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1. Best linear unbiased prediction (BLUP) 

 rrBLUPاثر افزایش شمار نشانگرها بر صحت ارزیابی ژنومی با استفاده از روش مطالعۀ
 

 2و نرجس گرگانی فیروزجاه *1هادی آتشی

 دانشیار و دانش آموخته کارشناسی ارشد، بخش علوم دامی، دانشکده کشاورزی، دانشگاه شیراز. 2و  1

 (22/2/1134تاریخ تصویب:  - 11/4/1131)تاریخ دریافت: 

 
 چکیده

اصلاحی، با استفاده از شمار زیادی نشانگر  یها ارزش بینی یشپبرای  یروش ،انتخاب ژنومی

 گستردۀکاربرد  ،کردن تعداد زیادی حیوان برای تعداد زیادی نشانگر ژنوتیپ فراوان ینۀهزاست. 

وسط ، بررسی اثر استفاده از تراکم کم تا متمطالعهاین  هدف .کند یمانتخاب ژنومی را محدود 

، 11پذیری  ت با وراثتاصف بود. rrBLUPنشانگرها بر صحت ارزیابی ژنومی با استفاده از مدل 

با  هرکدام، جفت کروموزوم بدنی 22دارای شده سازی یهشب ژنوم .شد سازی یهشبدرصد  41و  21

نشانگر بود  21111و  22211، 12211،کروموزوم 22روی ها نشانگر شمار. بود طول یک مورگان

. میانگین حداقل نددتوزیع تصادفی ش ها کروموزومدر طول  QTL 1111و  211، 221، 122که 

متفاوت  یها تراکمو بین  یریپذ وراثتمربعات صحت برآوردهای ژنومی، بین سطوح متفاوت 

درصد(، افزایش تعداد  11کم ) یریپذ وراثت. در صفات با (P< 0.05)متفاوت بود  ،نشانگرها

اما  ،نداشت یرتأثبر صحت ارزیابی ژنومی  QTL(1111( یا زیاد )221کم ) یاه تراکمنشانگرها در 

( صحت ارزیابی ژنومی را افزایش داد. در صفات  211QTLو  221) QTLمتوسط  یها تراکمدر 

 یرتأثدرصد( افزایش تعداد نشانگرها بر صحت ارزیابی ژنومی  21متوسط ) یریپذ وراثتبا 

کم  یها تراکمدرصد( افزایش تعداد نشانگرها در  41بالا ) ییرپذ وراثتنداشت. در صفات با 

QTL (122 صحت ارزیابی ژنومی را افزایش داد، اما در )متوسط یا زیاد  یها تراکمQTL (221 ،

 نداشت.  یرتأث( بر صحت ارزیابی ژنومی 1111و  211

 

 .یریپذ وراثتاصلاحی ژنومی،  یها ارزشتراکم نشانگر، صحت برآورد  :های کلیدی واژه

 

 مقدمه

و  ، بهبود صفات اقتصادیدام ینژاد بههدف اصلی 

با  ،ینژاد به یها برنامه هبازد. استکردن سود  بیشینه

. یابد یماصلاحی افزایش  یها ارزشبرآورد صحیح 

هستند، یعنی  از نوع صفات کمیّ صفات اقتصادی

گوناگون  یها سازههمچنین  و ژن زیادی شمار

 کلاسیک یها روشد. ندار ریتأث ها آن بر محیطی

 رکوردهای دقیق از صفات ، نیازمندارزیابی حیوانات

 از رکوردهای فنوتیپی حیوانات ها روش. در این هستند

برای برآورد  ،ها آن شجرةخویشاوندان به همراه  یا

ریب نااُ بینی یشپبا روش بهترین  اصلاحی یها ارزش

بهبود  اگرچه .شود یماستفاده  4(BLUP) خطی

کلاسیک ارزیابی  یها روشاز  آمده دست بهتیکی ژن

این  مشخص است آنچه؛ است ژنتیکی شایان توجه

افزایش در صحت انتخاب، پاسخ به  هرگونهاست که 

و از این رو پژوهشگران  دهد یمانتخاب را افزایش 

در اصلاح  تر کامل یها روشپیوسته به دنبال یافتن 

با  تواند یم اصلاحی حیوانات یها ارزش. نژاد هستند
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به برآورد شود.  تر یحصح DNAاستفاده از اطلاعات 

