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Ãåíåòè÷íà äèâåðãåíö³ÿ òà åâîëþö³éíèé çñóâ ñï³â-
â³äíîøåííÿ òðàíçèö³é òà òðàíñâåðñ³é ïðîàíàë³çîâàí³ 
íà ïðèêëàä³ 60 ñ³êâåíñ³â êîíòðîëüíîãî ðåã³îíó ìòÄÍÊ 
27 âèä³â ìèøåé (Murinae) Ïàëåàðêòèêè. ßê êîíòð-
îëü âçÿò³ ïðåäñòàâíèêè Cricetidae òà Arvicolidae. 
Ïîáóäîâàíà ôåíîãðàìà â³äïîâ³äàº ïðèéíÿò³é ô³ëî-
ãåíåòè÷í³é ñõåì³ òà êëàñòåðèçóºòüñÿ â³äïîâ³äíî äî 
ïîïóëÿö³éíîãî, íàï³ââèäîâîãî, àëîâèäîâîãî, âèäîâîãî, 
ðîäîâîãî òà ðîäèííîãî ð³âí³â äèâåðãåíö³¿. Ó ô³ëåòè÷-
íîìó ðÿäó ìàº ì³ñöå ÷³òêî âèçíà÷åíèé åâîëþö³éíèé 
çñóâ ñï³ââ³äíîøåííÿ òðàíçèö³é òà òðàíñâåðñ³é. Éîãî 
îñîáëèâ³ñòþ º íàäçâè÷àéíî øâèäêèé ³ ð³çêèé ïåðåõ³ä 
â³ä äèíàì³÷íî¿ äî ñòàëî¿ ôàçè. Äèíàì³÷íà ôàçà ÿâëÿº 
ñîáîþ ð³çêå çìåíøåííÿ çíà÷åíü ts/tv ³íäåêñó ³ â³äíîñè-
òüñÿ äî ïîïóëÿö³éíîãî òà íàï³ââèäîâîãî ð³âí³â äè-
âåðãåíö³¿. Ñòàëà ôàçà ñòîñóºòüñÿ âèäîâîãî ³ âèùå 
ð³âí³â äèâåðãåíö³¿ ³ ïîâ’ÿçàíà ç äîñÿãíåííÿì ñòàíó ãå-
íåòè÷íîãî íàñè÷åííÿ ó ñèòóàö³¿ ïåðåâàæàííÿ òðàíñ-
âåðñ³é. Íàäçâè÷àéíà âèðàçí³ñòü åâîëþö³éíîãî çñóâó ó 
ñèòóàö³¿ ç D-loop ìîæå áóòè ïîÿñíåíà çíÿòòÿì ïðåñà 
äîáîðó, îáóìîâëåíîãî îáìåæåííÿìè íà àì³íîêèñëîòí³ 
çàì³íè. Öå îçíà÷àº, ùî ïðè÷èíàìè òðàíçèòèâíî/
òðàíñâåðñèâíîãî çñóâó º ñóòî á³îõ³ì³÷í³ ìåõàí³çìè íà
ð³âí³ ÄÍÊ. Ðàçîì ç òèì ñòàë³ñòü ts/tv ³íäåêñó íà âè-
äîâîìó ³ âèùå ð³âíÿõ íà òë³ ïîäàëüøîãî íàêîïè÷åí-
íÿ íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü, ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî ð³çíèé
õàðàêòåð åâîëþö³éíî-ãåíåòè÷íèõ ïðîöåñ³â íà âíóòð³ø-
íüîâèäîâîìó òà ì³æâèäîâîìó ð³âíÿõ äèâåðãåíö³¿.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Muridae, D-loop, ô³ëîãåí³ÿ, òðàíçèòèâ-
íî-òðàíñâåðñèâíèé çñóâ.

Âñòóï. Ó ñó÷àñíèõ äîñë³äæåííÿõ ç ìîëåêóëÿð-
íî¿ ô³ëîãåí³¿ òà åâîëþö³¿ ïðîâ³äíèìè ñë³ä 
ââàæàòè äâà íàïðÿìêè, ùî äîïîâíþþòü îäèí 
îäíîãî. Ïåðøèé – öå â³äòâîðåííÿ êàðòèíè 
³ñòîðè÷íîãî ðîçâèòêó, çàâäàííÿìè ÿêîãî º 
âñòàíîâëåííÿ ïîõîäæåííÿ, ÷àñó äèâåðãåíö³¿ òà
òåìï³â åâîëþö³¿ ïåâíèõ ãðóï îðãàí³çì³â. Äðóãèé 
íàïðÿìîê ïîâ’ÿçàíèé ç äîñë³äæåííÿìè îñîá-
ëèâîñòåé ïåðåòâîðåíü ìàêðîìîëåêóë ³, ïåðø

