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 وهای عدم تعادل پیوستگی و شناسایی سوییپ نداشتند اما داد که سطوح مختلف غالبیت مورد نظر این پژوهش، تاثیری در ایجاد الگ

 توانند در تداوم سوییپ نقش داشته باشند.می
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 مقدمه
انتخاب ژنومیک یک روش انتخاب براساس میزان عدم        

ایجاد شده در مکان ژن مورد نظر و  (LDتعادل پیوستگی)

نشانگرهای مجاور بوده است که توانایی شناسایی مکان ژنی 

بالاترین  ( را در ژنوم دارد که در این زمینهQTL) صفت کمی

گزارش  4/0میزان دقت انتخاب ژنومیک را در وراثت پذیری 

عدم تعادل پیوستگی یکی   (.1022و همکاران،  Brito) کرده اند

در صفات مهم اقتصادی در  مل مهم بررسی جهشاز عوا

 در(. Caballero ،1004و  Santiagoباشد )حیوانات مزرعه می

به ارتباط تصادفی اشاره تعریف کلاسیک عدم تعادل پیوستگی 

برای شناسایی مکان ژنی  شده است. های بین دو جایگاهآلل

و  نشانگرعدم تعادل پیوستگی بین (، وجود QTL) صفات کمی

عدم تعادل  و با براورد میزان باشدضروری میمفروض  مکان ژنی

ها و نشانگرهای مجاور را توان میزان پیوستگی آللپیوستگی می

 (.1020و همکاران،  Corbin) های متفاوت شرح داددر جایگاه

ایجاد عدم عواملی چون جهش، مهاجرت، رانش و انتخاب باعث 

، Hayes) کوچک خواهد شدهای تعادل پیوستگی در جمعیت

. انتخاب باعث افزایش عدم تعادل پیوستگی در ژن (1022

و همکاران،  Moradiشود )جهش یافته و نشانگرهای مجاور می

بین ژن تحت تاثیر انتخاب و  علت پیوستگی که(. به1021

نشانگرهای مجاور وجود دارد، عدم تعادل پیوستگی در این 

بالعکس با  و (Borck ،1020) کندنشانگرها نیز افزایش پیدا می

افزایش فاصله ژنتیکی بین نشانگرها و ژن تحت تاثیر انتخاب، 

عدم تعادل پیوستگی در نشانگرهای مورد نظر کاهش پیدا 

و همکاران،  Corbin؛ 1021 همکاران، و Garcia-Gamez) کندمی

شناسایی مکان ژنی انتخابی از طریق جستجوی تفاوت  (.1020

 ها در سطح ژنوم را سوییپتعادل پیوستگی نشانگرالگوی عدم 

(selective sweepمی )(. که در آن یک 2834، داریکلبه) نامند

شود و وسیله انتخاب، در جمعیت تثبیت میجهش سودمند به

 گذاردعمیق روی الگوهای واریانس ژنتیکی پیوسته می یک تاثیر

(McVean ،1002این عدم تعادل پیوستگی به .)ترکیبی خاطر نو

و همکاران،  Zhang) یابدبعد از سوییپ کاهش می در هر نسل

هایی که بر روی ساختار عدم تعادل پیوستگی (. با بررسی1021

اطراف سوییپ انجام شده مشاهده شده است که سوییپ با 

توجه به موقعیت قرارگیری ژن تحت تاثیر جهش و نشانگرهای 

تواند عدم شود میانجام میمجاورش و انتخابی که بر روی آن 

، McVean) تعادل پیوستگی را کاهش، افزایش و یا حذف کند

هایی که صفت اند ژن(. با استفاده از سوییپ توانسته1002

کنند، گوسفند را کنترل می چربی در دم بعضی از نژادهای تجمع

چنین با روش (. هم1021و همکاران،  Moradi) شناسایی کنند

ایی که صفت چربی شکمی در مرغ را کنترل هفوق مکان ژن

(. به 1021و همکاران،  Zhang) کند شناسایی شده استمی

های قوی بوده و تحت تاثیر یک هایی که دارای نشانهسوییپ