 دربارةزیادی  یها پژوهش، 32 دهۀهمین دلیل در 

. گرفت انجام (MAS)4انتخاب به کمک نشانگرها

بسیار گسترده  MASدر رابطه با  شدهجراا یها پژوهش

هستند، ولی اجرای آن محدود و پیشرفت ژنتیکی 

 ,Dekkers) بوده است از آن، اندک آمده دست به

بر صفات  مؤثر یها ژنشمار  آنجا کهاز  .(2004

اقتصادی زیاد هستند، بررسی شمار اندکی از 

نشانگرهای ژنتیکی تنها نسبت کوچکی از واریانس 

محدودیت  ترین یاصلو این  شود یمژنتیکی را شامل 

امروزه امکان روش انتخاب به کمک نشانگرهاست. 

صد نشانگر  هر حیوان برای چند زمان همکردن  ژنوتیپ

 و استفاده در سطح ژنوم 2وتیدیئنوکل چندریختی تک

ارزش اصلاحی  بینی یشپزیادی نشانگر برای  شماراز 

انتخاب  ارزیابی ژنتیکی، یوةشحیوانات وجود دارد؛ این 

 در .(Meuwissen et al., 2001) شود یمنامیده  9ژنومی

پراکنده هستند، کل ژنوم  در نشانگرها انتخاب ژنومی،

نشانگرها  یلۀوس بهواریانس ژنتیکی  همۀکه  یا گونه به

ارزیابی ژنتیکی  های ینهانتخاب ژنومی هز .شود یتشریح م

کاهش فاصلۀ  او پیشرفت ژنتیکی را ب دهد یرا کاهش م

 Hayes) دهد ینسل و افزایش صحت انتخاب، افزایش م

et al., 2009)ومی،ی اصلاحی ژنها ارزش . صحت برآورد 

 شمارها، QTLبین نشانگرها و  6تعادل پیوستگیعدم به 

 توزیع صفت، یریپذ حیوانات در جمعیت مرجع، وراثت

شده  آماری استفاده یها ها و مدلQTLاثرات  احتمال

تراکم نشانگرها،  .(Goddard, 2009)بستگی دارد 

ژنومی  های بینی یشپبر صحت  مؤثر سازةین تر مهم

 ;Solberg et al., 2008; Habier et al., 2009) است

Meuwissen, 2009; Weigelet al., 2009). 

Schaeffer (2006) یها گزارش کرد، اگر ارزش 

نشانگرها و با صحت  بر اساساصلاحی یک حیوان تنها 

در  1آزمون نتاجشود، دیگر به  بینی یشپدرصد  12

ارزیابی  ینۀهزهمچنین  ؛گاوهای شیری نیاز نیست

و  یابد یمدرصد کاهش  32نر تا  ژنتیکی گاوهای

                                                                               
1. Marker assisted selection (MAS) 
2. Single nucleotide polymorphisms (SNP) 
3. Genomic selection 
4. Linkage disequilibrium 
5. Progeny test 

