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Íåãàòèâíó â³äïîâ³äü íà ïèòàííÿ ïðî çâåäåííÿ ãå-
íåòè÷íèõ ïðîöåñ³â íà ð³âí³ ìàêðîåâîëþö³éíèõ ïîä³é 
äî ì³êðîåâîëþö³éíèõ áóëî îòðèìàíî øëÿõîì àíàë³çó 
åâîëþö³éíîãî òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíîãî çñóâó òà 
îö³íêè òåìï³â ìîëåêóëÿðíèõ ïåðåòâîðåíü ó õðåáåòíèõ 
íà ïðèêëàä³ ãåíà CYTB. Â ðåçóëüòàò³ âñòàíîâëåíî, 
ùî ïðè äèâåðãåíö³¿ íà ð³âí³ íèæ÷å ðîäèííîãî ìàº ì³ñöå 
«ñòðèáîê» ÷àñòîò òðàíçèö³é, çà ðàõóíîê ÷îãî íà ïî-
ðÿäîê çðîñòàþòü òåìïè ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿, òîä³ 
ÿê íà ð³âí³ ðÿä³â ³ âèùå â³äáóâàºòüñÿ íåçíà÷íå ïåðåâà-
æàííÿ ÷àñòîò òðàíñâåðñ³é ïðè ë³í³éíîìó ñèíõðîííî-
ìó çðîñòàíí³ ÷àñòîòè ð³çíèõ òèï³â íóêëåîòèäíèõ 
çàì³ùåíü. Î÷åâèäíîþ ïðè÷èíîþ â³äì³ííîñòåé ãåíå-
òè÷íèõ ïðîöåñ³â ì³êðî- òà ìàêðîåâîëþö³¿ º ïðîâ³äíà 
ðîëü ïðè âèäîóòâîðåíí³ ñïîíòàííèõ ìóòàö³é. ¯õíÿ êà-
íàë³çàö³ÿ ïðèçâîäèòü äî ñò³éêèõ ìîðôîëîã³÷íèõ â³ä-
ì³ííîñòåé, ùî ôîðìóþòüñÿ ï³ä ÷àñ ïîñòíàòàëüíîãî 
îíòîãåíåçó. Ó òîé æå ÷àñ åòàïè ìàêðîåâîëþö³¿ ïîâ’ÿ-
çàí³ ç ïåðåòâîðåííÿì îðãàíîãåíåçó, ÿê³ ô³êñóþòüñÿ 
çì³íàìè íàáîð³â ãåí³â, ùî âèçíà÷àþòü õàðàêòåð ãåí-
íî¿ ðåãóëÿö³¿ òà âçàºìîä³¿ ãåí³â ó ðîçâèòêó.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ì³êðîåâîëþö³ÿ, ìàêðîåâîëþö³ÿ, òðàí-
çèòèâíî-òðàíñâåðñèâíèé çñóâ, ìóòàö³éíèé ïðîöåñ, ãå-
íåòè÷íå íàñè÷åííÿ, ãåííà ðåãóëÿö³ÿ. 

Âñòóï. Òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíèé çñóâ – ð³ç-
êå ïåðåâàæàííÿ ÷àñòîò ãîìîòèïíèõ íóêëåî-
òèäíèõ çàì³ùåíü (A�G, T�C) íàä ãåòåðî-
òèïíèìè (A�T, A�C, G�T, G�C) ó ñèòóà-
ö³¿ ñïîíòàííîãî ìóòàö³éíîãî ïðîöåñó º çà-
ãàëüíîâèçíàíèì ³ áóëî ñôîðìóëüîâàíå ùå íà 
ïî÷àòêó äîñë³äæåíü ç ìîëåêóëÿðíî¿ åâîëþö³¿ 
(Fitch, 1967; Vogel, Kopun, 1977). Çãîäîì âîíî 
ñòàëî ââàæàòèñÿ îäíèì ç ôóíäàìåíòàëüíèõ ïî-
ëîæåíü (Li, Graur, 1991). Òèì íå ìåíø äîñë³ä-
æåííÿ öüîãî àñïåêòó íå âòðàòèëè ñâîº¿ àêòó-
àëüíîñò³ (Collins, Jukes, 1994; Ebersberger et al, 
2002; Belle et al, 2005). Òèì ïà÷å, ùî ç’ÿñóâàëî-

ñÿ, ùî íóêëåîòèäí³ çàì³ùåííÿ ó ô³ëåòè÷íèõ 
ðÿäàõ ìàþòü âëàñíèé ñöåíàð³é (Brown et al, 
1982). Öå âèêëèêàëî ï³äâèùåíèé ³íòåðåñ äî 
öüîãî ÿâèùà (Yang, Yoder, 1999; Rosenberg et 
al, 2003), ÿêå çãîäîì îòðèìàëî íàçâó åâîëþö³é-
íîãî òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíîãî çñóâó (Du-
chene et al, 2015; Stoltzfus, Norris, 2016). Éîãî 
ñóòí³ñòü ïîëÿãàº â àëüòåðíàòèâíîìó õàðàêòåð³ 
íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü íà ð³çíèõ åòàïàõ åâî-
ëþö³éíî¿ äèâåðãåíö³¿: ð³çêå ïåðåâèùåííÿ ÷àñ-
òîò òðàíçèö³é íà âèäîâîìó ð³âí³ ç íàñòóïíîþ 
ñòàá³ë³çàö³ºþ çíà÷åíü òà «ñòðèáêîì» ÷àñòîòè 
òðàíñâåðñ³é íà ðîäîâîìó òà âèùå ð³âíÿõ. Â
ðåçóëüòàò³ íà ð³âí³ äèâåðãåíö³¿ ðîäèí â³äáóâà-
ºòüñÿ âèð³âíþâàííÿ ÷àñòîò òðàíçèö³é ³ òðàíñ-
âåðñ³é (Rosenberg et al, 2003; Mezhzherin et al, 
2023, 2024a, b). 