çà âñå, íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü. Ó öüîìó ñåí-
ñ³ îñîáëèâèé ³íòåðåñ âèêëèêàº çñóâ ñï³ââ³äíî-
øåííÿ òðàíçèö³é ³ òðàíñâåðñ³é (transition:trans-
version bias) (Collins, Jukes, 1994; Belle et al, 
2005; Duchene et al, 2015). Â³äîìî, ùî ïðè 
ñïîíòàííèõ ìóòàö³ÿõ òðàíçèö³¿ íà ïîðÿäêè ïå-
ðåâèùóþòü ÷àñòîòó òðàíñâåðñ³é (Fitch, 1967; 
Kumar, 1996; Ebersberger et al, 2002). Öå º äîñèòü 
ïàðàäîêñàëüíîþ îáñòàâèíîþ, îñê³ëüêè ê³ëü-
ê³ñòü òðàíçèòèâíèõ çàì³í (A�G, T�C) âäâ³÷³ 
ìåíøà çà ìîæëèâ³ òðàíñâåðñ³¿ (A�C, A�T, 
G�C, G�T). Ñèòóàö³þ ìîæíà ïîÿñíèòè äâîìà
ïðè÷èíàìè, ùî íå âèêëþ÷àþòü îäíà îäíó: 
ô³çèêî-õ³ì³÷íîþ ëåãê³ñòþ çàì³ùåíü â ìåæàõ
ïóðèí³â àáî ï³ðèì³äèí³â, ó ïîð³âíÿíí³ ç ïå-
ðåõîäîì â³ä îäíîãî òèïó àçîòèñòèõ îñíîâ äî 
³íøîãî (Topal, Fresco, 1976à, 1976b), àáî ä³ºþ 
ïðèðîäíîãî äîáîðó, ùî ñïðèÿº íàêîïè÷åííþ 
îäíîãî òèïó çàì³ùåíü òà åë³ì³íóº ³íø³ (Lynch, 
2010; Lyons, Lauring, 2017).

Ñóòòºâå ïåðåâàæàííÿ òðàíçèö³é íàä òðàíñ-
âåðñ³ÿìè ìàº ì³ñöå íà ïî÷àòêîâèõ ñòàä³ÿõ 
âèäîóòâîðåííÿ ³ ïîð³âíÿííÿõ áëèçüêèõ âèä³â 
(Brown et al, 1982; Ebersberger et al, 2002; Belle 
et al, 2005). Îäíàê íà ð³âí³ â³ääàëåíî¿ ì³æâè-
äîâî¿ òà ì³æðîäîâî¿ äèâåðãåíö³¿ ñï³ââ³äíîøåí-
íÿ òðàíçèòèâíèõ òà òðàíñâåðñèâíèõ çàì³ùåíü 
(ts/tv ratio) âèð³âíþºòüñÿ (Collins, Jukes 1994; 
Yang, Yoder, 1999). Ïðè÷èíè åâîëþö³éíîãî çì³-
ùåííÿ ñï³ââ³äíîøåííÿ òðàíçèö³é ³ òðàíñâåðñ³é 
(evolutionary transition: transversion rate bias) º
ìåíø î÷åâèäíèìè. Ââàæàºòüñÿ, ùî ïåðâ³ñíå 
ïåðåâàæàííÿ òðàíçèö³é âèêëèêàíå òèì, ùî, íà
â³äì³íó â³ä òðàíñâåðñ³é, âîíè çàçâè÷àé ïðèçâî-
äÿòü äî ñèíîí³ì³÷íèõ çàì³í íóêëåîòèä³â ³ íåéò-
ðàëüíèõ çàì³í àì³íîêèñëîò, ùî íå ïðèçâîäÿòü 
äî çì³íè ô³çèêî-õ³ì³÷íèõ âëàñòèâîñòåé á³ëê³â 
(Vogel, Kopun, 1977; Lyons 1977). Öå îçíà÷àº, 
ùî ïðèðîäíèé äîá³ð íå ïîì³÷àº òðàíçèö³¿, 
åë³ì³íóþ÷è òðàíñâåðñ³¿. Âèð³âíþâàííÿ ñï³ââ³ä-
íîøåííÿ òðàíçèö³é ³ òðàíñâåðñ³é ïðè ïîð³â-
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Ãåíåòè÷íà äèâåðãåíö³ÿ ³ åâîëþö³éíèé òðàíçèòèâíî/òðàíñâåðñèâíèé çñóâ ó ìèøåé (Murinae) 

íÿííÿõ âèä³â, ùî çíà÷íî äèâåðãóâàëè, ïîâ’ÿçó-
þòü ç ÿâèùåì ìóòàö³éíîãî íàñè÷åííÿ (Philippe
et al, 2011). Îäíàê ðîçðàõóíêè äîâîäÿòü (Rosen-
berg et al, 2003), ùî ðåàëüíèé ïðèñòîñóâàëüíèé 
åôåêò òðàíçèö³é ïîð³âíÿíî ç òðàíñâåðñ³ÿìè 
âêðàé íåçíà÷íèé ³ ¿ì ö³ëêîì ìîæíà çíåõòóâà-
òè. Îòæå, ïåðåâàæàííÿ òðàíçèö³é ó ïåð³îä ñïîí-
òàííîãî ìóòàö³éíîãî ïðîöåñó ö³ëêîì ìîæíà 
ïîÿñíèòè íåéòðàëüíèìè á³îõ³ì³÷íèìè ôàêòî-
ðàìè íà ð³âí³ ÄÍÊ (Stoltzfus, Norris, 2016).

