
Arc
hive

 of
 S

ID

2825 www.g3m.ir

کروموزوم های جنسی از جنبه های مختلفی نظیر سازمان، محتوای ژنی 
و بیان ژن با اتوزوم ها تفاوت دارند (۱، ۲، ۳، ۴ و ۵). تنوع زیاد ساز و 
کارهای تعیین جنسیت (۴) و ویژگی های منحصر به فرد کروموزم های 

جنسی نظیر تک آللی بودن، غیرفعال شدن یکی از کروموزوم ها در 
ابتدای تشکیل رویان (۵ و ۶)، بیان نامتعادل ژن های کروموزوم X در 
دو جنس۱ (۷)، حفاظت کروموزوم X از نظر نوع و ترتیب ژن ها (۸ و ۹) 
و تغییرات زیاد کروموزوم Y (۲، ۹ و ۱۰)، توجه بسیاری از پژوهشگران 
را جلب کرده است. همچنین، با مطالعه تکامل کروموزوم های جنسی، 
اطلاعات زیادی در مورد نیروهای اعمال شــده بر کل ژنوم به دست 

می آید (۱۱ و ۱۲). 
فرضیه تکامل کروموزوم های جنسی از یک جفت کروموزم اتوزوم در 
گذشته های بسیار دور، اولین بار توســط مولر (۱۹۱۴) مطرح شد و 

چکیده/ فرضیه تکامل کروموزوم های جنســی از یک جفت کروموزم اتوزوم در گذشــته های بسیار دور، امروزه بر اساس شواهد 
و مدارک، توســط بسیاری از دانشمندان تایید شده است. بر اساس آخرین یافته ها، کروموزم های جنسی پستانداران حدود ۱۶۶ 
میلیون سال پیش از یک جفت کروموزوم اتوزومی منشا گرفته اند. در حالی که کروموزم X از لحاظ اندازه، نوع و ترتیب ژن 
در پستانداران بسیار حفاظت شده است، کروموزم Y با تغییرات زیاد، بیش از ۱۰۰۰ ژن خود را طی تکامل از دست داده و 
بسیار کوتاه شده است. بر اساس برآوردها، ۳/۵ تا ۶ ژن به ازای هر یک میلیون سال از کروموزم Y محو شده اند. توقف تدریجی 
نوترکیبی در مراحل مختلف تکامل که با یک وارونگی کروموزومی آغاز شــد، یکی از دلایل تحلیل رفتن کروموزم Y عنوان شــده 
است. نرخ بالای موتاسیون به علت ساختار خاص کروموزم Y و محل زندگی آن (بیضه)، تجمع عناصر متحرک و ناکارآمدی انتخاب 
 Y برای جایگزینی یا حذف موتاسیون های زیان آور، عوامل تحلیل رفتن تدریجی کروموزومY  در مناطق غیرنوترکیب کروموزم
 Y هستند. توالی های تکراری، توالی های پالیندرومیک، هتروکروماتینه شدن و افزایش تعداد نسخ، ویژگی های مهم کروموزم
هستند. پیش بینی شده است که در آینده دور، ممکن است با حذف کامل کروموزم Y، سیستم تعیین جنسیت جدیدی به وجود 
آید. در دو گروه از موش های صحرایی ژاپنی و موش کور کروموزم Y به طور کامل از بین رفته و سیستم تعیین جنسیت جدیدی 

به وجود آمده است، که البته هنوز شناسایی نشده است.
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1.  Sex-biased gene expression
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تکامل کروموزوم های جنسی پستانداران

2. Monotrems
۳. کروموزوم X۱ با ۱۰۶ مگاباز بزرگترین و X۴ با ۱۹ مگاباز کوچکترین آنها هستند. Y۵  با ۴۸ مگاباز کوچکترین کروموزوم Y هستند. Y۱  کوچکترین آنهاست که به علت کم بودن میزان DNA با فلوسیتومتری قابل اندازه گیری نبود. 

۴. در اکیدنه، کروموزوم بسیار کوچک Y۵  وجود ندارد. 
۵. در Salinomys delicates نوعی موش با کاریوتیپ ۲n=۱۸ در ماده ها

6. Houskeeping genes

امروزه بر اساس اطلاعات موجود، دانشمندان بسیاری بر آن اتفاق نظر 
دارنــد (۱۴، ۱۵، ۱۶، ۱۷، ۱۸، ۱۹). با اینکه کروموزوم های X و Y هر 
دو از یک اتوزوم مشابه منشا گرفته اند، کروموزوم Y با تغییرات بسیار 
زیاد، طی دوران طولانی تکامل، تمایز بســیاری پیدا کرده است؛ طوری 
که اندازه آن بسیار کوچکتر شده و به جز عده محدودی از ژن های 
مربوط به نرینگی و حفظ صفات مردانه، سایر ژن های آن از بین رفته 
یا غیرفعال شــده اند (۹ و ۲۰). در برخی موش های صحرایی کروموزوم 

Y  به طور کامل از بین رفته است (۲۱).