Öÿ çàêîíîì³ðí³ñòü ìàº àëüòåðíàòèâí³ ïîÿñ-
íåííÿ ³, â³äïîâ³äíî, ð³çí³ òåîðåòè÷í³ íàñë³äêè. 
Ïåðøà òðàêòîâêà ò³ºþ ÷è ³íøîþ ì³ðîþ áàçóº-
òüñÿ íà ãðàäóàë³ñòè÷í³é ìîäåë³ âèäîóòâîðåííÿ 
òà ïîâ’ÿçàíà ç ÿâèùåì åâîëþö³éíîãî ãåíåòè÷-
íîãî íàñè÷åííÿ (Ho et al, 2005; Sanders et al, 
2009; Philippe et al, 2011), ÿêå â àñïåêò³ äàíîãî 
äîñë³äæåííÿ ìîæíà ïîäàòè íàñòóïíèì ÷èíîì. 
Ìóòàö³¿ êîíöåíòðóþòüñÿ íà íåñòàá³ëüíèõ ñàé-
òàõ. Ñïî÷àòêó öå ãîëîâíèì ÷èíîì òðàíçèö³¿, 
ÿê³ ç ïðè÷èíè ëåãêîñò³ ¿õ óòâîðåííÿ º îáîðîò-
íèìè ïîä³ÿìè, òîä³ ÿê òðàíñâåðñ³¿, ÷åðåç ¿õ 
ð³äê³ñí³ñòü, º íåçâîðîòíèìè. Öå ïðèçâîäèòü 
äî ïîñòóïîâîãî âèò³ñíåííÿ òðàíçèö³é ³ íàêî-
ïè÷åííÿ òðàíñâåðñ³é ô³ëóìàìè, ùî äèâåðãó-
þòü. Äðóãå òðàêòóâàííÿ ïóíêòóàë³ñòè÷íå ³ ïå-
ðåäáà÷àº, ùî íà ð³çíèõ åòàïàõ åâîëþö³éíî¿ 
äèâåðãåíö³¿ ç ³ñòîðè÷íèõ ïðè÷èí ïåðåâàæàº 
òîé ÷è ³íøèé òèï íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü 
(Mezhzherin et al, 2023, 2024a, b). Òàêèé ï³äõ³ä 
çàñíîâàíèé íà òîìó, ùî ð³çí³ åòàïè åâîëþö³¿ 
ïåðåäáà÷àþòü ñâî¿ ôîðìè ãåíåòè÷íèõ ïåðåò-
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âîðåíü. Íà ð³âí³ ì³êðîåâîëþö³¿ òà âèäîóòâî-
ðåííÿ – öå äèâåðãåíö³ÿ, ïîâ’ÿçàíà ³ç ñëàá-
êî âèðàæåíèìè ìîðôîëîã³÷íèìè çì³íàìè, 
ÿê³ ôîðìóþòüñÿ ó ïîñòåìáð³îíàëüíèé ïåð³îä 
îíòîãåíåçó; ÿêùî æ â³äáóâàºòüñÿ ìàêðîåâî-
ëþö³ÿ – òî öå ïåðåáóäîâè íà ð³âí³ îðãàíîãå-
íåçó. Â³äïîâ³äíî ãåíåòè÷í³ çì³íè, ùî ô³êñó-
þòü òîé ÷è ³íøèé òèï ìîðôîëîã³÷íèõ òðàíñ-
ôîðìàö³é, ïîâèíí³ ìàòè ïðèíöèïîâî ð³çíèé 
õàðàêòåð.

Ó çâ’ÿçêó ç ìîæëèâîþ íåîäíîçíà÷í³ñòþ 
åâîëþö³¿ íà ð³âíÿõ íèæ÷å òà âèùå ðîäèííîãî 
îñîáëèâèé ³íòåðåñ âèêëèêàº àíàë³ç îñîáëèâîñ-
òåé íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü â àñïåêò³ òðàíçè-
òèâíî-òðàíñâåðñèâíîãî çñóâó íà çíà÷íîìó ³ñòî-
ðè÷íîìó â³äð³çêó, ùî îõîïëþº ïåð³îä ôîðìó-
âàííÿ òàêñîíîì³÷íî¿ îäèíèö³ ðàíãó òèïó. Îá’ºê-
òîì òàêîãî ðîäó äîñë³äæåííÿ ìîæóòü áóòè 
õðåáåòí³, ïåðåäóñ³ì ññàâö³, ñåðåä îñòàíí³õ îä-
í³ºþ ç ìàã³ñòðàëüíèõ åâîëþö³éíèõ ãðóï º 
ïðèìàòè. Âèá³ð îá’ºêòà ïîÿñíþºòüñÿ ðîçðîá-
ëåíîþ ñèñòåìàòèêîþ, íàä³éíèì ïàëåîíòîëî-
ã³÷íèì ë³òîïèñîì òà äåòàëüíîþ ³íôîðìàö³ºþ ç
åâîëþö³éíî¿ ìîðôîëîã³¿. Êð³ì òîãî, öå íàé-
á³ëüø âèâ÷åíà íà ð³âí³ ÄÍÊ-ìàðêåð³â òàêñî-
íîì³÷íà ãðóïà. Öå äîçâîëÿº íà ïðèêëàä³ ìàð-
êåðà ÑYTB ïðîàíàë³çóâàòè åâîëþö³éí³ ïîä³¿ 
íà ð³âí³ ï³äòèïó Vertebrata. Òàêèì ÷èíîì, ãî-
ëîâíà çàäà÷à ðîáîòè ïîëÿãàëà ó âñòàíîâëåíí³ 
çàêîíîì³ðíîñòåé íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü ó ô³-
ëåòè÷íîìó ðÿäó õðåáåòíèõ ç ìåòîþ ïîÿñíåííÿ 
ïðè÷èíè òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíîãî çñóâó ó 
õîä³ åâîëþö³¿.