( گفته Hard sweep) آیند، سوییپ سختوجود میهجهش ب

های سوییپ به آن شده است. در صورت ضعیف بودن نشانه

 و Hermisson؛ Borck ،1020) گویند (Soft sweep) سوییپ نرم

Pennings، 1002تری چنین در سوییپ سخت تداوم بیش(. هم

 و Santiago) است شده مشاهده پیوستگی تعادل عدم در

Caballero ،1004افتد نوترکیبی (. وقتی سوییپ نرم اتفاق می

ها را از بین برده ها، پیوستگی جایگاهعلت ساختار هاپلوتایپبه

شود و بالعکس در که باعث کاهش عدم تعادل پیوستگی می

سوییپ سخت تداوم در الگوهای عدم تعادل پیوستگی ایجاد 

در این پژوهش انواع . (Borck ،1020) شده مشاهده شده است

غالبیت که شامل عدم غالبیت، غالبیت کامل و فوق غالبیت بود 

یستگی درنظر گرفته شد. تفاوت این سطوح در تفاوت بین شا

ها بوده است که در عدم غالبیت ها و هموزیگوتهتروزیگوت

این دو برابر و در دو مورد دیگر شایستگی هتروزیگوت  شایستگی

(. 2831، فالکونر) باشدها میبرابر هموزیگوت 1برابر و  2 ترتیببه

ها در مورد الگوی سویپ تاکنون بررسی در زمینه احتمال تفاوت

متفاوت انجام نشده است، این احتمال  هایی با رفتارهایژن

های یک جایگاه ژنی وجود دارد که وجود اثر متقابل بین آلل

حاصل از جهش بر میزان و الگوی عدم تعادل پیوستگی 

های مورد نظر تواند در شناسایی ژنتاثیرگذار باشد که نیز می

 تاثیرگذار باشد که بایستی مورد بررسی قرار گیرد. 

  

 هاشمواد و رو
 4ماده با ژنومی متشکل از  810فرد نر و  260از جمعیتی        

 .سازی شدشبیه Rنویسی کروموزوم با استفاده از زبان برنامه

های و کروموزوم آللی پیوسته 1جایگاه  200کروموزوم اول با 

های برای تمامی جایگاهآللی و  1جایگاه  20دیگر هر یک با 

 .سازی گردیدشبیه اثرات ژنوتیپی 2 جز کروموزومها بهکروموزوم

با اثر  2کروموزوم  20سپس یک جهش تاثیرگذار در جایگاه 

ژنوتیپی معادل نصف انحراف معیار افزایشی صفت مورد نظر قرار 

جز فرد تحت تاثیر جهش هنحوی که همه افراد بداده شد. به

 های این کروموزومبرای آن جایگاه مونومورف بودند. سایر جایگاه

عنوان نشانگرهای اسنیپ قابل ردیابی در نظر گرفته شد. به
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سپس سطوح مختلف غالبیت که شامل عدم غالبیت، غالبیت 

 آمیزشبا فرض سازی گردید. کامل و فوق غالبیت بود شبیه

فرزند با نسبت  1ماده،  1نر به  2تصادفی والدین به نسبت 

از فرزندان  %20جنسیت مساوی به ازای هر والد ماده و انتخاب 

اصلاحی بدون  هایعنوان والدین نر نسل بعد براساس ارزشنر به

سازی شبیهتکرار  80نسل مجزا در  20ها، انتخاب در مسیر ماده

ها ها بر روی کروموزومشد. با فرض توزیع یکنواخت جایگاه

 2سازی وقایع مربوط به پیوستگی فاصله ژنتیکی برای شبیه

در انتهای هر نسل میزان  در نظر گرفته شده بود. سانتی مرگان

که دارای  2عدم تعادل پیوستگی و فراوانی آللی برای کروموزوم 

 با استفاده از دو معادله زیر  جهش تاثیرگذار مورد نظر بود

سازی شده مورد تکرار شبیه 80میانگین دست آمد. در انتها به

 بررسی قرار گرفت.
𝐷 = 𝑓𝑟𝑒𝑞(𝐴1𝐵1) × 𝑓𝑟𝑒𝑞(𝐴2𝐵2) − 𝑓𝑟𝑒𝑞(𝐴1𝐵2) × 𝑓𝑟𝑒𝑞(𝐴2𝐵1) 