سیستم های تعیین جنسیت
با آن که انتظار می رود، تعیین جنسیت که برای بقاء موجودات حیاتی 
اســت، در مهره داران حفاظت شده باشد، اما برخلاف چنین تصوری، 
سیســتم تعیین جنسیت، ژن های تعیین جنسیت و کروموزوم های 
جنسی مهره داران حتی در گونه های نزدیک به هم، بسیار متفاوتند 
(۴، ۲۲ و ۲۳). بسیاری از خزندگان و برخی ماهی ها، کروموزوم جنسی 
ندارند و جنسیت بر اساس دمای انکوباسیون تخم تعیین می شود. 
در برخی موجودات نیز دوگانه است؛ یعنی علاوه بر کروموزوم های 
جنســی، دما نیز در تعیین جنسیت نقش دارد (۱۹ و ۲۴). برخی از 
قورباغه های ژاپنی XX/XY و بقیه ZZ/ZW هستند (۲۵). پستانداران 
تخمگذار۲ نظیر پلاتی پوس (۲n=۵۲)، ۵ کروموزوم X و ۵ کروموزوم 
Y با اندازه و ژن های متفاوت دارند۳ (۲۶). در یکی دیگر از پستانداران 
تخمگذار یعنی اکیدنه، ماده ها (۲n=۶۴) ۵ جفت کروموزوم X و نرها 

۵ کروموزم X و ۴ کروموزومY ۴ دارند (۲۷ و ۲۸). 
بعضی موجودات کروموزوم های جنسی بسیار ریز (میکروکروموزوم 
برخی لاک پشــت های دریایی) دارند (۲۹) و در برخی دیگر مثل 
پستانداران و پرندگان، کروموزوم های جنسی به صورت ماکروکروموزم 
 ZW پستانداران و XY است. برخی کروموزم های جنسی مانند سیستم

پرندگان بسیار حفاظت شده است (۲۲ و ۲۳). 
در سیستم های استاندارد کروموزوم های جنسی نیز تنوع بسیار زیادی 
وجود دارد. به طور مثال، در برخی جوندگان و ماهی ها، کروموزوم های 
جنسی جدیدی با تغییرات ســاختاری کروموزوم ها نظیر جابجایی 
و اتصال کروموزوم های اتوزوم ایجاد شده اند و سیستم هایی نظیر 

  X۱X۲Y/X۱X۱X۲X۲ ۵ (۳۱) و یاXX/XY۱Y۲ (۳۰) یا Z۱Z۲W/Z۱Z۱Z۲Z۲
(۳۲ و ۳۳) به وجود آمده اند. 

محتوای ژنی کروموزوم های جنسی انسان
توالی کامل کروموزوم X با ۹۹/۹۹ درصد صحت مشخص شد (۳۴). بر 
این اساس کروموزوم X انسان از ۱۵۵ میلیون جفت باز تشکیل شده 
اســت. در حالی که کروموزوم Y بسیار کوتاه تر و طول آن حدود ۶۰ 
میلیون جفت باز اســت (۲۰).  ۱۰۹۸ ژن بر روی کروموزم X شناسایی 
شده است که ۹۹ ژن پروتئین هایی را کد می کنند که در بیضه و انواع 
مختلفی از تومورها بیان می شــوند. از ۱۰۹۸ ژن کروموزوم X انسان، 
تنها ۵۴ ژن، همولگ فانکشنال بر روی کروموزمY  دارند. خارج از 
محدوده ی همولگ نیز ۲۵ ژن دیگر بر روی کروموزوم Y شناسایی شده 
است. کروموزوم X وY  به ترتیب حدود ۵ و ۲ درصد از ژنوم هاپلوئید 
 X انسان را تشکیل می دهند. (۲۰ و ۳۴). چگالی ژنی در کروموزوم
پایین تر از اتوزوم هاست. در حالی که در کروموزوم های اتوزومی ۱۲ 
ژن در هر میلیون جفت باز وجود دارد، در کروموزوم X به ازای هر 