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Ôàêòè÷íîþ îñíîâîþ 
ïîñëóæèëè ïîâí³ ïîñë³äîâíîñò³ ãåíà CYTB, 
ùî íàë³÷óþòü â³ä 1140 äî 1143 íóêëåîòèäíèõ 
ïàð, âçÿò³ ç GENBANK. Ïîîäèíîê³ âèíÿòêè – 
öå ïîñë³äîâíîñò³ â ìåæàõ 1000–1100 í.ï. äëÿ 
íàéìåíø âèâ÷åíèõ ðîäèí. Ó ìåæàõ ðÿäó Pri-
mates ïðîàíàë³çîâàíî 92 íóêëåîòèäí³ ïîñë³äîâ-
íîñò³ 82 âèä³â, ùî ïðåäñòàâëÿþòü 50 ðîä³â ³ 17 
ðîäèí. Ó ìåæàõ êëàñó Mammalia, êð³ì ïðè-
ìàò³â, ïðîàíàë³çîâàí³ ïîñë³äîâíîñò³ ùå 135 âè-
ä³â, ùî ïðåäñòàâëÿþòü â³äïîâ³äíî 135 ðîäèí 
òà 16 ðÿä³â. Íà ð³âí³ ³íôðàòèïó ùåëåïíîðîòèõ 
(Gnatostomata) ïðîàíàë³çîâàí³ íàñòóïí³ êëàñè:
Chondrichthyes (ïî îäíîìó âèäó â³ä ðîäèí 
Carcharhinidae, Dasyatidae, Chimaeridae), Acti-
nopterigii (Amiidae, Anguilidae, Cyprinidae, Per-
cidae, Protopteridae), Sarcopterygii (Latimeriidae), 

Amphibia (Ranidae, Pelobathidae, Salamandridae, 
Plethodontidae), Reptilia (Lacertidae, Geckoni-
dae, Viperidae, Boidae, Crocodilidae, Gavilidae,
Testudinidae, Cheloniidae, Chelidae, Podocnemi-
didae), Aves (Spheniscidae, Struthionidae, Rhei-
dae, Apterygidae, Dromaiidae, Tinamidae, Anati-
dae, Aquilidae). ²íôðàòèï áåç÷åëþñòí³ Agnatha 
ïðåäñòàâëåíèé äâîìà êëàñàìè: Myxini òà Petro-
myzontida, ç êîæíîãî âçÿòèé îäèí âèä. Çàãàëîì 
â ðîáîò³ çàä³ÿíî 260 ïîñë³äîâíîñòåé. 

Îö³íêà òðàíçèòèâíîãî çñóâó çä³éñíåíà çà
ñï³ââ³äíîøåííÿì ÷àñòîò òðàíçèö³é òà òðàíñ-
âåðñ³é (ts/tv-³íäåêñ). Âèð³âíþâàííÿ ïîñë³äîâ-
íîñòåé áóëî çðîáëåíî ç âèêîðèñòàííÿì ïðî-
ãðàìè BioEdit (v7.2.5) ³ àëãîðèòìó ClustalW 
(Abbott Laboratories, Green Oaks, Illinois, USA, 
1999) (Hall, 1999). Îá÷èñëåííÿ ïîïàðíèõ çíà-
÷åíü ãåíåòè÷íèõ äèñòàíö³é òà ïîáóäîâà ìàòðèöü 
òà ôåíîãðàì ç ìåòîþ ïåðåâ³ðêè êîðåêòíîñò³ 
ïîñë³äîâíîñòåé áóëî çðîáëåíî ç âèêîðèñòàí-
íÿì ïðîãðàìè MEGA (v 11.0.11) (Institute of 
Molecular Evolutionary Genetics, The Pennsylva-
nia State University, University Park, Pennyl-
vania, USA, 2021) (Tamura et al, 2021). ×àñòîòè 
òèï³â íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü îáðàõîâàí³ áåçïî-
ñåðåäíüî ïðè ïîïàðíîìó ç³ñòàâëåíí³ ïîñë³äîâ-
íîñòåé, ùî äîñë³äæóþòüñÿ. Ïàëåîíòîëîã³÷íèé 
ë³òîïèñ âçÿòèé çà (Benton, 2015).