نسل و  فاصلۀسرعت پیشرفت ژنتیکی به دلیل کاهش 

. در یابد یمبرابر افزایش  6تا  9 ،افزایش صحت انتخاب

اثر هر نشانگر بر صفت در نخست  انتخاب ژنومی

 یها ارزش، سپس شود یمبرآورد  جمعیت مرجع

به زیر  رابطۀافراد جمعیت کاندیدا از  4اصلاحی ژنومی

 :آید یم دست


n

i iiĝXGEBV 

بردار  ĝ و هانشانگر یپماتریس ژنوت Xدر این رابطه، 

از نشانگرهاست. اگرچه با  هرکدام شدةردرات برآویثتأ

پیشرفت تکنولوژی مولکولی استفاده از شمار زیادی 

ینۀ هزاما  یر شده است،پذ امکاننشانگر در انتخاب ژنومی 

کردن شمار زیادی حیوان برای شمار  فراوان ژنوتیپ

زیادی نشانگر، کاربرد گستردة انتخاب ژنومی را برای 

کند. یکی از  یممحدود  ها گونهنژادهای بومی گاو و سایر 

با استفاده  GEBVبینی  یشپی این محدودیت، ها حل راه

عه ی کم تا متوسط نشانگر است. در این مطالها تراکماز 

و  27122، 42122ی متفاوت نشانگر )ها تراکمتأثیرات 

 QTL (421 ،212 ،122نشانگر(، شمار متفاوت  12222

 62و  22، 42یری )پذ وراثتو سطوح متفاوت  (4222و 

 .شددرصد(، بر صحت ارزیابی ژنومی بررسی 

 

 ها روشمواد و 
 سازی یهشب

 سازی شبیه QMSim افزار نرمبا استفاده از  ها جمعیت

جمعیت  .(Sargolzaei & Schenkel, 2009) شدند

 122نر و  122) یرخویشاوندغحیوان  4222پایه از 

 ،نسل اول 4222این جمعیت در . شد یلتشکماده( 

و در  بودآن ثابت  اندازةو  شتآمیزش تصادفی دا

( برای 2222تا  4224 یها نسل) نسل بعدی 4222

 222به  4222از  یجتدر بهجمعیت  اندازة ،LDایجاد 

ماده از آخرین  422نر و  422فت. سپس کاهش یا

نسل  42 . در این گامشدندنسل پایه انتخاب 

پنج فرزند  ،هر مادر در آن کهگرفت انجام  سازی یهشب

و انتخاب وجود  بودداشت. آمیزش در این گام تصادفی 

ماده  4222نر و  422 در گام بعد،سپس  .شتندا

شدند تا دو نسل با  تصادفی آمیزش داده یا گونه به

                                                                               
6. Genomic estimated breeding value 
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 عنوان به. نخستین نسل شودایجاد فرد  4222 اندازة

جمعیت کاندیدا  عنوان بهجمعیت مرجع و نسل دوم 

 یریپذ وراثتبا  پژوهش، یک صفتدر این تعیین شد. 

یک  برابر با و واریانس فنوتیپی درصد 62و  22، 42

رات یثتأ. ارزش اصلاحی واقعی از جمع شد سازی یهشب

از جمع ی فنوتیپ . ارزشآمد دست  به هاQTLی افزایش

 دست  بهاصلاحی  یها ارزشو  ها یماندهباق تصادفیآثار 

جفت کروموزوم  21ژنوم با ، یک . در این پژوهشآمدند

 در هر کروموزوم، با طول یک مورگان ،بدنی

دو اللی  ینشانگرهاسه تراکم  شد. سازی یهشب

وانی یکسان نشانگر( با فرا 12222و  27122، 42122)

شد.  سازی یهشبدر نخستین نسل جمعیت پایه 

تصادفی در طول ژنوم پراکنده بودند.  گونۀنشانگرها به 

در هر جایگاه و در  هاQTLنرخ جهش برای نشانگرها و 

 ,.Solberg et al) فرض شد 421/2-1 هر نسل

 درصد 12 نشانگرها . فراوانی اللی اولیه برای(2008

 همۀ گاما فرض شد.نیز  هاQTLاحتمال بود. توزیع

 .شدندبار تکرار  42 سازی یهشبیندهای افر

 
 QTLی متفاوت نشانگرها و ها تراکمو  4/2یری پذ وراثتمیانگین کمترین مربعات )خطای استاندارد( صحت ارزیابی ژنومیک در . 4 جدول

 یریپذ وراثت تراکم نشانگر
QTL 

421 212 122 4222 

42122 4/2 a(11/4 )72/99 b(11/4 )16/92 b(11/4 )12/21 a(11/4 )22/99 

27122 4/2 a(11/4 )41/94 a(11/4 )44/97 ab(11/4 )11/92 a(11/4 )94/96 

12222 4/2 a(11/4 )22/91 ab(11/4 )72/96 a(11/4 )23/94 a(11/4 )14/94 
 (.≤ P 21/2) دار ندارند های مشترک در هر ستون، تفاوت معنا های دارای بندواژه میانگین