یک میلیون جفت باز، ۷ ژن وجود دارد (۳۵).
 اگرچه تعداد زیادی از ژن های مرتبط با جنسیت و باروری نر و ماده 
بر روی کروموزوم X قرار دارند (۳۶) اما بســیاری دیگر از ژن های 
کروموزوم X، ارتباطی با تعیین جنسیت ندارند. اغلب آن ها وظایف 
حفظ و نگهداری۶ و اختصاصی در هر دو جنس دارند. بیش از ۲۰۰ نوع 
از عقب ماندگی های ذهنی، به ژن های کروموزوم X مربوطند. تاکنون 
۱۳۶ عارضه سندرمی و ۶۶ عارضه غیرسندرمی وابسته به X شناخته 
شده اند؛ این نشان می دهد که عده زیادی از ژن های مربوط به تکامل 
سیستم عصبی و عملکرد مغز، بر روی کروموزوم X تجمع یافته اند (۳۷، 
۳۸ و ۳۹). در حالــی که در مگس سرکه، کروموزم X از ژن های مربوط 
به نرینگی تخلیه شــده است (۴۰)، تعداد زیادی از ژن های مرتبط با 

اسپرماتوژنز در کروموزوم X قرار دارند (۴۱ و ۴۲).
 بسیاری از عقب ماندگی های ذهنی با اشکالات اندام های تناسلی، 
صفات ثانویه جنسی و ناباروری همراه هستند. که با اطلاع از ژن های 
کروموزوم X دلیل آن روشن اســت. علت زیاد بودن ژن های مربوط 
به اسپرماتوژنز و نرینگی در کروموزوم X دقیقا مشخص نیست؛ اما 
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7. Sexual selection  8. Shutgun Sequencing  9. Bacterial artificial chromosome=BAC 10. Transcribed unit
11. Palindromic  12. Copy number  13. Testis-specific protein  14. RNA-binding motif y
15. Deleted in azoospermia

۱۶. ژن SRY=Sex region of Y، ژن Sry مهمترین ژن تعیین جنسیت در پستانداران جفت دار و زنده زا است که در سال ۱۹۹۰ شناسایی شد (۵۴). این ژن در واقع سردسته گروهی از ژن های دخیل در تعیین نرینگی 
است که با فعال کردن زنجیره ای ژن های موثر، باعث تمایز گنادهای اولیه به اندام های تناسلی نر، ترشح آندروژن ها و هورمون ضد لوله های مولر می شود

17. Pseudoautosomal  18. Proto-XY  19. Ohno    20. Rana rugosa

پیشنهاد شد که اتوزوم اولیه ای که منشا کروموزوم X بود، تعداد زیادی 
از ژن های مربوط به جنسیت و تولید مثل داشته است (۴۱ و ۴۳). 
ژن های مربوط به مغز در بخش باستانی کروموزوم X قرار دارند و 
کروموزوم X پستاندران با اتصال بلوک های کروموزومی که بیشترین 
ژن های مرتبط به مغز را داشــتند، تشــکیل شده است (۴۳ و ۴۴). این 
بلوک ها هاپلوتیپ هایی روی کروموزوم X تشــکیل دادند که تحت 
انتخاب شدید قرار گرفتند و هر دو جنس نر و ماده از آن بهره مند شدند 
(۴۳). تبادل کروموزوم X بین نر و ماده توســعه مغز را تسهیل کرده 
 X است. بسیاری از ژن هایی مربوط به جنسیت و تولید مثل کروموزوم
در عقب ماندگی های ذهنی هم دخالت دارند. از این استنباط می شود 
که ژن های مشــابهی برای تکامل مغز، بیضه و جفت برای گونه زایی 
تکامل یافته اند. یک دلیل دیگر آن انتخاب جنسی۷ عنوان شده است؛ 
بدین نحو که طی دوران تکامل، نرهای با هوش تر و قوی تر در رقابت 
با نرهای کم هوش تر و توان باروری کمتر، سهم بیشتری در ایجاد نسل 