Ðåçóëüòàòè. Åâîëþö³éíà äèíàì³êà ÷àñòîò 
òðàíçèö³é òà òðàíñâåðñ³é ó ìåæàõ ï³äòèïó 
Vertebrata íå º ë³í³éíèì ïðîöåñîì (ðèñ. 1). 
Ìîæíà âèä³ëèòè ÷îòèðè åòàïè åâîëþö³éíî¿ äè-
âåðãåíö³¿, êîæåí ³ç ÿêèõ õàðàêòåðèçóºòüñÿ ñâî¿ì 
ñï³ââ³äíîøåííÿì ÷àñòîò òðàíçèö³é ³ òðàíñ-
âåðñ³é. Ïåðøèé åòàï – öå ð³çêå ïåðåâàæàííÿ 
÷àñòîò òðàíçèö³é íàä ÷àñòîòàìè òðàíñâåðñ³é. 
Ïðåäñòàâëÿº âíóòð³øíüîâèäîâèé òà âèäîâèé 
ð³âí³ äèâåðãåíö³¿ ç ä³àïàçîíîì íóêëåîòèäíèõ 
çàì³ùåíü ó ìåæàõ 0–0,14. Ñåðåäíº çíà÷åííÿ 
ts/tv-³íäåêñó ó öüîìó ä³àïàçîí³ ñêëàäàº 10,6 
(SE = 1,14; Min–Max = 2,0–69,0; N = 91) ïðè 
ñåðåäí³é ÷àñòîò³ òðàíñâåðñ³é 0,121 (SE = 0,007; 
Min–Max = 0–0,33; N = 93) â³ä çàãàëüíîãî
÷èñëà íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü. Ïðè öüîìó ìà-
þòü ì³ñöå äâà ï³êè çíà÷åíü (ðèñ. 2). Öå ð³-
âåíü âíóòð³øíüîâèäîâèõ çàì³ùåíü 0–0,02, ÿêèé 
ôîðìóº ãåíåòè÷íèé ïîë³ìîðô³çì ïîïóëÿö³é, 
òà ðàííüîãî âèäîóòâîðåííÿ 0,06–0,08. Äðóãèé 
åòàï – ñòàá³ë³çàö³ÿ ÷àñòîò òðàíçèö³é òà 
«ñòðèáîê» ÷àñòîò òðàíñâåðñ³é íà ðîäîâîìó ð³â-
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Ãåíåòè÷íà äèôåðåíö³àö³ÿ òà åâîëþö³éíèé òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíèé çñóâ ó õðåáåòíèõ 

í³ äèâåðãåíö³¿. Íóêëåîòèäí³ çàì³ùåííÿ ïðèïà-
äàþòü íà ä³àïàçîí 0,14–0,20, ts/tv-³íäåêñ çíè-
æóºòüñÿ äî 1,96 (SE = 0,035; Min–Max = 
= 0,7–6,8; N = 790), à ÷àñòîòà òðàíñâåðñ³é 
çðîñòàº äî 0,37 (SE = 0,0035; Min–Max =
= 0,12–0,59; N = 790). Òðåò³é ð³âåíü äèâåð-
ãåíö³¿ ðîäèí – â³äíîñíî ð³âíå ñï³ââ³äíîøåí-
íÿ ÷àñòîò òðàíçèö³é òà òðàíñâåðñ³é ó ä³àïàçîí³ 
íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü 0,2–0,28. Ïðè öüîìó 
ts/tv-³íäåêñ â ñåðåäíüîìó ñêëàäàº 0,99 (SE = 
= 0,0013; N = 20194), çíàõîäÿ÷èñü â ä³àïàçîí³ 

0,54–3,58, à ñåðåäíÿ ÷àñòîòà òðàíñâåðñ³é äî-
ð³âíþº 0,51 (SE = 0,0003; Min–Max = 0,22–
0,65; N = 20194). ×åòâåðòèé åòàï â³äïîâ³äàº 
ð³âíþ äèâåðãåíö³¿ êëàñ³â òà ³íôðàòèï³â ³ ïî-
â’ÿçàíèé ç ïåðåâàæàííÿì ÷àñòîò òðàíñâåðñ³é 
íàä ÷àñòîòàìè òðàíçèö³é. Íà öüîìó åòàï³ ìàº 
ì³ñöå ìîíîòîííå çðîñòàííÿ ÷àñòîò òðàíñâåð-
ñ³é ïðè óïîâ³ëüíåíîìó òåìï³ íàêîïè÷åííÿ 
òðàíçèö³é, âíàñë³äîê ÷îãî ts/tv-³íäåêñ º ìåí-
øèì çà îäèíèöþ 0,88 (SE = 0,001; Min–
max = 0,57–1,60; N = 9058), à ÷àñòîòà òðàíñ-

Ðèñ. 1. Çì³íè ÷àñòîò òðàíçèö³é (Ts) òà òðàíñâåðñ³é (Tv) â çàëåæíîñò³ â³ä ð³âíÿ íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü â 
åâîëþö³éíîìó ðÿä³ õðåáåòíèõ. Ïëàíêè íà îñíîâ³ ñòàíäàðòíèõ ïîõèáîê. Çàãàëüíå ÷èñëî ïîð³âíÿíü n = 30155

Ðèñ. 2. Çì³íè çíà÷åíü ts/tv-iíäåêñó â çàëåæíîñò³ â³ä ð³âíÿ íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü â åâîëþö³éíîìó ðÿä³ 
Vertebrata. Ïëàíêè íà îñíîâ³ ñòàíäàðòíèõ ïîõèáîê. Ñòàíäàðòíà ïîõèáêà â ä³àïàçîí³ 0–0,02 íå ðîçðàõîâàíà 
÷åðåç â³äñóòí³ñòü òðàíñâåðñ³é â îêðåìèõ ïîð³âíÿííÿõ
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âåðñ³é äåùî ïåðåâèùóº ïîëîâèíó óñ³õ çàì³-
ùåíü (M = 0,53; SE = 0,004; Min–max = 0,38–
0,64; N = 9058). 