²ñíóº ùå îäíà òî÷êà çîðó, çã³äíî ÿêî¿ 
òðàíçèö³¿ ð³çêî ïåðåâàæàþòü ó êîäóâàëüí³é 
÷àñòèí³ ãåíîìó, à òðàíñâåðñ³¿ äîñèòü çâè÷àéí³
â íåêîäóâàëüí³é ÷àñòèí³ ãåíîìó. Öå îçíà÷àº, 
ùî îñòàíí³ ìîæóòü â³ä³ãðàâàòè çíà÷íó ðîëü ó 
ãåíí³é ðåãóëÿö³¿ (Guo et al, 2017) ³ â³äïîâ³ä-
íî ï³äòðèìóþòüñÿ äîáîðîì ÷è ìîæóòü áóòè 
íåéòðàëüíèìè íà ïåâíèõ åòàïàõ åâîëþö³¿.

Ùîá êðàùå çðîçóì³òè ïðèðîäó åâîëþö³é-
íîãî çñóâó cë³ä ðîçøèðèòè íàá³ð íóêëåîòèä-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé ³ îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ, 
ïðîàíàë³çóâàâøè çì³íè ts/tv ñï³ââ³äíîøåííÿ ó
÷³òêî âñòàíîâëåíèõ åâîëþö³éíèõ ðÿäàõ. Ó 
çâ’ÿçêó ç öèì àêòóàëüíèì º àíàë³ç ì³íëèâîñò³ 
êîíòðîëüíîãî ðåã³îíó (D-loop) ìòÄÍÊ ó ô³ëå-
òè÷íîìó ðÿäó ï³äðîäèíè Murinae Ïàëåàðêòèêè, 
çà ïðåäñòàâíèêàìè ÿêîãî íàêîïè÷åíî äîñèòü 
âåëèêà ê³ëüê³ñòü D-loop ñ³êâåíñ³â (Bellinvia, 
2004; Michaux et al, 2005; Macholan et al, 2007; 
Abramov et al, 2009; Suzuki et al, 2013; Stakheev 
et al, 2018; Ge et al, 2019).

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Îñíîâîþ ðîáîòè ñòàâ 
60 ñ³êâåíñ³â êîíòðîëüíîãî ðåã³îíó ìòÄÍÊ (D-
loop), ùî ïðåäñòàâëåí³ ó GenBank (ðèñ. 1). 
Óñüîãî äîñë³äæåíî 27 òàêñîí³â ìèøåé âèäî-
âîãî ÷è âíóòð³øíüîâèäîâîãî ðàíã³â ðîä³â Also-
mys, Apodemus, Micromys, Mus, Rattus, Sylvaemus. 
Ó ÿêîñò³ êîíòðîëþ âèêîðèñòàí³ ïðåäñòàâíèêè 
ðîäèí Arvicolidae òà Cricetidae. 

Ïîð³âíÿííÿ ïðîâîäèëèñÿ â ìåæàõ ã³ïåðâà-
ð³àáåëüíî¿ ÷àñòèíè êîíòðîëüíîãî ðåã³îíó. Äëÿ 
öüîãî âçÿòà ä³ëÿíêà ç ïåðøîãî ïî 617 íóêëåî-
òèä. Ó ðîáîòó âêëþ÷åí³ ïîñë³äîâíîñò³, ó ÿêèõ 
áóëî ïðåäñòàâëåíî íå ìåíø í³æ 300 íóêëåîòè-
ä³â. ×èñëî ñ³êâåíñ³â çà êîæíèì âèäîì âèçíà-
÷àëîñÿ éîãî âèâ÷åí³ñòþ, òàêñîíîì³÷íèìè îñî-
áëèâîñòÿìè òà ðîçì³ðàìè àðåàë³â.

Ó ðîáîò³ âèêîðèñòàíà ñèñòåìà ðîäó òà íî-
ìåíêëàòóðà â³äïîâ³äíî äî ðàí³øå ïðîâåäåíî¿ 
ðåâ³ç³¿ (Mezhzherin, 1997a).