میزان عدم تعادل پیوستگی و برابر با  Dکه در این معادله        

جفت  فراوانی 1B2),(A2B1),(A2B2),(A1B1Freq(A( از منظور

 باشد.ها میهاپلوتایپ
𝑟2 = 𝐷

𝑓𝑟𝑒𝑞(𝐴1) × 𝑓𝑟𝑒𝑞(𝐴2) − 𝑓𝑟𝑒𝑞(𝐵1) × 𝑓𝑟𝑒𝑞(𝐵2)
⁄  

در معادله فوق عدم تعادل پیوستگی برای فراوانی آللی        

نشان داده شده است و منظور از  2rاصلاح شده و با 

)1),(B2),(B2),(A1Freq(A بوده است.  فراوانی آللی 

 

 نتایج
( در هر QTL) در عدم غالبیت انتخاب برای آلل سودمند       

 چنین باعث انتخابنسل باعث افزایش فراوانی آن و هم

های مجاور بود و در نتیجه باعث افزایش مقدار عدم هاپلوتیپ

تعادل پیوستگی گردید. این افزایش تا زمانی که آلل سودمند در 

جامعه تثبیت نشود ادامه خواهد داشت. پس از تثبیت آلل 

سودمند در جامعه میزان عدم تعادل پیوستگی کاهش پیدا 

مقدار عدم  2 در نسلخواهد کرد. نتایج نشان داده است که 

بر روی مکان  ژن جهش یافته مورد نظربرای تعادل پیوستگی 

آلل  بوده است و فراوانی 002/0برابر با  2کروموزوم  20شماره 

بود که سوییپ  002/0این مکان در همان نسل نیز برابر 

سپس مشاهده شد که مقدار فراوانی آلل  .نگردیدشناسایی 

ستگی در همان جایگاه در جهش یافته و مقدار عدم تعادل پیو

شدت افزایش داشته است که های کناری بهمقایسه با جایگاه

د. ناشدت تحت تاثیر انتخاب بودهدهد این مناطق بهنشان می

افزیش داشت و برابر  26مقدار عدم تعادل پیوستگی تا نسل 

بود و در  46/0بود و فراوانی آللی در این نسل نیز برابر  22/0

یپ شناسایی شد. سپس عدم تعادل پیوستگی این نسل سوی

بوده  01/0برابر با  43کاهش پیدا کرد که مقدار آن در نسل 

(. اما فراوانی آلل سودمند افزایش داشت که مقدار 2 شکلاست )

 (. 1شکل بود ) 32/0برابر  43آن در نسل 
   

 

 

 

و  11، 1های عدم غالبیت، عدم تعادل پیوستگی نسلنمودار : 1شکل

 1کروموزوم  84

و  11، 1های نسل فراوانی آللیعدم غالبیت، نمودار : 2شکل 

 1کروموزوم  84
   

چنین مشاهده گردید که میزان عدم تعادل پیوستگی هم       

با افزایش فاصله ژنتیکی بین ژن مورد نظر و نشانگرهای مجاور 

کامل مانند حالت عدم غالبیت چنین در کاهش داشته است. هم

افزایش داشت که مقدار آن برابر  26تعادل پیوستگی تا نسل 

مقدار آن به  43بود و سپس کاهش نشان داد که در نسل  12/0

تا  2لل سودمند از نسل (. اما فراوانی آ8شکل رسیده بود ) 01/0

تا  002/0صورتی که مقدار آن از افزایش داشته است به 43

چنین عدم تعادل پیوستگی هم (.4 شکل) است تغییر کرده 32/0

های مجاور افزایش قابل توجهی نشان داده است. به در نشانگر

شایستگی یک هتروزیگوت برابر  غالبیت کاملکه در علت این

تواند با شدت های مطلوب میهموزیگوت آن بوده است همولوگ

تری مورد انتخاب قرار گیرد و امکان انتخاب برای هر کدام بیش



  از جهش پیوستگی حاصلهایی با سطوح مختلف غالبیت بر الگوهای عدم تعادل QTLاثرات                و همکاران بخشیجهان

33 
 

تر بوده است. در نتیجه مقدار بیش های مجاور آن نیزهاپلوتایپ از

که تر از حالت قبل بود. درصورتیعدم تعادل پیوستگی بیش

انند حالت قبل غالبیت کامل تاثیری در ایجاد الگوهای حاصل م

 از جهش و ایجاد سوییپ و شناسایی بهتر سوییپ نداشته است.
   