Õàðàêòåð òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíîãî çñó-
âó òà éîãî åâîëþö³éíà êîìïåíñàö³ÿ âèçíà÷à-
þòüñÿ ÿê ìàñøòàáàìè íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü, 
òàê ³ òàêñîíîì³÷íèì ð³âíåì. Ó ìåæàõ ðÿäó 
ïðèìàò³â ÷àñòîòè òðàíçèö³é çàâæäè âèùå çà 
÷àñòîò òðàíñâåðñ³é, òåîðåòè÷íà òî÷êà ð³âíîñò³ 

÷àñòîò ðîçòàøîâóºòüñÿ íà ð³âí³ 0,3 (ðèñ. 3), à
çì³íà ÷àñòîò â åâîëþö³éíîìó ðÿäó íîñèòü 
êðèâîë³í³éíèé õàðàêòåð. Ïðè àíàë³ç³ äèâåð-
ãåíö³¿ íà ð³âí³ ðîäèí ³ ðÿä³â ññàâö³â åìï³ðè÷-
íà òà òåîðåòè÷íà òî÷êè á³ôóðêàö³¿ ðîçòàøîâó-
þòüñÿ ó ä³àïàçîí³ çàì³ùåíü 0,22–0,24 (ðèñ. 4). 
Ïðè öüîìó íàêîïè÷åííÿ òðàíçèö³é òà òðàíñ-
âåðñ³é íà öüîìó â³äð³çêó åâîëþö³éíîãî ðÿäó ìàº 
ôóíêö³þ, äîñèòü áëèçüêó äî ë³í³éíî¿. Íà ð³âí³ 

Ðèñ. 3. Çì³íè ÷àñòîò òðàíçèöèé (Ts) òà òðàíñâåðñ³é (Tv) â çàëåæíîñò³ â³ä ð³âíÿ íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü â 
ìåæàõ ðÿäó Primates. Àïðîêñèìàö³ÿ çà äîïîìîãîþ ïîë³íîì³àëüíî¿ ôóíêö³¿. Çàãàëüíå ÷èñëî ïîð³âíÿíü n = 3160

Ðèñ. 4. Çì³íè ÷àñòîò òðàíçèöèé (Ts) òà òðàíñâåðñ³é (Tv) â çàëåæíîñò³ â³ä ð³âíÿ íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü 
ó ñèòóàö³¿ ïîð³âíÿíü óñ³õ ðîäèí ³ ðÿä³â Mammalia. Àïðîêñèìàö³ÿ çà äîïîìîãîþ ïîë³íîì³àëüíî¿ ôóíêö³¿. 
Çàãàëüíå ÷èñëî ïîð³âíÿíü n = 9045
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êëàñ³â òà âèùå òåîðåòè÷íà òà åìï³ðè÷íà òî÷êè 
ïåðåòèíó çíàõîäèòüñÿ â ä³àïàçîí³ 0,20–0,22 
(ðèñ. 5). Ó öüîìó âèïàäêó çì³íè ÷àñòîò ìàþòü 
÷³òêî âèðàæåíèé ë³í³éíèé õàðàêòåð ç ÿâíèì 
ïåðåâàæàííÿì òðàíñâåðñ³é.

Òåìïè íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü ó ãåí³ CYTB 
åâîëþö³éíîìó ðÿä³ õðåáåòíèõ ìàþòü ÷³òêî âè-
ðàæåíèé íåð³âíîì³ðíèé õàðàêòåð (òàáëèöÿ). 
Ìàêñèìàëüíèé òåìï íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü 
ìàº ì³ñöå íà âèäîâîìó ð³âí³ ³ ó ïðèìàò³â 
ñòàíîâèòü áëèçüêî 2,4–3,6 % íà îäèí ì³ëü-
éîí ðîê³â, íà ðîäîâîìó ð³âí³ â³í âæå 0,9–
2,1 %, íà ð³âí³ ðîäèí 0,5–1,3 %, ðÿä³â-ï³ä-
êëàñ³â ññàâö³â 0,16–0,21 %, êëàñ³â õðåáåòíèõ 
0,06–0,18 %, ³íôðàòèï³â 0,06–0,07 %. Ïðè 
öüîìó â ä³àïàçîí³ â³ä 200 äî 400 ìëí. ðîê³â 
â³äñóòíÿ ÷³òêà çàëåæí³ñòü ì³æ â³êîì òàêñîíà 
òà ñòóïåíåì éîãî ãåíåòè÷íî¿ äèâåðãåíö³¿.

Íåð³âíîì³ðí³ñòü òåìï³â íóêëåîòèäíèõ çàì³-
ùåíü âèêëèêàíà ïåðåäóñ³ì çì³íàìè íàêîïè-
÷åííÿ òðàíçèö³é, ä³àïàçîí çíà÷åíü ÿêèõ íà 
ð³çíèõ òàêñîíîì³÷íèõ ð³âíÿõ âàð³þº ó ìåæàõ â³ä 
2,2–3,4 % íà ìëí. ðîê³â (íà âèäîâîìó ð³âí³), 
äî 0,03 % íà ð³âí³ äèâåðãåíö³¿ ³íôðàòèï³â, òîá-
òî âàð³þº â ä³àïàçîí³ 71–108 ðàç³â (òàáëèöÿ). 
Ïðè öüîìó ñòð³ìêå çðîñòàííÿ ÷àñòîò òðàíçè-
ö³é â³äáóâàºòüñÿ â ä³àïàçîí³ íèæ÷å ðîäèííîãî, 
à ìàêñèìàëüíèõ çíà÷åíü äîñÿãàº íà âèäîâîìó 
ð³âí³. Ó òîé æå ÷àñ òåìïè íàêîïè÷åííÿ òðàíñ-
âåðñ³é çì³íþþòüñÿ çíà÷íî ìåíøèìè òåìïàìè 

³ ìàþòü äîñèòü ñòàëèé õàðàêòåð. Íà âèäîâî-
ìó ð³âí³ âîíè ñêëàäàþòü ëèøå 0,1–0,15 % íà 
ìëí. ðîê³â, à íà ð³âí³ ³íôðàòèï³â 0,004, òîáòî 
çì³íþþòüñÿ ëèøå â 2,6–4 ðàçè. Â îñòàòî÷íî-
ìó ðàõóíêó öå îçíà÷àº, ùî òåìïè çðîñòàííÿ 
òðàíçèö³é â ô³ëåòè÷íîìó ðÿäó Vertebrata â 20 
ðàç³â á³ëüø³ çà òåìïè çðîñòàííÿ òðàíñâåðñ³é.