Ðîäèíà Ìèøà÷³ – Muridae, ï³äðîäèíà Muri-
nae. Ãðóïà ðîä³â Apodemus s. lato. Ð³ä Sylvaemus, 
íîì³íàòèâíèé ï³äð³ä Sylvaemus: S. sylvaticus, S. 
flavicollis, S. ponticus, S. alpicola, S. u. uralensis 
(Öåíòðàëüíà Ðîñ³ÿ; Àðìåí³ÿ), S. u. tokmak (Êè-
òàé, Ñ³íüöçÿí-Óéãóðñüêèé àâòîíîìíèé ðàéîí), 
S. arianus (= S. witherbyi, S. hermonensis). Ï³ä-
ð³ä Karstomys: S. (K.) epimelas; S. (K.) mystacinus. 
Ð³ä Apodemus s. str.: A. agrarius, A. chevrieri. Ð³ä 
Alsomys: Al. major (= Al. peninsulae), Al. speciosus, 
Al. argenteus, Al. draco, Al. ilex, Al. latronum, Al. 
nigrus.

Ð³ä Mus: M. m. musculus, M. m. domesticus, M.
m. castaneus, M. spicilegus, M. tataricus (= Mus 
macedonicus), M. spretus. Ð³ä Micromys: Mic. 
minutus, Mic. cf. erithrotis. Ð³ä Rattus: R. rattus, R. 
norvegicus.

Ðîäèíà Õîì’ÿêîâ³ Cricetidae ïðåäñòàâëåíà
íîì³íàòèâíîþ ï³äðîäèíîþ Cricetinae, çîêðå-
ìà õîì’ÿêîì çâè÷àéíèì Cricetus cricetus, òà 
ï³äðîäèíîþ ïîë³âêîâèõ Arvicolidae – ïîë³â-
êîþ çâè÷àéíîþ Microtus arvalis.

Ó ðîáîò³ âèêîðèñòàíà êîíöåïö³ÿ ñèñòåìíî¿ 
îðãàí³çàö³¿ âèäó, çã³äíî ç ÿêîþ â ìåæàõ âèäó 
ìîæå áóòè âèä³ëåíî äâà ³ á³ëüøå òàêñîíîì³÷íî 
çíà÷óùèõ ð³âíÿ äèâåðãåíö³¿ (Amadon, 1966; 
Mallet, 2007). Çîêðåìà ìîâà éäå ïðî íàñòóïí³ 
êàòåãîð³¿. Íàï³ââèäè – êðèïòè÷í³ ïàðàïàòðè÷-
í³ òàêñîíè, ç ì³í³ìàëüíèì òàêñîíîì³÷íî çíà-
÷óùèì ð³âíåì ãåíåòè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿. Ìåæ³ 
ì³æ íèìè âñòàíîâëþþòüñÿ çà îáìåæåííÿì 
ãåííèõ ïîòîê³â. Àëîâèäè – ïðîñòîðîâî ³çîëüî-
âàí³ â³êàðí³ ôîðìè, ä³àãíîñòèêà çà ìîðôî-
ëîã³÷íèìè îçíàêàìè ðåàë³çóºòüñÿ íà ñåð³ÿõ, ãå-
íåòè÷íà óí³êàëüí³ñòü ï³äòðèìóºòüñÿ ãåîãðàô³÷-
íîþ ³çîëÿö³ºþ. Ñèìïàòðè÷í³ âèäè ìàþòü íàé-
âèùèé ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿; àðåàëè, 
ùî ïåðåêðèâàþòüñÿ; íàä³éíèé ³íäèâ³äóàëüíèé 
ìîðôîëîã³÷íèé ä³àãíîç ³ ðåïðîäóêòèâíó ³çîëÿö³þ.

Åâîëþö³éíèé àíàë³ç áóâ âèêîíàíèé íà ï³ä-
ñòàâ³ Òàìóðà-Íå¿ ìîäåë³ (Tamura, Nei, 1993). 
Ìàòåìàòè÷íà îáðîáêà ñ³êâåíñ³â çä³éñíåíà â 
ïðîãðàì³ MEGA 11 (Tamura et al, 2021).

Ðåçóëüòàòè. Íà ï³äñòàâ³ ì³íëèâîñò³ íóêëåî-
òèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé êîíòðîëüíîãî ðåã³îíó 
áóëè ðîçðàõîâàí³ ãåíåòè÷í³ äèñòàíö³¿ òà îò-
ðèìàíà ìàòðèöÿ ïîïàðíèõ çíà÷åíü, ùî ïåðå-
òâîðåíà íà ñòàíäàðòíó ôåíîãðàìó (ðèñ. 1). 
Çã³äíî îòðèìàíèõ äàíèõ õàðàêòåð äèâåðãåíö³¿ 
â ìåæàõ äîñë³äæåíî¿ ãðóïè º ÷³òêî ³ºðàðõ³÷íèì 
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Ðèñ. 1. Ôåíîãðàìà ãåíåòè÷íèõ äèñòàíö³é ì³æ âèäàìè ðîäèíè Muridae Ïàëåàðêòèêè, ùî ïîáóäîâàíà íà 
ï³äñòàâ³ D-loop çàì³ùåíü çà àëãîðèòìîì UPGMA
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òà òàêèì, ùî â³äïîâ³äàº òàêñîíîì³÷íèì ð³âíÿì 
òà ñèñòåìàòè÷íèì óÿâëåííÿì. 