 

 

 
 11، 1های ، عدم تعادل پیوستگی نسلکامل غالبیتنمودار : 3شکل

 1کروموزوم  84و 

 84و  11، 1های نسل فراوانی آللی، کامل غالبیتنمودار : 8شکل 

 1کروموزوم 
   

های متاثر از سطوح فوق غالبیت حاصل از ژنالگوهای        

مانند دو حالت قبل مقدار عدم تعادل پیوستگی در نشان داد که 

افزایش داشته است که  2کروموزوم مکان ژنی صفت کمی روی 

بود و سپس کاهش نشان داد  12/0برابر  26مقدار آن در نسل 

(. 2 شکلگزارش شد ) 2/0برابر با  43که مقدار آن در نسل 

نشانگرهای مجاور هم با توجه به پیوستگی که با مکان مورد نظر 

داشتند افزایش قابل توجهی نشان دادند در نتیجه در نسل 

مشاهده گردید. با توجه به کاهش عدم تعادل سوییپ 26

افزایش داشته  43تا  2پیوستگی، فراوانی آلل سودمند از نسل 

( که 6 شکلرسیده است ) 22/0به  002/0است و مقدار آن از 

 انتخاب علت این افزایش بوده است.

   

 

 

 
و  11، 1های غالبیت، عدم تعادل پیوستگی نسل فوقنمودار : 5شکل

 1کروموزوم  84

و  11، 1های نسل فراوانی آللیغالبیت،  فوقنمودار : 1شکل 

 1کروموزوم  84
   

مجموع  برابرشایستگی هتروزیگوت  فوق غالبیتدر        

 که باعث شده است های غالب و مغلوب بودههموزیگوت

د نمورد انتخاب قرار گیر تریهای مطلوب با شدت بیشمولوگه

های مجاور برای هر کدام از هاپلوتایپتری بیشامکان انتخاب  و

شته که باعث شده است عدم تعادل پیوستگی آن نیز وجود دا

 در فوق غالبیت نیز .کنددر جایگاه مورد نظر دیرتر کاهش پبدا 

 وجود آمده مشاهده نشد. با مقایسه بهتاثیری بر روی سوییپ 

تاثیری بر  این سطوحح مختلف غالبیت، مشاهده شد که وسط

د بر روی نتوانمیروی ایجاد و شناسایی سوییپ نداشته اند اما 

 (.2 شکلباشند )نقش داشته ها سوییپ تدوام 

 

 
 84 تا 1های عدم تعادل پیوستگی نسل: نمودار 7شکل 

 1کروموزوم 
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 بحث

 Hayesدر انتخاب ژنومیک و انتخاب بر پایه سوییپ        

و  Dاز معادلات ذکر شده در بالا برای محاسبه مقدار ( 1022)
2r چنین اند. هماستفاده کردهMoradi  برای ( 1021)و همکاران

وابسته به تجمع چربی در گوسفند با شناسایی مناطق ژنومی 

برای بررسی Wray (1002 ) ها ویابی سوییپاستفاده از رد

و  Dارتباط فراوانی آللی و مقدار عدم تعادل پیوستگی از ضرایب 
2r اند. در این مطالعه نیز مقدار عدم تعادل استفاده کرده