جدید داشته اند (۴۱ و ۴۵).
بــه علت فراوانی توالی های تکراری در کروموزم Y، توالی یابی با روش 
شــات گان۸ امکان پذیر نبود. در عوض،  توالی یابی بخش یوکروماتین 
کروموزوم Y انسان (حدود ۲۴ میلیون جفت باز) با استفاده از 
کروموزوم های مصنوعی باکتریایی۹ انجام شــد (۲۰). مدت کوتاهی 
پس از آن، کروموزم Y گونه های دیگر نظیر اسب (۴۴) و شمپانزه 
(۴۷) نیز توالی یابی شدند. با نقشه یابی مقایسه ای، اطلاعات زیادی در 
مورد تکامل کروموزوم ها به دست آمد. به غیر از ناحیه شبه اتوزومی، 
بیش از ۹۵ درصد از کروموزوم Y شامل ۲۳ میلیون جفت باز از بخش 
یوکروماتین، اختصاصی جنس نر است که قسمت اعظم آن از توالی 
 Y ساده تکراری تشکیل شده است.  در بخش یوکروماتین کروموزوم
انسان، ۱۵۶ واحد نسخه برداری۱۰ وجود دارد که بیشتر آنها ژن کاذب 
یا کپی تکراری هســتند. توالی های تکراری، توالی های پالیندرومیک۱۱، 
هتروکروماتینه شدن و افزایش تعداد نسخ۱۲ ویژگی های مهم کروموزوم 
 ۱۵DAZ ۶ بار و RBMY۱۴ ،بار TPSY۳۵  ۱۳هستند. به طور مثال، ژن Y
۴ بار تکرار شده اند (۲۰). در واقع در انسان به جز ۱۶SRY تقریبا سایر 
ژن هایی که به طور اختصاصی در بیضه بیان می شــوند، چندنسخه ای 
هســتند. بر خلاف کروموزوم X، اغلب ژن های کروموزوم Y وظایف 

اختصاصی ایجاد نرینگی و اسپرماتوژنز دارند (۲۰ و ۴۸). 
کروموزوم X و Y همولگ هم نیستند؛ اما قطعه کوچکی از آنها که در دو 
انتها وجود دارد، همولگ هم هستند که ناحیه شبه اتوزومی۱۷ نام دارد. 
 PAR1 .کاملا با هم متفاوتند  Yو X سایر قسمت های کروموزوم های
 Y و X شامل ۲/۶ میلیون جفت باز است و در بازوی کوتاه کروموزوم های
انسان و میمون های بزرگ جثه وجود دارد و برای سیناپس کروموزوم های 
جنسی، حین تقسیم میوز ضروری است. PAR2 در بازوی بلند وجود 
دارد و از ۳۲۰ هزار جفت باز تشکیل شده است و در تقسیم میوز و 
 PAR1 باروری مردان و سیناپس کروموزوم ها چندان ضروری نیست، اما
در اســپرماتوژنز انسان و موش نقش حیاتی دارد PAR1 .(۴۹) در انسان 
شامل حداقل ۲۴ ژن است. ناحیه شبه اتوزومی در پستانداران زنده زا 
وجود ندارد. شواهد محکم نشان داده اند که این ناحیه ۸۰ تا ۱۳۰ میلیون 
سال پیش با یک جابجایی بزرگ از یک کروموزوم اتوزوم به کروموزوم 

جنسی  اولیه۱۸ تکامل یافته است (۳۴ و ۵۰). 
کروموزوم X از لحاظ اندازه، نوع و ترتیب ژن بین پستانداران جفت دار 
بسیار حفاظت شده است. این مطلب نخستین بار توسط اونو۱۹ مطرح 
شد و به قانون اونو معروف است (۵۱) و امروزه بسیاری از محققان بر 
آن اتفاق نظر دارند (۸، ۵۲ و ۵۳). نقشه یابی ژنی در انسان و گونه های 
مختلف حیوانات اهلی و غیراهلی نشان داد که ژن های کروموزم X و 

حتی ترتیب آنها در پستانداران مختلف، یکسان است (۸). 
بر خلاف کروموزوم X، کروموزوم Y بسیار متغیر و از لحاظ اندازه، 
تعداد و نوع ژن بین گونه ها بسیار متفاوت است. بخش هتروکروماتین 
کروموزوم نیز بین گونه ها بسیار متغیر است. به طور مثال، در گوسفند 
بسیار کوچک و در فیل بسیار بزرگ است (۵۴). توالی های تکراری حتی 
بین گونه های بسیار نزدیک به هم نظیر گوسفند و گاو، حفاظت شده 

نیستند (۹ و ۵۵). 

Y و X تکامل کروموزوم های
کروموزوم های جنســی Y پستانداران و W پرندگان، متغیرترین بخش 
ژنوم مهره داران هستند و نسبت به سایر کروموزوم ها، طی دوران 
تکامل، تغییرات بسیار زیادی داشته اند. (۴۷ و ۵۷). حتی در گونه ای 
از قورباغه های ژاپنی۲۰ در جمعیت های مختلف، دو نوع کروموزوم 
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تکامل کروموزوم های جنسی پستانداران