Íåîäíîçíà÷í³ñòü ³ íåð³âíîì³ðí³ñòü òåìï³â 
òðàíçèö³éíèõ çàì³ùåíü â åâîëþö³éíîìó ðÿä³ 
îñîáëèâî î÷åâèäíà ïðè àíàë³ç³ ïðèìàò³â, ô³-
ëîãåí³ÿ ÿêèõ äåòàëüíî ðîçðîáëåíà (ðèñ. 6). Íà 
âèäîâîìó ð³âí³ äèâåðãåíö³¿ â ìåæàõ ðîä³â Pan, 
Pongo, Gorilla òåìïè íàêîïè÷åííÿ ãîìîòèïíèõ 
çàì³ùåíü ñòàíîâëÿòü 2,9 % íà ìëí. ðîê³â, ùî 
íàâ³òü âèùå çà ð³âåíü ñïîíòàííîãî ìóòàö³é-
íîãî ïðîöåñó. Ïðè äèâåðãåíö³¿ öèõ ðîä³â çà-
ì³ùåííÿ ñêëàäàþòü 1,7 % íà ìëí. ðîê³â; â³ä-
îêðåìëåííÿ ðîäèí Pongidae òà Hylobatidae ìàº 
òåìï çàì³ùåíü 0,7 %; ôîðìóâàííÿ ðîäèí ìàâï 
Íîâîãî Ñâ³òó (Platyrrhini) òà Ñòàðîãî Ñâ³òó 
(Catarrhini) – 0,4 %. Åâîëþö³éí³ ïîä³¿ íà ð³âí³ 
âèùå çà ðîäèííèé, çîêðåìà ôîðìóâàííÿ ï³ä-
ðÿä³â ³ âëàñíå ðÿäó Primates, õàðàêòåðèçóþòü-
ñÿ òåìïàìè íàêîïè÷åííÿ òðàíçèö³é, ùî ñêëà-
äàþòü 0,2 ³ 0,15 % â³äïîâ³äíî. Òîä³ ÿê øâèä-
ê³ñòü àêóìóëÿö³¿ òðàíñâåðñèâíèõ çàì³ùåíü íå 
ò³ëüêè íà ïîðÿäêè íèæ÷à, àëå é ìàº õàðàêòåð 
äîñèòü ð³âíîì³ðíîãî ïðîöåñó. Ì³æ âèäàìè â 
ìåæàõ Pan, Pongo, Gorilla òà äèâåðãåíö³¿ ðîä³â 
Pan – Homo ñåðåäíÿ ÷àñòîòà òðàíñâåðñ³é òðîõè 

Ðèñ. 5. Çì³íè ÷àñòîò òðàíçèöèé òà òðàíñâåðñ³é â çàëåæíîñò³ â³ä ð³âíÿ íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü íà ð³âí³  êëàñ³â 
Ñraniata. Àïðîêñèìàö³ÿ çà äîïîìîãîþ ïîë³íîì³àëüíî¿ ôóíêö³¿. Çàãàëüíå ÷èñëî ïîð³âíÿíü n = 6666
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âèùà çà 0,1 % íà îäèí ìëí. ðîê³â, ïðè äèâåð-
ãåíö³¿ Gorilla – Pan çá³ëüøóºòüñÿ äî 0,25 %, 
íà åòàï³ óòâîðåííÿ ðîäèí ìàâï Ñòàðîãî Ñâ³òó 
äîñÿãàº ìàêñèìàëüíèõ çíà÷åíü, ùî ñêëàäàþòü 
0,33 %, àëå íà ð³âí³ ï³äðÿäó – ðÿäó çíèæóºòüñÿ 
äî 0,15–0,19%.

Îáãîâîðåííÿ ðåçóëüòàò³â. Àíàë³ç îñîáëèâîñ-
òåé íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü ç àêöåíòîì íà åâî-
ëþö³éíó äèíàì³êó ÷àñòîò òðàíçèö³é ³ òðàíñ-
âåðñ³é ó ìåæàõ ï³äòèïó Vertebrata âêàçóº íà 
íàÿâí³ñòü ïåâíèõ òåíäåíö³é, ùî äîçâîëÿº íà-
áëèçèòèñÿ äî â³äïîâ³ä³ íà ïèòàííÿ ïðî ïðè÷è-
íè åâîëþö³éíîãî òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíî-
ãî çñóâó òà îäíîçíà÷íîñò³ ÷è íåîäíîçíà÷íîñò³ 
ãåíåòè÷íèõ ïðîöåñ³â íà ð³çíèõ åòàïàõ åâîëþö³¿. 
×àñòèíà öèõ òåíäåíö³é áóëà â òîé ÷è ³íø³é ì³ð³ 
ïîêàçàíà ðàí³øå (Yang, Yoder, 1999; Rosenberg 
et al, 2003).

Ïåðøà òåíäåíö³ÿ ïîëÿãàº ó íåð³âíîì³ðíîñò³ 
íàêîïè÷åíü òðàíçèö³é òà òðàíñâåðñ³é â åâîëþ-
ö³éíîìó ðÿä³ õðåáåòíèõ: âèäîâà äèâåðãåíö³ÿ –
ð³çêà ïåðåâàãà òðàíçèö³é; äèôåðåíö³àö³ÿ íà ð³âí³ 
ðîä³â – âèáóõîïîä³áíèé ð³ñò ÷àñòîòè òðàíñ-
âåðñ³é; ðîäèííèé ð³âåíü – ð³âíå ñï³ââ³äíîøåí-
íÿ; â³ä ðÿä³â ³ âèùå – ïåðåâàæàííÿ òðàíñâåðñ³é. 

