den
gjennomsnittlige innaviskoeffisienten. Maccluer et al. (1983) viste en gkende F ved gkende
pedigreedybde opp til 10-12 generasjoner. Den norske varmblodstraveren hadde en
gjennomsnittlig Fpeq pa 5,3 % for hester fadt 1988 mens gjennomsnittlig Fped for hester fadt
2006 og 2007 var 7,4 % (Tabell 2). En av arsakene til gkningen kan veere dypere pedigree for
hestene fgdt 2006 og 2007, men en innavisgkning kan heller ikke utelukkes.

Basert pa genotype fant Petersen et al. (2014) en gjennomsnittlig innaviskoeffisient hos
quarter som varierte fra -3,7-0,09 %, avhengig av hestens bruksomrade. Hos norsk
varmblodstraver, ble innaviskoeffisientene basert pa genotype estimert for et betydelig lavere
antall individer enn innavliskoeffisientene basert pa pedigree. Av 1217 hester fgdt 1988 og
2006/2007 hadde 240 tilgjengelig genotype. Innaviskoeffisientene basert pa slektskap og
SNPer ble uttrykt pa forskjellige skalaer (Tabell 3), og gjennomsnittlig F varierte fra -1,2 %
(Fsnp) til 69,8 % (Fnom). Wang (2014) viste at innavlskoeffisienter basert pa genotype gjerne
blir negative nar populasjonen viser HW-likevekt. Imidlertid var Fsnp 0g From hayt korrelert,
og sistnevnte ble derfor benyttet i videre analyser av sammenhengen mellom

innavliskoeffisienter basert pa pedigree og genotype.

Li et al. (2011) viste at man kan undersgke pedigreekvaliteten hos en rase, gjennom et
genotypet utvalg av populasjonen. Dette fordi sterkt innavlede dyr har tilneermet samme F
basert pa SNPer som slektskap basert pa pedigree. Hillestad et al. (2015) viste at NRF har en
terskeleffekt pa pedigree og at pedigree er ikke dyp nok, samt at innaviskoeffisienter med
fordel kan beregnes pa basis av genomisk informasjon. Varmblodstraver i Norge viste ikke
samme tendens. Figur 2 viser en jevn fordeling rundt regresjonslinjen, noe som kan tyde pa en
god pedigree. Fped inneholder mer informasjon enn hos NRF, og de sterkt innavlede

individene har en god spredning i plottet. Forventningen var et 1:1 forhold mellom In(1-Fnom)
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09 In(1-Fped). En enhet gkning i In(1-From) ga imidlertid 1,3 enheter gkning i In(1-Fped).
@kningen var signifikant forskjellig fra 1, og kan tyde pa en overprediksjon.

Hillestad et al. (2015) viste at korrekt genotypekvalitetskontroll er viktig for & fa gode
estimater av Ne, fordi selv sma endringer i AF vil pavirke storrelsen av den effektive
populasjonsstarrelsen. Tetthet pa SNPene pavirket ikke AF basert pa Fhom hos NRF, noe som
trolig vil veere gjeldende for norsk varmblodstraver grunnet samme genotypekvalitetskontroll.
Utvalget av norske varmblodstravere baserte seg pa to arganger, og en regresjon pa fadselsar
var derfor ikke hensiktsmessig. Tabell 7 viser i samsvar med Hillestad et al. (2015) en hgyere
effektiv populasjonsstarrelse nar man regresser In(1-Fped) pa GCE, sammenliknet med
In(1-Fnom). Pedigreekvaliteten hos norsk varmblodstraver er god, og Modell 3 ga en hgyere
Ne med gkende antall observasjoner. Til tross for et lavt gjennomsnittlig innavisniva

(Figur 1), var den effektive populasjonsstarrelsen lav. Dette kan skyldes at det ikke er tilfeldig
hvilke hester som kommer til start, samt at individer som pa bakgrunn av stamme forventes a
ha gode prestasjoner, trenes av gode trenere. Den effektive populasjonsstarrelsen til norsk
varmblodstraver kan i realiteten veere hgyere enn 26, fordi beregningene ble basert pa

observasjoner fra to arganger.