 
 QTLی متفاوت نشانگرها و ها تراکمو  2/2یری پذ وراثتمیانگین کمترین مربعات )خطای استاندارد( صحت ارزیابی ژنومیک در . 2جدول

 یریپذ وراثت تراکم نشانگر
QTL 

421 212 122 4222 

42122 2/2 a(11/4 )21/69 a(11/4 )27/64 a(11/4 )47/66 a(11/4 )12/66 

27122 2/2 a(11/4 )23/62 a(11/4 )96/64 a(11/4 )17/66 a(11/4 )41/66 

12222 2/2 a(11/4 )64/69 a(11/4 )12/61 a(11/4 )41/61 a(11/4 )43/69 
 (.≤ P 21/2دار ندارند ) های مشترک در هر ستون، تفاوت معنا های دارای بندواژه میانگین

 
 QTLی متفاوت نشانگرها و ها تراکمو  6/2یری پذ وراثترزیابی ژنومیک در میانگین کمترین مربعات )خطای استاندارد( صحت ا. 9جدول

 یریپذ وراثت تراکم نشانگر
QTL 

421 212 122 4222 

42122 6/2 b(11/4 )29/16 a(11/4 )67/11 a(11/4 )42/19 a(11/4 )34/16 

27122 6/2 ab(11/4 )92/14 a(11/4 )61/14 a(11/4 )64/14 a(11/4 )42/14 

12222 6/2 a(11/4 )24/13 a(11/4 )16/17 a(11/4 )13/17 a(11/4 )79/17 
 (.≤ P 21/2دار ندارند ) های مشترک در هر ستون، تفاوت معنا های دارای بندواژه میانگین
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 پذیری در سطوح متفاوت وراثت اصلاحی ژنومیک های ارزشمیانگین کمترین مربعات صحت برآورد . 4شکل 
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 متفاوت نشانگر های در تراکماصلاحی ژنومیک  های ارزشمترین مربعات صحت برآورد میانگین ک. 2شکل 

 

 مدل آماری

 rrBLUP4 رات نشانگرها، با استفاده از مدلیثتأ

(Meuwissen et al., 2001; Habier et al., 2007 در )

R (R Development Core Team, 2011 ) افزار نرم

 چنین بود: هشد استفادهبرآورد شدند. مدل آماری 

  eXgy i1 

 μهای فنوتیپی،  بردار ارزش yدر این رابطه، 

 های نشانگر برای هر ماتریس ژنوتیپ Xمیانگین کل، 

 های یپژنوتبرای  A1A1 ،4برای ژنوتیپ  صفرحیوان )

A1A2  وA2A1  برای ژنوتیپ  2وA2A2 ،)gبردار ، 

 با توزیع بردار باقیماندة مدل eو  تأثیرات نشانگرها

2نرمال، میانگین صفر و واریانس برابر با 
e است. 

رات یثتأبرای برآورد  شده استفادهمختلط  معادلۀ

 نشانگرها چنین است:
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هر  های نشانگر برای یپژنوتماتریس  Xدر این رابطه، 

شمار کل  ×ماتریس واحد )شمار کل نشانگرها  Iحیوان، 

 است با:برابر  ridge regression فاکتور نشانگرها(،

 2

2

g

e




 

2
e ،2 واریانس باقیمانده

g  ات تأثیرواریانس

 نشانگرها و برابر است با:

 
 

n

i ii

e

qp
1

2

2


   

                                                                               
1. Ridge regression BLUP 

 ,.Meuwissen et al) شمار کل نشانگرها است nو 

2001; Habier et al., 2007) . رات یثتأپس از برآورد

حیوانات در  GEBVنشانگرها در جمعیت مرجع، 

 زیر برآورد شد: رابطۀجمعیت کاندیدا از 

iiĝXGEBV  
های نشانگر برای  ماتریس ژنوتیپ Xدر این رابطه، 

بردار تأثیرات برآوردشدة نشانگرهاست.  ĝ و نهر حیوا

بین  با برآورد همبستگیهای ژنومی  صحت ارزیابی

و  (GEBVs)های اصلاحی ژنومی برآوردشده  ارزش

اثر آمد.   دست  به (TBVs)ی اصلاحی واقعی ها ارزش

متفاوت  یها ، تراکمیریپذ سطوح متفاوت وراثت

بر صحت  هاQTL تفاوتم ها و شمارنشانگر

در  GLMیۀ روهای ژنومی با استفاده از  بینی یشپ

های کمترین  یانگینم. ارزیابی شد SAS افزار نرم

درصد با یکدیگر مقایسه  1داری  امعنمربعات در سطح 

 . (SAS, 2003) شدند

 