Âíóòð³øíüîâèäîâà äèôåðåíö³àö³ÿ âêëþ÷àº 
äâà ð³âí³. Ïåðøèé ïîïóëÿö³éíèé – öå ³íäè-
â³äóàëüí³ òà ì³æïîïóëÿö³éí³ â³äì³ííîñò³. Ãåíå-
òè÷í³ äèñòàíö³¿ (GD) ç óñ³õ âèâ÷åíèõ âèä³â ó 
ñåðåäíüîìó ñòàíîâëÿòü 0,013, ìåæ³ âàð³þâàí-
íÿ – 0–0,027. Äðóãèé ð³âåíü äèâåðãåíö³¿ â³ä-
ïîâ³äàº íàï³ââèäàì. Éäåòüñÿ ïðî âçàºìèíè çà-
õ³äíîãî S. u. uralensis òà ñõ³äíîãî S. u. tokmak 
íàï³ââèä³â, à òàêîæ òðüîõ ã³áðèäèçóþ÷èõ íàï³â-
âèä³â â ìåæàõ M. musculus (M. m. musculus, M. m. 
domesticus, M. m. castaneus). Ïîêàçíèêè ãåíåòè÷-
íèõ äèñòàíö³é íà öüîìó âèïàäêó: GDM = 0,034; 
GDMin–max = 0,018–0,048.

Äèôåðåíö³àö³þ âèä³â â ìåæàõ ðîäó ñë³ä ðîç-
ãëÿäàòè íà äâîõ ð³âíÿõ. Ì³æ àëîâèäàìè A. ag-
rarius – A. chevrieri; Al. draco – Al. ilex – Al. 
latronum – Al. nigrus; M. spicilegus – M. tataricus –

M. spretus GD ó ñåðåäíüîìó ñêëàäàþòü 0,082 
ïðè êîëèâàííÿõ â³ä 0,05 äî 0,117. Ãåíåòè÷íà 
äèôåðåíö³àö³ÿ ñèìïàòðè÷íèõ âèä³â ó ñåðåäíüî-
ìó âèùà, í³æ ì³æ àëëîâèäàìè (GD = 0,107), 
õî÷à ³ â³äð³çíÿºòüñÿ çà ðîäàìè: 0,076 (Mus), 
0,086 (Sylvaemus), 0,128 (Alsomys), 0,136 (Rattus). 
Îñîáëèâà ñèòóàö³ÿ ìàº ì³ñöå ç âèäàìè ï³äðî-
äó Karstomys òà ðîäó Micromys. Íåçâàæàþ÷è íà 
òå, ùî ôîðìàëüíî âèäè öèõ ãðóï ìàþòü â³êàðí³ 
àðåàëè, ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ äèñòàíö³¿ ì³æ íèìè 
ìîæíà ïîð³âíÿòè ç òàêèìè ñèìïàòðè÷íèõ âè-
ä³â. Â³í ñòàíîâèòü 0,093 ³ 0,097 â³äïîâ³äíî.

Äèôåðåíö³àö³ÿ íà ð³âí³ ï³äðîä³â/ðîä³â îõîï-
ëþº ä³àïàçîí GD â³ä 0,116 äî 0,239 (òàáë. 1). Ó 
ìåæàõ Apodemus s. lato â³äì³ííîñò³ ì³æ Alsîmys, 
Apodemus, Karstomys, Sylvaemus âèÿâëÿþòüñÿ ì³-
í³ìàëüíèìè äëÿ ðîäîâîãî ð³âíÿ, àëå ñóòòºâî ïå-
ðåâèùóþòü âèäîâèé. Ãåíåòè÷í³ äèñòàíö³¿ â ìå-
æàõ ö³º¿ ãðóïè â ñåðåäíüîìó ñòàíîâëÿòü 0,155 çà 

Òàáëèöÿ 1. Ñåðåäí³ çíà÷åííÿ (M) ³ ìåæ³ (Min-Max) ãåíåòè÷íèõ äèñòàíö³é (GD), 
÷àñòîò íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü (Sub) ³ òðàíñâåðñ³é (Q) â³ä çàãàëüíîãî ÷èñëà çàì³ùåíü 