Av 1217 hester, hadde 807 fenotypedata pa prestasjon. Et utvalg pa 178 hadde bade genotype
og fenotypeinformasjon. Effekten av innavl pa prestasjonsegenskaper ble estimert med
innavliskoeffisienter basert pa slektskap for 807 individer med fenotypeinformasjon. Dette pa
bakgrunn av en god sammenheng mellom Fpeq 0g From, Samt for & kunne utnytte et starre
datamateriale. Langlois (1984) viste at fgdselsar og ar for lgp pavirket
prestasjonsegenskapene pa grunn av kvaliteten pa banene og forbedring av trening. Det er
ingen effekt av gruppe pa prestasjonsegenskaper hos norsk varmblodstraver, noe som kan
skyldes en korrigering og standardisering av prestasjonsvariablene. Dersom variablene ikke
hadde blitt standardisert, kunne man fatt en forskjell mellom argangene 1988 og 2006/2007.
Minkema (1975) viste at kjgnn hadde effekt pa tider, rekorder og inntjente penger. Norsk
varmblodstraver hadde en signifikant effekt av kjgnn pa prestasjon for begge modellene
(Tabell 8). Hos nederlandsk varmblodstraver gkte kjgnnsforskjellen med gkende lengde pa
karrieren (Minkema 1976).
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Det var en klar effekt av innavl pa prestasjonsegenskapen t-krinn for Modell 4 (p-verdi<0,05),
men effekten kan vaere oppskalert som fglge av datastruktur. Den additive genetiske effekten
var ekskludert i Modell 5, og viste effekten av Fpeq pa prestasjonsegenskapene uten en
genetisk trend. En framgang pa prestasjonsegenskaper kan ikke utelukkes, og egenskapene vil
derfor antas & ha en genetisk trend. Modell 5 ga en p-verdi=0,051 for t-krinn, og den den
reelle effekten av innavl pa prestasjonsegenskapen vil trolig vaere signifikant og ligge mellom
estimatene fra Modell 4 og 5. Gjennomsnittlig innaviskoeffisient for argangene 1988 og
2006/2007 er 6,1 %. Modell 4 og Modell 5 ga henholdsvis 0,22 og 0,16 standardavvik
darligere prestasjon for en hest som er 6,1 % innavlet, sammenliknet med en hest som har
innavliskoeffisient lik 0. Modell 5 ga en signifikant effekt pa t-disk (Tabell 8), og 0,05
standardavvik mer diskvalifikasjon for hest som er 6,1 % innavlet, noe som indikerer at
individer med hgy F tjener mindre og blir disket mer. Dette er et betydelig handicap i
lgpssammenheng, og bar stimulere oppdrettere til & velge hingster som gir avkom med lav
innavliskoeffisient. Alternativt kan en benytte optimale bidrag som minimerer bade
gjennomsnittlig slektskap for foreldrene og innavlsnivaet i framtidige generasjoner (Sonesson
& Meuwissen 2001). Reversert innavisdepresjon gir en effekt av heterosis (Falconer &
Mackay 1996). Utavl gjennom krysning av linjer vil derfor kunne gi hester som presterer
bedre enn gjennomsnittet i populasjonen. Richard (2005) fant en effekt av heterosis pa
prestasjonsegenskaper, der hester med 50 % amerikansk- og 50 % fransk blod presterte 0,38
standardavvik bedre enn rene amerikanske. Resultatene samsvarte med en signifikant

innavlsdepresjon pa prestasjonsegenskaper hos norsk kaldblodstraver (Klemetsdal 1998).

Estimatet av innavisdepresjon pa prestasjonsegenskaper hos varmblodstraver i Norge ble
basert pa to arganger. Det hgye estimatet indikerte at effekten kan vere overestimert i henhold
til Klemetsdal (1998). Det Norske Travselskap har fenotypedata og slektskapsdata tilgjengelig
tilbake til 1972, noe som gir mulighet for re-estimering med et stgrre datagrunnlag. Ved et

gjentak bar en kurvelinezr tilpasning av modellen gjeres i henhold til Klemetsdal (1998).

Beregningene av arvegrad hos varmblodstraver i Norge ble utfgrt pa bakgrunn av hestenes 3-5
ars sesong, og ga en arvegrad pa 0,24+0,11 (Tabell 10). Klemetsdal (1994) fant en arvegrad
for inntjente penger pa 14-22,9 hos norsk kaldblodstraver og Gomez et al. (2010) fant en
tilsvarende arvegrad pa arlig inntjente penger pa 0,27 + 0,018. Gomez et al. (2011) viste at
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inntjente penger for unge hester (2-4ar) og voksne hester (over 5ar) kan sees pa som to
forskjellige egenskaper, med en korrelasjon pa 0,30-0,59 avhengig av distanse. Arvegradene

hos norsk varmblodstraver er estimert pa bakgrunn av 3-5ars sesongen, og kan derfor tenkes a

vaere gjeldende for unghester.
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7. Konklusjon

Varmblodstraveren i Norge har gode pedigreedata til & beregne effekt av innavl pa
travprestasjoner. Innavl hadde negativ pavirkning pa prestasjonsegenskapene inntjente penger
og diskvalifikasjon, og parring av beslektede dyr bar derfor unngas. En betydelig effekt av
innavl oppmuntrer til starre bruk av systematisk kryssing av fransk- og amerikansk
varmblodstraver, for & begrense den negative effekten pa prestasjonsegenskaper.
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