جنسی مجزا یعنی XX/XY و ZZ/ZW وجود دارد و سیستم تعیین 
جنسیت دو بار و به طور مستقل از ZW به XY و دوباره به ZW تغییر 
 W پیدا کرده است (۲۵ و ۸۶). البته، در هر دو سیستم، کروموزوم های
و Y با آن که هر دو از کروموزوم ۷ منشا گرفته بودند، به طور مستقل 
از هم تحلیل رفته  اند (۵۹). تغییر سیستم های تعیین جنسیت بخصوص 
در خزندگان و قورباغه ها بارها اتفاق افتاده است (۲۴).  البته، به عنوان 
استثنا، کروموزوم W در شترمرغ استرالیایی۲۱ و مارهای پیتون کم و 
بیش دســت نخورده باقی مانده است (۹). با اطلاعات به دست آمده 
از ژنوم پستانداران تخمگذار نظیر پلاتی پوس، دانشمندان معتقدند که 
ZZ/ کروموزوم های جنسی پستانداران ۱۴۸ تا ۱۶۶ میلیون سال پیش از

ZW  به XX/XY تغییر یافته است (۴۳). با وجودی که کروموزوم های 
جنســی در دودمان های مختلف به طور مستقل و به دفعات تکامل 
یافته اند (۴۵، ۵۵ و ۵۹) ویژگی های مشــترکی دارند که خود نمایانگر 

نوعی همگرایی تکاملی است (۱۱).
با نقشه یابی مقایسه ای سه گروه مختلف از پســتانداران، شامل 
پستانداران جفت دار۲۲، تخمگذار و زنده زا۲۳  اطلاعات زیادی در مورد 
تکامل کروموزم های جنسی به دست آمد. بر اساس اطلاعات به دست 
آمده از فسیل ها و داده های مولکولی، پستانداران تخمگذار حدود ۱۶۶ 
میلیون سال پیش از دو گروه دیگر تمایز یافتند. پستانداران جفت دار 
و زنده زا نیز حدود ۱۴۸ میلیون ســال پیش از یکدیگر انشقاق یافتند 
(۵۹). به لحاظ اهمیت تکاملی، بعد از تکمیل ژنوم انســان و چند 
پستاندار معروف، ژنوم اپوزوم دم کوتاه۲۴ یک پستاندار زنده زا (۶۱) 
و از پستانداران تخمگذار، ژنوم پلاتی پوس۲۵ به طور کامل تعیین شده 

است (۶۰ و ۶۲).
 رنگ آمیزی کروموزوم ها و نقشه یابی مقایسه ای ژن ها بین سه گروه 
مهم پســتانداران، نشان داد که کروموزوم های جنسی از دو قسمت 
مجزا (باستانی و الحاقی) تشکیل شده اند (۹، ۴۵ و ۶۳). بخش اعظم 
کروموزوم X باستانی است. این قطعه بین همه پستانداران محافظت 
شــده (قطعه باستانی کروموزوم۲۶) اســت و حداقل ۱۷۰ میلیون سال 
قدمت دارد (۹ و ۴۵). بخش دیگر کروموزوم X در پستانداران جفت دار 
وجود دارد، اما در دیگر پستانداران اتوزومی است و باید بعد از انشقاق 
آنها از پســتانداران زنده زا، اضافه شده باشد. این قطعه الحاقی بیشتر 

بازوی کوتاه کروموزوم X را تشکیل می دهد. ناحیه حفاظت شده در 
بازوی بلند و ناحیه پری سانتریک وجود دارد. بســیاری از ژن های آن 
شامل پدیده غیرفعال سازی۲۷ نمی شوند. نقشه یابی مقایسه ای ژن های 
مشــترک X و Y در پستانداران زنده زا نشان داد که این ناحیه علاوه بر 
کروموزوم X بهY  هم اضافه شده است. بنابراین، کروموزوم Y هم 
دارای یک قطعه حفاظت شده در همه پستانداران و یک قطعه الحاقی 
(بخش زیادی از آن) اســت که ۸۰ تا ۱۳۰ میلیون سال پیش از الحاق 
یک کروموزوم اتوزوم به کروموزوم Y پستانداران جفت دار اضافه شده 

است (۶۴). 
از قســمت باستانی و اولیه کروموزوم Y بخش کمی باقی مانده است 
(۹ و ۴۴). الحاق قطعه ای از اتوزوم ها بــه کروموزوم Y  در گونه های 
مختلف مگس سرکه نیز رخ داده اســت (۶۵ و ۶۶). در پرندگان نیز 
نشان داده شد که کروموزوم های جنسی Z و W پرندگان، از یک جفت 
کروموزوم اتوزوم (احتمالاَ ۶۰ تا ۱۰۰ میلیون سال پیش) منشا گرفته اند 
(۱۴). در مورد کروموزوم های Z و W مارها نیز تحلیل مشابهی ارایه 