Ð³âí³ 
ïîð³âíÿííÿ

GD Sub Q

M Min-max M Min-max M Min-max

Ïîïóëÿö³¿
Íàï³ââèäè
Àëîâèäè
Âèäè ðîä³â

Mus
Sylvaemus
Karstomys
Alsomys
Rattus
Micromys

Apodemus – Alsomys
Apodemus – Sylvaemus
Apodemus – Karstomys
Alsomys – Karstomys
Karstomys – Sylvaemus
Alsomys – Sylvaemus
Mus – Apodemus s. l.
Micromys – Apodemus s. l.
Rattus – Apodemus s. l.
Micromys – Rattus
Mus – Micromys
Mus – Rattus
Cricetidae – Muridae
Arvicolidae –Muridae
Arvicolidae– Cricetidae

0,013
0,034
0,082

0,076
0,086
0,093
0,128
0,136
0,097
0,116
0,147
0,174
0,170
0,153
0,172
0,182
0,235
0,239
0,193
0,236
0,239
0,244
0,340
0,267

0–0,027
0,018–0,048
0,05–0,117

0,046–0,146
0,048–0,125

0,102–0,167

0,05–0,165
0,087–0,214
0,153–0,213
0,153–0,201
0,132–0,183
0,116–0,262
0,114–0,235
0,203–0,266
0,204–0,294
0,183–0,212
0,179–0,292
0,186–0,297
0,188–0,386
0,262–0,447

0,012
0,040
0,069

0,058
0,080
0,086
0,122
0,123
0,090
0,109
0,131
0,141
0,145
0,145
0,147
0,151
0,207
0,210
0,168
0,175
0,182
0,196
0,267
0,220

0–0,026
0,032–0,046
0,047–0,97

0,048–0,076
0,058–0,102

0,097–0,146
 
 

0,094–0,126
0,114–0,164
0,133–0,160
0,137–0,166
0,104–0,175
0,120–0,205
0,128–0,170
0,180–0,237
0,179–0,248
0,159–0,183
0,169–0,183
0,144–0,212
0,167–0,217
0,219–0,296

0,056
0,319
0,518

0,505
0,572
0,500
0,649
0,470
0,591
0,653
0,729
0,713
0,676
0,666
0,716
0,590
0,710
0,656
0,676
0,602
0,612
0,626
0,640
0,570

0–0,5
0,15–0,6

0,455–0,592

0,337–0,646
0,474–0,641

0,6–0,68

0,596–0,717
0,667–0,82
0,644–0,75
0,577–0,769
0,574–0,766
0,617–0,848
0,515–0,697
0,612–0,8

0,583–0,732
0,662–0,687
0,535–0,695 
0,581–0,643
0,56–0,696
0,523–0,695
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ìàêñèìàëüíîãî GD = 0,174, îòðèìàíîãî ïðè 
ïîð³âíÿííÿõ Apodemus òà Karstomys. Äèôåðåí-
ö³àö³ÿ ðîäó Mus â³ä Apodemus s. lato òðîõè á³ëü-
øå, í³æ ó ìåæàõ Apodemus s. lato (GDM = 0,182). 
Rattus òà Micromys äèñòàíö³éîâàí³ â³ä ³íøèõ ðî-
ä³â òà îäèí â³ä îäíîãî. Çîêðåìà ãåíåòè÷íà äèñ-
òàíö³ÿ â³ä Apodemus s. l. ñòàíîâèòü öèõ ðÿä³â 
GDM = 0,235 ³ 0,239 â³äïîâ³äíî. Ì³æðîäèíí³ â³ä-

ì³ííîñò³ âèù³, í³æ ì³æðîäîâ³ òà íà ð³âí³ ñåðåä-
í³õ îõîïëþþòü ä³àïàçîí GDM = 0,244–0,340.

Ñï³ââ³äíîøåííÿ ÷àñòîò òðàíçèö³é òà òðàíñ-
âåðñ³é íà ð³çíèõ åòàïàõ åâîëþö³éíî¿ äèâåðãåí-
ö³¿ ñóòòºâî â³äð³çíÿºòüñÿ (òàáë. 1). Ó ö³ëîìó 
çíà÷åííÿ ³íäåêñó ts/tv íåãàòèâíî êîðåëþº ç 
ð³âíåì ãåíåòè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿. ² ö³ çì³íè 
ìàþòü âèãëÿä ôàçîâîãî ïåðåõîäó (ðèñ. 2). Íà 

Ðèñ. 2. Çì³íà ñï³ââ³äíîøåííÿ òðàíçèöèé/òðàíñâåðñèé (ts/tv) â çàëåæíîñò³ â³ä ÷àñòîòè óñ³õ çàì³ùåíü (Sub) ó 
ô³ëåòè÷íîìó ðÿäó Muridae Ïàëåàðêòèêè