 محاسبه گردیده است. در 2rو  Dپیوستگی با استفاده از ضرایب 

بر روی ساختار عدم تعادل McVean (1002 )ای که مطالعه

پیوستگی اطراف سوییپ ایجاد شده انجام دادند مشاهده کردند 

هایی که که عدم تعادل پیوستگی تحت تاثیر جهش در مکان

و  Britoچنین هم .شود افزایش داشته استسوییپ ایجاد می

در انتخاب ژنومیک پی به افزایش عدم تعادل ( 1022)همکاران 

هایی که تحت تاثیر انتخاب QTLپیوستگی بین نشانگرها و 

بودند، بردند. در این تحقیق نیز مشاهده شد که میزان عدم 

( که تحت QTL) تعادل پیوستگی در اثر انتخاب ژن مورد نظر

تاثیر جهش بود افزایش داشته است که بعد از مشاهده سوییپ 

تا چند نسل ادامه داشته و بعد از تثبیت جهش در اثر نیز 

انتخاب در جامعه کاهش پیدا کرده است. در مطالعات دیگری 

(؛ 1020)  Borck(؛1021) و همکاران Garcia-Gamezکه 

Corbin به ترتیب بر روی ارتباط بین عدم ( 1020) و همکاران

 تعادل پیوستگی و برآورد تولیدمثل، اثر جهش بر روی عدم

تعادل پیوستگی، عدم تعادل پیوستگی و اندازه جمعیت موثر در 

اسب انجام دادند مشاهده کردند که میزان عدم تعادل پیوستگی 

های مورد نظر را در مکانی که تواند ارتباط غیرتصادفی آللمی

باشد را شرح دهد و مشاهده کردند که با تحت تاثیر جهش می

اثیر جهش میزان عدم افزایش فاصله ژنتیکی از ژن تحت ت

کند. در این مطالعه نیز عدم تعادل تعادل پیوستگی کاهش می

ها ایجاد شده است و پیوستگی در اثر جفت شدن تصادفی آلل

چنین مشاهده شد با افزایش فاصله ژنتیکی میزان عدم هم

کند. بعد از ایجاد جهش در ژن تعادل پیوستگی کاهش پیدا می

نتخاب مثبت، مقدار فراوانی آلل ژن مورد نظر و در اثر شدت ا

مفروض و مقدار عدم تعادل پیوستگی در همان جایگاه با 

های شدت بالا رفته و در نسلهای کناری بهمقایسه با جایگاه

و مشاهده  (1021 ،و همکاران Moradiمانده است )متوالی باقی

که افزایش فراوانی آلل جهش یافته تا زمانی که در  گردید

جامعه ثابت نشود ادامه خواهد داشت. بعد از ثابت شدن، در دو 

علت ایجاد طرف آلل سودمند مقدار عدم تعادل پیوستگی به

های موجود بالا رفته و عدم تعادل مورفیسمهمبستگی بین پلی

لت تمایل عرود که این بهپیوستگی آلل سودمند از بین می

های خنثی در دو مورفیسمنوترکیبی بین آلل سودمند و پلی

 Caballeroو  Santiagoطورکه باشد. همانطرف آلل سودمند می

هایی که بر روی واریانس بعد از ایجاد سوییپ در بررسی (1004)

بر روی  (1003و همکاران ) Pfaffelhuber در جمعیت کوچک و

هایکینگ انجام دادند، هیچ عدم تعادل پیوستگی تحت تاثیر

وجود آمده تحت تاثیر یک جهش به اند. سوییپگزارش کرده

های قوی، سوییپ سخت علت داشتن نشانهبوده است که به

، Borck) باشندها از این نوع میشود که اکثر سوییپنامیده می

توان نتیجه گرفت که بعد از تثبیت شدن آلل جهش (. می1020

رف آلل سودمند مقدار عدم تعادل پیوستگی به یافته، در دو ط

های موجود، بالا رفته و مورفیسمعلت ایجاد همبستگی بین پلی

علت رود که این بهعدم تعادل پیوستگی آلل سودمند از بین می

های خنثی در مورفیسمتمایل نوترکیبی بین آلل سودمند و پلی

 باشد.  دو طرف آلل سودمند می

وستگی که مکان ژنی صفت کمی با نشانگرهای علت پیبه       

مجاور خود دارد عدم تعادل پیوستگی نشانگرهای مجاور این 

مکان نیز افزایش قابل توجهی نسبت به نشانگرهایی با فاصله 

  تر نشان دادند.بیش
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