Äðóãà òåíäåíö³ÿ – êðèâîë³í³éíèé õàðàêòåð 
çàì³ùåíü íà ð³âí³ äèâåðãåíö³¿ íèæ÷å ðîäèíè
(âèäîâèé òà ðîäîâèé ð³âí³). Òîä³ ÿê íàêîïè-
÷åííÿ òðàíçèö³é ³ òðàíñâåðñ³é âèùå ðîäèíè 
â³äáóâàþòüñÿ ó â³äïîâ³äíîñò³ äî ìîäåë³ ë³í³é-
íèõ ïðîöåñ³â.

Òðåòÿ òåíäåíö³ÿ – öå ðîçá³æíîñò³ ó òåìïàõ 
íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü â åâîëþö³éíîìó ðÿäó
õðåáåòíèõ. Ïðè÷îìó, ÷èì íèæ÷èé òàêñîíîì³÷-
íèé ð³âåíü äèâåðãåíö³¿, òèì âèùà øâèäê³ñòü 
íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü. Â ðåçóëüòàò³ â³äì³í-
íîñò³ ì³æ ì³êðîåâîëþö³éíèìè òà ìàêðîåâî-
ëþö³éíèìè ïîä³ÿìè ùîäî ÷àñòîò íóêëåîòèä-
íèõ çàì³ùåíü ñòàíîâëÿòü á³ëüø í³æ ïîðÿäîê.

×åòâåðòà – çàçíà÷åí³ âèùå íåð³âíîì³ðíîñò³ 
íàñàìïåðåä ôîðìóþòüñÿ çà ðàõóíîê ð³çíèõ 
òåìï³â íàêîïè÷åííÿ òðàíçèö³é, ÷àñòîòà ÿêèõ íà 
åòàïàõ âèäîóòâîðåííÿ çðîñòàº íà äâà ïîðÿäêè 
ïîð³âíÿíî ç äèôåðåíö³àö³ºþ ³íôðàòèï³â. Ó òîé 
æå ÷àñ øâèäê³ñòü íàêîïè÷åííÿ òðàíñâåðñ³é 
ó ô³ëóìàõ íà ð³çíèõ åòàïàõ åâîëþö³éíî¿ äè-
âåðãåíö³¿ äîñèòü ñòàëà.

Òàêèì ÷èíîì, ³ìîâ³ðí³øå çà âñå ïðè÷èíîþ
åâîëþö³éíîãî òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíîãî çñó-
âó º â³äì³ííîñò³ ãåíåòè÷íèõ ïðîöåñ³â íà 
ì³êðî- ³ ìàêðîåâîëþö³éíèõ åòàïàõ. ßêùî ãå-
íåòè÷í³ ìåõàí³çìè âèäîóòâîðåííÿ îáóìîâëåí³ 
ñïîíòàííèì ìóòàö³éíèì ïðîöåñîì, ùî ïðè-
çâîäèòü äî íàêîïè÷åííÿ òðàíçèö³é ó äèâåðãó-
þ÷èõ ô³ëóìàõ, òî íà åòàïàõ ôîðìóâàííÿ ðÿä³â, 
êëàñ³â ³ òàêñîí³â âèñîêîãî ð³âíÿ â³äáóâàºòüñÿ 
íå êàíàë³çàö³ÿ ñïîíòàííîãî ãåíåòè÷íîãî ïðî-
öåñó, à çì³íà íàáîðó ãåí³â òà ¿õíüî¿ ä³¿ – âñüî-
ãî òîãî, ùî ïðèçâîäèòü äî ñò³éêî¿ ïåðåáóäîâè 
ãåííî¿ ðåãóëÿö³¿ òà âçàºìîä³¿ ãåí³â ó ðîçâèòêó. 
Äî òîãî æ, ÿê ââàæàºòüñÿ, ñàìå òðàíñâåðñ³¿ 
äàþòü á³ëüø ðàäèêàëüí³ åôåêòè íà ð³âí³ á³ëê³â 

Ðèñ. 6. Çì³íà ñåðåäí³õ â³äñîòê³â òðàíçèö³é (÷îðíà ë³í³ÿ) òà òðàíñâåðñ³é (ñ³ðà ë³í³ÿ), ðîçðàõîâàíèõ íà ì³ëüéîí 
ðîê³â, íà ð³çíèõ åòàïàõ åâîëþö³éíî¿ äèâåðãåíö³¿, ùî îö³íåí³ çà ì³ëüéîíàìè ðîê³â, â ìåæàõ ðÿäó Primates. 
0 – âíóòð³øíüîâèäîâà ì³íëèâ³ñòü
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òà ãåííî¿ ðåãóëÿö³¿ (Stoltzfus, Norris 2015; Guo 
et al, 2017).

Íåìîæëèâ³ñòü çàñòîñóâàííÿ êîíöåïö³¿ ãå-
íåòè÷íîãî íàñè÷åííÿ ó êîíòåêñò³ äàíîãî äîñ-
ë³äæåííÿ âèïëèâàº ç äâîõ îáñòàâèí. Ïåðøà –
öå íåð³âíîì³ðí³ñòü òåìï³â íóêëåîòèäíèõ çà-
ì³ùåíü. Äðóãà – ó ñèòóàö³¿ îáìåæåíîãî ÷èñëà 
ñàéò³â ìóòàö³é òà íåçâîðîòíîñò³ òðàíñâåðñèâ-
íèõ çàì³ùåíü íåìèíó÷å íàñòàíå ïîâíå âè-
ò³ñíåííÿ òðàíçèö³é òðàíñâåðñ³ÿìè. Ïðîòå, ÿê 
ðåçóëüòàòè âèêîíàíîãî äîñë³äæåííÿ õðåáåò-
íèõ, òàê ³ ìîäåëþâàííÿ äèâåðãåíö³¿ ó òâàðèí-
íîìó öàðñòâ³ ó ìåæàõ 1 ìëðä. ðîê³â (Rosenberg 
et al, 2003) íå ïîêàçóþòü ÷³òêèõ òåíäåíö³é äî 
ô³êñàö³¿ òðàíñâåðñ³é, à ëèøå áëèçüê³ñòü äî ìî-
äåë³ âèïàäêîâèõ çàì³ùåíü.