Ðèñ. 3. Çì³íà ÷àñòêè òðàíñâåðñ³é (Q) â çàëåæíîñò³ â³ä ÷àñòêè óñ³õ çàì³ùåíü (Sub), ùî áóëà åêñòðàïîëüîâàíà 
ïîë³íîì³àëüíîþ ë³í³ºþ òðåíäó â ô³ëåòè÷íîìó ðÿäó ìèøåé Ïàëåàðêòèêè
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Ãåíåòè÷íà äèâåðãåíö³ÿ ³ åâîëþö³éíèé òðàíçèòèâíî/òðàíñâåðñèâíèé çñóâ ó ìèøåé (Murinae) 

ðàíí³õ åòàïàõ åâîëþö³¿ ïðè GD = 0,001–0,05 
ìàº ì³ñöå ð³çêå çì³ùåííÿ â á³ê òðàíçèö³é. Îäíàê 
ïðè çíà÷åííÿõ GD ïîíàä 0,07 ñï³ââ³äíîøåííÿ 
íå ò³ëüêè âèð³âíþºòüñÿ, àëå é çì³ùóºòüñÿ ó á³ê 
òðàíñâåðñ³é (ðèñ. 3). Ïðè÷îìó íà íàéâèùîìó 
ð³âí³ äèôåðåíö³àö³¿ ÷àñòîòà òðàíçèö³é ìàº äåÿ-
êó òåíäåíö³þ äî çíèæåííÿ.

Çà òàêñîíîì³÷íèìè ð³âíÿìè çðîñòàííÿ ÷àñ-
òîòè òðàíñâåðñ³é ìàº òàêèé âèãëÿä (òàáë. 2). 
Ó ä³àïàçîí³ çàì³ùåíü 0–0,02 ì³æ ïîïóëÿö³ÿ-
ìè îäíîãî âèäó ÷àñòîòà òðàíñâåðñ³é ñòàíîâèòü 
0,06, íà ð³âí³ íàï³ââèä³â (ä³àïàçîí 0,02–0,05) 
çá³ëüøóºòüñÿ ó ñåðåäíüîìó äî 0,028, ó àëîâè-
ä³â (0,05–0,1) äîñÿãàº 0,58, ó ñèìïàòðè÷íèõ 
âèä³â îäíîãî ðîäó (0,1–0,16) ñòàíîâèòü ìàê-
ñèìàëüí³ çíà÷åííÿ íà ð³âí³ 0,70. Íà ð³âí³ ðîä³â 
(0,16–0,21) òà ðîäèí (0,21–0,3) ÷àñòêà òðàíçè-
ö³é äåùî çíèæóºòüñÿ, ñòàíîâëÿ÷è 0,63 òà 0,64 
â³äïîâ³äíî.

Â åâîëþö³éíîìó ðÿä³ ïàëåàðêòè÷íèõ Muridae 
íàé÷àñò³øå â³äáóâàþòüñÿ A�T çàì³íè (34,8 %
â³ä çàãàëüíîãî ÷èñëà), äàë³ C�T (24,9 %), 
A�C (20 %), A�G (10,4 %), G�T (6 %), C�G 
(4 %). Ïðè öüîìó ñï³ââ³äíîøåííÿ ts/tv â ñå-
ðåäíüîìó ñêëàäàº 0,54. Îäíàê íà ïî÷àòêîâèõ 
åâîëþö³éíèõ åòàïàõ ÿâíî äîì³íóþòü òðàíçèö³¿, 
ïðè÷îìó îñíîâíå çíà÷åííÿ ìàþòü çàì³íè C�T. 
Íà ð³âí³ ïîïóëÿö³é ³íäåêñ ts/tv ñòàíîâèòü 15,7, 
íà ð³âí³ íàï³ââèä³â 2,6 (òàáë. 2). Íà âèäîâîìó 
òà âèùå ð³âíÿõ ñï³ââ³äíîøåííÿ çàì³ùåíü ð³çêî 
çì³íþºòüñÿ. Ïåðåâàæàþòü A�T çàì³íè, à çíà-
÷åííÿ ts/tv âèÿâëÿºòüñÿ ìåíøèì çà 0,5. Ïðè 
öüîìó ñïîñòåð³ãàºòüñÿ â³äíîñíå âèð³âíþâàííÿ 
÷àñòîò ³ ñòàº î÷åâèäíîþ â³äïîâ³äí³ñòü ìîäåë³ 
íåñïðÿìîâàíèõ çàì³ùåíü. 