شده است (۱۷). 
حفاظت کروموزوم X در پستانداران جفت دار بدین معنی نیست که 
این کروموزوم تغییراتی نداشته است. محتوای ژنی خاص و جهت دار 
کروموزوم X، بروز فرآیندهای تکاملی آن را به خوبی نشان می دهد 
 Y (۱۶)؛ اما پس از تغییرات اویه، تغییرات بعدی آن نسبت به کروموزم
بسیار کمتر بوده است. از دست رفتن ژنها و اکتساب ژن از کروموزوم های 
دیگر به دفعات اتفاق افتاده اســت اما بیشــتر آنها به اوایل تکامل آن 
مربوط می شود (۱۸). بر خلاف پستانداران جفت دار، بین پستانداران 
کیســه دار، اختلاف زیادی از لحاظ مورفولوژی، اندازه و الگوی باندی 
کروموزوم X حتی بین گونه هایی که کاریوتیپ یکسان دارند مشاهده 
می شود (۶۸)۲۸. جابجایی و پیوند بین اتوزوم و کروموزوم های جنسی 

در کیسه داران بسیار معمول است (۶۹)
عمر کروموزوم Y پستانداران ۱۷۰ تا ۳۱۰ میلیون سال  برآورد می شود. 
بر اســاس شواهدی نظیر نبود ژن Sry در پرندگان و خزندگان، قدمت 
ژن Sry کمتر از ۳۱۰ میلیون ســال و بر اساس وجود آن در پستانداران 
جفت دار و زنده زا، حداقل ۱۳۰ میلیون سال تخمین زده شد. نقشه یابی 
مقایسه ای، نشان داد که کروموزوم های جنسی پلاتی پوس همولوژی 

21. Emu     22. Placental mammals or Eutherian 23. Marsupials 
24. Short-tailed opossum=Mondelphis domestica 25. Ornithorhynchus anatinus  26. XCR=X-conserved region
27. X-inactivation

۲۸.  این در حالی است که تعداد محدود کروموزوم ها (n۲=۱۴ در کانگوروهای استرالیایی Australiodelphia و n۲=۲۲ در کانگوروهای آمریکایی Ameridelphia) نشانه ایی از پایین بودن تغییرات کاریوتیپی بین 
کیسه داران است. شواهد حاکی است که تغییرات کروموزوم های جنسی نسبت به اتوزوم ها بسیا ر بالاست.
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محمد دادپسند

بسیاری با پرندگان دارد (۲۸)؛ اما، بین کروموزوم های جنسی پلاتی پوس 
و دو گروه دیگر پستانداران (جفت دار و زنده زا) شباهتی وجود ندارد. 
این یافته ها نشان می دهد که کروموزوم های جنسی پستانداران 
(جفت دار و زنده زا) پس از انشقاق از پستانداران تخمگذار، یعنی فقط 
۱۶۶ میلیون سال، پیش از یک جفت کروموزوم اتوزوم تکامل یافته اند؛ 
بنابراین، کروموزوم های جنســی پستانداران، بیش از ۱۴۵ میلیون سال 
از آنچه قبلا تصور می شد (۳۱۰ میلیون سال)، جوان تر است (۱۸، ۲۳).

Y تحلیل رفتن کروموزم
بر خلاف تغییرات کم کروموزوم X، کروموزوم Y از لحاظ اندازه و ژن 
به شدت تحلیل رفته است؛ به نحوی که بیش از ۱۰۰۰ ژن از آن حذف 
شــده اند و طول آن به حدود یک سوم میزان اولیه کاهش یافته است 
(۹). قسمت اعظم قطعه باستانی آن از بین رفته و بیشتر بخش فعال 
کنونی از بخش الحاقی تشــکیل شده است. بر اساس شواهد، در عمل 
چیزی از قطعه اولیه کروموزوم Y باقی نمانده و قســمت الحاقی به 
سرعت تحلیل می رود (۹). در اثر عوامل مختلف، بسیاری از ژن های 
کروموزوم Y به سرعت محو شدند. بسیاری از ژن های فعال نیز به ژن 
کاذب تبدیل شدند. وجود کپی های تکراری از برخی ژن های کروموزوم 
Y، احتــمالا به علت حفظ آنها در برابر نیروهای غیرفعال کننده ژن ها 
است (۲۰، ۴۵ و ۶۳). در پستانداران تخمگذار نظیر پلاتی پوس که پنج 
 Y۵ حدود ۵۰ مگاباز و کروموزوم Y۱ دارند، کروموزوم  Y کرومــورم
حدود ۶۵ مگاباز از DNA خود را از دست داده اند (۷۰). تحلیل پیش 
رونده کروموزوم Y به تک آللی شدن ژن ها در جنس هتروگامتیک (نر) 
منجر شده است که همزمان به پدید آمدن رویداد مهم دیگری در 
جنس ماده به نام جبران دوز۲۹  یا غیرفعال شدن یکی از کروموزوم های 

جنسی پستانداران در ابتدای تشکیل رویان منجر شده است (۵).