Âèñíîâîê. Ïðè÷èíîþ åâîëþö³éíîãî òðàíçè-
òèâíî-òðàíñâåðñèâíîãî çñóâó º íåîäíîçíà÷-
í³ñòü òåìï³â òà õàðàêòåðó ãåíåòè÷íèõ ïåðå-
òâîðåíü íà ð³çíèõ åòàïàõ ³ñòîðè÷íîãî ðîçâèò-
êó, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî íåçâîäí³ñòü ãåíåòè÷íèõ 
ìàêðîåâîëþö³éíèõ ïåðåòâîðåíü äî ì³êðîåâî-
ëþö³éíèõ. Ïðè âèäîóòâîðåíí³ – öå íàêîïè-
÷åííÿ ñïîíòàííèõ ìóòàö³é, êîëè ìàº ì³ñöå 
âèáóõîïîä³áíå çðîñòàííÿ ÷àñòîò òðàíçèö³é. 
Ó öåé ïåð³îä íà ïîñòåìáð³îíàëüíèõ ñòàä³ÿõ 
îíòîãåíåçó ãðóïè ïîïóëÿö³é, ùî çàçíàþòü 
åâîëþö³éíî¿ äèâåðãåíö³¿, ôîðìóþòü íåçíà÷í³ 
ìîðôîëîã³÷í³ â³äì³ííîñò³. Íà ìàêðîåâîëþö³é-
íèõ åòàïàõ ìàþòü ì³ñöå ãåíåòè÷í³ ïåðåáóäî-
âè, ÿê³ ô³êñóþòü íàïðÿìè îðãàíîãåíåçó, ùî 
ïîâ›ÿçàíî ç³ çì³íîþ íàáîðó ãåí³â òà õàðàêòå-
ðîì ¿õíüî¿ ä³¿, òîáòî âñ³ì òèì, ï³ä ÷èì ïðèéíÿ-
òî ðîçóì³òè ãåííó ðåãóëÿö³þ òà âçàºìîä³þ ãåí³â 
ó ðîçâèòêó.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ íîðì. Çá³ð ìàòåð³àëó 
äëÿ äàíîãî äîñë³äæåííÿ áóëî âèêîíàíî â 
ïîâí³é â³äïîâ³äíîñò³ äî âèìîã íàö³îíàëüíèõ òà 
ºâðîïåéñüêèõ çàêîí³â ïðî á³îåòèêó.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü, ùî 
íå ìàþòü ô³íàíñîâèõ, à òàêîæ êîíêóðóþ÷èõ 
³íòåðåñ³â, ùî ìàþòü â³äíîøåííÿ äî çì³ñòó ö³º¿ 
ñòàòò³. Àâòîðè òàêîæ íå âîëîä³þòü ô³íàíñîâèìè 
àáî ³íøèìè ïðàâàìè âëàñíîñò³ íà áóäü-ÿêèé 
ìàòåð³àë, ÿêèé îáãîâîðþºòüñÿ â ö³é ñòàòò³.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ô³íàíñîâó ï³äòðèìêó äëÿ äàíî-
ãî äîñë³äæåííÿ îòðèìàíî ó ðàìêàõ ïëàíîâîãî 
áþäæåòíîãî ô³íàíñóâàííÿ â³ä Íàö³îíàëüíî¿ àêà-
äåì³¿ íàóê Óêðà¿íè (ïëàíîâà òåìà ¹ III-55-21).

GENETIC DIFFERENTIATION 
AND EVOLUTIONARY TRANSITIVE-
TRANSVERSIVE BIAS WITHIN VERTEBRATES 
ON THE EXAMPLE OF THE CYTB GENE WITH 
AN EMPHASIS ON MAMMALS AND PRIMATES

S.V. Mezhzherin, S.Yu. Morozov-Leonov, S. Holodryga 

Sñhmalhausen Institute of Zoology NASU,
B. Khmelnitskogo str. 15, Êyiv, 01601, Ukraine 

E-mail: smezhzherin@gmail.com

The negative answer to the question of the reducibility of 
genetic processes at the level of macroevolutionary events 
to microevolutionary ones was obtained by analyzing the 
evolutionary transition-transversion bias and assessing 
the rate of molecular transformations in a number of 
vertebrates using the example of the ÑYTB gene. As 
a result, it was established that with divergence below 
the family level, there is a jump in the frequencies of 
transitions, due to which the rate of molecular evolution 
increases by an order of magnitude, while at the level 
of orders and above there is a slight predominance 
of transversion frequencies with a synchronous linear 
increase in the frequency of nucleotide substitutions. 
The reason for the irreducibility of the genetic processes 
of micro and macroevolution is the leading role of 
spontaneous mutations in speciation. Their canalization 
leads to stable morphological differences that form 
during postnatal ontogenesis. Whereas the stages of 
macroevolution are associated with the transformation 
of organogenesis, which are fixed by changes in gene 
sets that determine the nature of gene regulation and the 
interaction of genes in development.
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