 عدم تعادل پیوستگی

دو جایگاه،  ها الل بستگی هم، یعنی مربع r2 آمارةاز 

 عدم تعادل پیوستگی استفاده شد گیری اندازهبرای 

(Hill&Robertson, 1968). 

)b(f)B(f)A(f)A(f
Dr

2
2  

 
 ، f(AB)و  D= f (AB)–f (A) f (B) در این رابطه،

f(A)، f(a)، f(B)  وf(b) شده  دیده فراوانی  ترتیب  به

برای  شده دیده های فراوانیو  AB برای هاپلوتایپ

 هستند. bو  A ،a ،B های الل
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 نتایج و بحث

میانگین،  طور بهنسل آمیزش تصادفی،  2292پس از 

نشانگر،  27122از  1932نشانگر،  42122از  9141

 421از  27/64نشانگر و همچنین  12222از  41273

QTL ،74/12  212از QTL ،62/446 122 از QTL  و

 یخت بودندچندر، QTL 4222از  34/923

(4/2MAF>)  در یک پژوهشHabier et al. (2009) 

نسل آمیزش تصادفی از  4242گزارش کرد که پس از 

 124و  222، 63به ترتیب  QTL 4222و  122، 422

QTL  یها ارزشچندریخت بودند. صحت برآورد 

ها، TBVها و GEBVبین  یهمبستگاصلاحی ژنومی، 

 ارائه 4در نمودار  یریپذ وراثتبرای سطوح متفاوت 

درصد،  62به  42از  یریپذ راثتوشده است. با افزایش 

 23/14( 64/2به ) 32/99( 64/2میانگین صحت از )

پیشین  یها پژوهشکه با  (>21/2P) افزایش یافت

 .Calus et al., 2008; Saatchi et alاست ) سو هم

 صحت Calus et al. (2008) ای (. در مطالعه2010

 12و  42یری پذ وراثتارزیابی ژنومی را برای صفات با 

 درصد گزارش کردند. در 47و  61درصد به ترتیب 

صحت ارزیابی  Saatchi et al. (2010) یدیگر مطالعۀ

 72و  62درصد را به ترتیب  12و  42ژنومی برای 

، یعنی یریپذ وراثتتربودن یشدرصد گزارش کردند. ب

بیشتربودن نسبت واریانس افزایشی به واریانس 

در ایجاد  ها ژنفنوتیپی، به معنای بیشتربودن نقش 

 تر یحصحکه باعث برآورد  پراکنش در صفت است

 .شوند یمرات نشانگرها یثتأ

ی اصلاحی ژنومی، برای ها ارزشصحت برآورد 

شده است.  ارائه 2در نمودار  نشانگرهای متفاوت ها تراکم

است،  مؤثراگرچه تراکم نشانگر، بر صحت ارزیابی ژنومی 

با افزایش تراکم  اما تغییرات کوچکی در صحت دیده شد؛

 99/69( 14/2، صحت از )12222به  42122نشانگرها از 

 .Solberg et alافزایش یافت.  درصد 42/61( 14/2به )

به  422از  افزایش نشانگرها با گزارش کردند که (2008)

 43از  ژنومیارزیابی صحت  نشانگر در هر مورگان 122

شانگرها درصد افزایش یافت. افزایش تعداد ن 14درصد به 

و نشانگرها  ها ژنباعث افزایش عدم تعادل پیوستگی بین 

و بدین ترتیب صحت ارزیابی ژنومی را افزایش  شود یم

(. در یک Muir, 2007; Habier et al., 2009دهد ) یم

نشانگر و  422 سازی یهشببا  Muir (2007)پژوهش، 

بین نشانگرها، نشان داد که  فاصلۀژنوم و  اندازةتغییر 

بین  فاصلۀاحتمال نوترکیبی بین نشانگرها بیشتر ) هرچه

نشانگرها کمتر( باشد، صحت ارزیابی ژنومی افزایش 

 یابد.  یم

ها بر QTLنتایج این پژوهش نشان داد که شمار 

 اردند یرتأثاصلاحی ژنومی  یها ارزشصحت برآورد 

(21/2P≥)  پیشین هماهنگ است  یها گزارشکه با

(Daetwyer et al., 2010; Zhang et al., 2011). 