 Y عوامل حذف کروموزوم
به عقیده دانشــمندان، توقف تدریجی کراسینگ اور، مهم ترین دلیل 
کوچک شدن کروموزوم Y بوده است. پیشنهاد شده است که زمانی 
کــه یک آلل بر روی یکی از کروموزوم های اتوزوم۳۰ نقش تعیین کننده 
نرینگی پیدا کرد، ژن های دیگری که برای نرها مزیت ایجاد می کردند، 
اطراف ژنگاه تعیین جنسیت تجمع پیدا کردند و یک بلوک اختصاصی 
نرینگی بر روی کروموزوم Y ایجاد شد (۹ و ۱۶). انتخاب برای این بسته 

اختصاصی نرینگی به توقف نوترکیبی  و هتروکروماتینه شــدن در این 
منطقه و توقف نوترکیبی به تحلیل پیش رونده کروموزم Y منجر شده 
اســت (۱، ۳، ۱۶ و ۷۱). زیرا پس از توقف کراسینگ اور، انتخاب دیگر 
علیه یک ژن انجام نمی شد بلکه باید علیه کل قطعه اختصاصی نرینگی 
که شامل عده زیادی از ژن های حیاتی برای تولیدمثل بودند، انجام 
می شد (۱۱). توقف نوترکیبی برای هر کروموزومی زیان آور است. چون 
نمی تواند قطعه های معیوب را جایگزین کند و به سرعت تحلیل می رود 

(۷۱، ۷۲ و ۷۳). 
کروموزوم Y نسبت به سایر کروموزوم ها، بیشتر در معرض موتاسیون، 
حذف و دخول است. چون ساختار تکراری کروموزوم Y، احتمال حذف 
 ,Graves کروموزومی و سایر تغییرات کروموزومی را افزایش می دهد
۲۰۰۶). این قضیه در مورد انســان ۴/۸ برابر برآورد شده است (۷۳). 
کرومــوزوم Y تمام عمر خود را در بیضه کــه محیط پرخطر و ناامنی 
برای کروموزوم هاســت، طی می کند. اسپرم یک محیط اکسیداتیو و 
فاقد آنزیم های مرمت کننده است. موتاسیون در بیضه بسیار بیشتر از 

تخمدان است (۹). 
رانش ژنی در تغییرات ژنتیکی جمعیت های کوچک تاثیر چشــمگیری 
دارد. این مسئله در مورد کروموزوم Y صدق می کند، چون اندازه موثر 
جمعیت در مورد کروموزوم Y،   کروموزوم X و  اتوزوم هاســت (۳ و 
۱۰). هر فرد دو کپی از هر اتوزووم دارد، اما نصف جمعیت کروموزوم 
Y دارند. در مجموع نرخ بالای موتاسیون و ناکارآمدی انتخاب در یک 
منطقه غیرنوترکیب، دو عامل مهم در غیرفعال شدن و تحلیل کروموزوم 
Y دخالت دارند. بخشی از حذف کروموزوم Y به علت تجمع عناصر 

متحرک۳۱ بوده است (۷۴). 

 Y سرعت تحلیل کروموزم
سرعت تحلیل از تقسیم تعداد ژن های از دست رفته بر زمان آغاز 
این پدیده (حدود ۳۰۰ میلیون سال پیش) محاسبه می شود، که بر 
این اســاس میزان حذف ژن های کروموزم Y، ۳/۳ ژن به ازای هر یک 
میلیون سال است (۹). اما بر اساس یافته های جدید به دست آمده از 
ژنوم پلاتی پوس، که زمان تکامل کروموزوم Y را ۱۶۶ میلیون سال پیش 
نشان داده است (۱۸)، این تعداد حدود ۶ ژن به ازای هر یک میلیون 
سال، برآورد می شود. با روند ذکر شــده، کروموزوم Y انسان ۵ تا ۱۰ 
میلیون سال آینده، از بین خواهد رفت (۱۵ و ۷۵). سرعت کوچک شدن 

29.  Dosage compensation 30.  Proto-Y  31.  Transposable elements
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تکامل کروموزوم های جنسی پستانداران

در پستانداران مختلف، متفاوت و به طور مثال، در شمپانزه و موش 
سریع تر از انســان بوده است. سرعت حذف به اندازه جمعیت، فاصله 

نسل، ساختار جمعیت و سیستم آمیزش بستگی دارد (۹ و ۷۶). 
فرضیه دیگر این است که پس از ۲۴۰ تا ۳۲۰ میلیون سال تحلیل رفتن، 
تعداد بسیار کمی از ژن های کروموزوم Y باقی مانده اند و روند تحلیل 
رفتن متوقف می شود (۴۸)؛ اما نشان داده شد که نسبت به کروموزم 
X، انتخاب مثبت در مورد ژن های کروموزوم Y، کارایی پایینی دارد 
(۷۷)؛ بنابراین، روند کاهشــی کروموزوم Y و حذف ژن های آن ادامه 
خواهد یافت. سرعت کوچک شدن کروموزوم Y در گروه های مختلف، 
متفاوت اســت، اما علت دقیق آن هنوز مشخص نشده است (۴۵). به 
مرور قطعاتی از کروموزوم Y حذف شدند، اما به دفعات مختلف، از 

کروموزوم های اتوزومی بخش هایی بدان اضافه شد (نگاره ی ۲).
از سوی دیگر، برخی معتقدند که کروموزوم Y از بین نمی رود. طبق 
این نظریه، کروموزوم Y از صدها میلیون ســال پیش تاکنون از بین 
نرفته است. بیشتر ژن های کروموزوم Y انسان نشانه هایی از انتخاب 
تصفیه گر۳۲ نشان داده اند. در طول تاریخ حداقل ۸ ژن که در بیشتر 
آنها تعداد نسخ بعدها افزایش یافته است به کروموزوم Y  اضافه شده 
است. از شش میلیون سال پیش تاکنون کروموزوم Y انسان ژنی از 
دســت نداده و از ۲۵ میلیون سال پیش تاکنون حالت پایداری داشته 

است (۷۸).
علاوه بر اندازه کروموزوم Y، محتوای ژنی آن در پســتانداران مختلف، 
حتی بین گونه های بسیار نزدیک به هم نظیر انسان و شمپانزه بسیار 

متفاوت است (۹، ۴۵، ۷۶ و ۷۹). تحلیل رفتن کروموزم Y بین پستانداران 
 UBE۱Y مختلف مستقل از هم انجام گرفته است (۵۷). ژن هایی نظیر
که در اســپرماتوژنز گونه هایی مثل موش و گاو بسیار حیاتی اند، در 
گونه های دیگر حذف شده اند (نگاره ۳). مقایسه ژن های کروموزوم 
Y در انسان، موش ، گاو و اسب با ژن های کروموزم X نشان می دهد 
که سری های متفاوتی از ژن ها از اتوزوم های باستانی ملحق شده به 
کروموزوم Y، در برخی گونه ها باقی ماندند و در گونه های دیگر نظیر 
پریمات ها از بین رفته اند (۴۵). در حالی که ژنوم انســان و شمپانزه 
حدود یک درصد با هم تفاوت دارند، تفاوت آنها در کروموزوم Y بیش 
از ۳۰ درصد است (۷۹). این بدین معنی است که کروموزوم Y در هر 

دو گونه با سرعت بیشتری در حال تغییر است.

حذف کروموزم Y و انقراض نرها
آیا از بین رفتن کروموزوم Y و ژن Sry به انقراض جنس نر منجر خواهد 
شد؟ به عقیده دانشمندان این قضیه اتفاق نمی افتد (۹)، چون انقراض 
نرها به انقراض گونه منجر می شود. بسیاری از ژن ها وقتی فعالند که 
حتماً از پدر به ارث رسیده باشند۳۳ (۸۰) بنابراین، جنس نر برای ادامه 
حیات گونه ضروری است. راه های زیادی وجود دارد که سیستم تعیین 
جنسیت جدیدی طی فرآیندهای بعدی تکامل پدید آید، بدون این که 
تغییر محسوسی در کوتاه مدت مشاهده شود. یک احتمال دیگر این 
است که ژن Sry به محل امن تری بر روی اتوزوم ها منتقل شود (۹). 
دو گروه از جوندگان شامل نوعی موش کور۳۴ و موش صحرایی ژاپنی۳۵ 
کروموزوم Y ، ژن Sry و ZFY ندارند (۸۱، ۸۲، ۸۳ و ۸۵). ابتدا تصور 

(۹) Y شكل۱: روند حذف و اضافه شدن در ژن های کروموزوم

شكل۲: تمایز کروموزوم Y در گونه های مختلف؛ ژن هایی که کم رنگ ترند در 
گونه مربوطه حذف شده اند (۴۵)

32. Purifying selection 33. Maternally imprinted genes
34. mole vole(Ellobis) 35. Japanese Spinus country rat (Tokudaia)
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