(2011) Zhang et al.  گزارش کردند که شمارQTLها 

ژنومی  های بینی یشپاندکی بر صحت برآورد  یرتأث

 ،، صحت ارزیابی ژنومیهاQTLدارند و با افزایش 

اثر متقابل بین تراکم نشانگرها، . یابد یماندکی افزایش 

بود  دار امعن یریپذ وراثتها و سطوح QTLتعداد 

(21/2P<) . درصد(،  42کم ) یریپذ وراثتدر صفات با

( یا زیاد 212کم ) یها تراکمافزایش تعداد نشانگرها در 

(4222 )QTL  نداشت یرتأثبر صحت ارزیابی ژنومی، 

صحت  QTL( 122و  212متوسط ) یها تراکماما در 

 یریپذ وراثتارزیابی ژنومی را افزایش داد. در صفات با 

یش تعداد نشانگرها بر صحت درصد( افزا 22متوسط )

 یریپذ وراثتنداشت. در صفات با  یرتأثارزیابی ژنومی 

 یها تراکمدرصد( افزایش تعداد نشانگرها در  62بالا )

( صحت ارزیابی ژنومی را افزایش داد، 421) QTLکم 

و  QTL (212 ،122متوسط یا زیاد  یها تراکماما در 

4222QTL  داشت. ن یرتأث( بر صحت ارزیابی ژنومی

بر  مؤثر یها ژنکه اگر شمار  اند دادهمطالعات نشان 

صفت اندک باشد، کارایی تراکم بالای نشانگرها، در 

 ,Meuwissen&Goddard) ارزیابی ژنومی زیاد است

 بر صفت زیاد باشد، مؤثری ها ژن، اما اگر شمار (2010

کارایی تراکم بالای نشانگرها، در ارزیابی ژنومی کم 

 .(VanRaden et al., 2011) است
 

 کلی گیری یجهنت

تراکم نشانگرها بر صحت ارزیابی ژنومی در صفات با 

و از آنجا که بیشتر  یر نداردتأثیری متوسط پذ وراثت

صفات با  دستۀصفات اقتصادی در نژادهای بومی گاو از 

نشانگر  42122توان از  یمیری متوسط هستند، پذ وراثت

  نومی استفاده کرد.ی اصلاحی ژها ارزشبرای برآورد 
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ABSTRACT 
Genomic selection is a method to predict the breeding values of individuals using a large number of 
single nucleotide polymorphism markers. The cost of the high-density marker panel genotyping is very 
high, which prevents the widely application of genomic selection. The present simulation study was 
carried out to evaluate the use of low to medium marker density panels to predict direct genomic values. 
In this study, a trait with heritability of 0.10, 0.20, and 0.40 was simulated. The simulated genome was 
consisted of 25 autosomes with the same distance (1morgan). Different marker density (12.5, 27.5 and 50 
k) and 125, 250, 500 and 1000 random distributed QTL were simulated. The least square means of 
genomic accuracy varied between the different levels of heritability and the different marker density 
(P<0.05). For low heritable trait (10℅), increasing the markers density had no effect on genomic accuracy 
with low (125) or high (1000) number of QTL, but did with the moderate number of QTLs (250 and 500 
QTLs). The results showed that along with increasing in the number of markers, genomic accuracy was 
not changed in traits with medium heritability (20℅). For high heritable trait (40℅), increasing the marker 
density had no effect on genomic accuracy whit the moderate to high QTL density (250, 500 or 1000 
QTLs), but it increased the accuracy with low number of QTLs (125 QTLs). 
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