Öåé òðåíä ìîæíà îö³íèòè ñòàòèñòè÷íî, ç³-
ñòàâèâøè ÷èñëî çàì³í, ùî ñïîñòåð³ãàºòüñÿ, ç
î÷³êóâàíèì íà îñíîâ³ ìîäåë³ âèïàäêîâèõ çà-
ì³ùåíü ïî êîæíîìó òàêñîíîì³÷íîìó ð³âíþ. 
Òåîðåòè÷í³ ÷àñòîòè çàì³í ìîæíà ðîçðàõóâàòè 
íà ï³äñòàâ³ ÷àñòîò îêðåìèõ íóêëåîòèä³â êîíò-
ðîëüíîãî ðåã³îíó (A = 0,314; T = 0,320; G = 
= 0,121; C = 0,244). Ïîð³âíÿííÿ åìï³ðè÷íèõ 
òà òåîðåòè÷íèõ çíà÷åíü ïîêàçóº, ùî íà ïîïó-
ëÿö³éíîìó ³ íàï³ââèäîâîìó ð³âíÿõ åìï³ðè÷í³ òà 
òåîðåòè÷í³ ðîçïîä³ëè â³ðîã³äíî â³äð³çíÿþòüñÿ 
(òàáë. 2), à íà âèäîâîìó òà âèùå ìàº ì³ñöå 
â³äïîâ³äí³ñòü ìîäåë³ âèïàäêîâèõ çàì³ùåíü.

Çà õàðàêòåðîì çì³í ó åâîëþö³éíîìó ðÿä³
íóêëåîòèäí³ çàì³ùåííÿ òàêîæ ìàþòü ïåâí³ â³ä-
ì³ííîñò³ â ìåæàõ òðàíçèòèâíèõ òà òðàíñâåð-
ñèâíèõ ãðóï. Ò�Ñ – òèï çàì³ùåíü, íàéìà-
ñîâ³øèé íà ðàíí³õ åòàïàõ, çáåð³ãàº òåíäåíö³þ 
ïåðåâèùåííÿ òåîðåòè÷íî¿ ÷àñòîòè íà âèäîâèõ 
òà ðîäîâèõ ð³âíÿõ. A�G çàì³íè, áóäó÷è íà 
ðàíí³õ åòàïàõ âèäîóòâîðåííÿ äðóãèìè çà 
çóñòð³÷àëüí³ñòþ, íà âèäîâîìó òà ðîäîâîìó ð³â-
íÿõ â³äïîâ³äàþòü ìîäåë³ âèïàäêîâèõ çàì³í. 
À�Ò – íàéçì³íí³øèé òèï çàì³ùåíü: â³ä ïî-
îäèíîêèõ âèïàäê³â íà âíóòð³øíüîâèäîâîìó ð³â-
í³ äî ïåðåâàæàþ÷îãî òèïó çàì³í íà âèäîâîìó 
òà âèùå. À�C ïîîäèíîê³ âèïàäêè íà ïîïó-
ëÿö³éíîìó ð³âí³, ùî íå ïåðåâèùóþòü òåîðå-
òè÷íèõ çíà÷åíü íà ð³âí³ âèä³â. G�T ³ G�C 
º äåô³öèòíèìè çàì³ùåííÿìè. Âîíè íå çóñò-
ð³÷àþòüñÿ íà ðàíí³õ ñòàä³ÿõ åâîëþö³éíîãî ïðî-
öåñó ³ íå äîñÿãàþòü òåîðåòè÷íî ìîæëèâèõ çíà-
÷åíü íà âèäîâîìó òà ðîäîâîìó ð³âíÿõ.

Îáãîâîðåííÿ. Îòðèìàíà çà D-loop ïîñë³äîâ-
íîñòÿìè ô³ëîãåíåòè÷íà ñõåìà ìèøåé ï³äðîäè-

Òàáëèöÿ 2. Åìïèðè÷í³ ³ òåîðåòè÷í³ (â äóæêàõ) ÷àñòîòè íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü, ñóìà íàêîïè÷åíî¿ ð³çíèö³ ì³æ 
åìï³ðè÷íèìè ³ òåîðåòè÷íèìè ÷àñòîòàìè, ùî âçÿò³ çà ìîäóëåì (�), çíà÷åííÿ �2, ùî îòðèìàí³ ïðè ïîð³âíÿííÿõ 
åìï³ðè÷íèõ òà è òåîðåòè÷íèõ ðîçïîä³ëiâ, à òàêîæ ÷èñëî ïîïàðíèõ ïîð³âíÿíü (N) çà ä³àïàçîíàìè çàì³ùåíü 

Ïðèì³òêà. * Ð³çíèöÿ ðîçïîä³ë³â ñòàòèñòè÷íî â³ðîã³äíà.

Ä³àïàçîí çàì³ùåíü
A�T 
(0,28)

A�G 
(0,10)

A�C 
(0,21)

T�G 
(0,11)

T�C 
(0,22)

C�G 
(0,08)

� N �2

0–0,02
0,02–0,05
0,05–0,10
0,10–0,16
0,16–0,21
0,21–0,30

0,03
0,17
0,29
0,37
0,34
0,36

0,19
0,14
0,10
0,08
0,12
0,11

0,03
0,11
0,22
0,22
0,19
0,18

0
0

0,04
0,06
0,06
0,06

0,75
0,58
0,32
0,22
0,24
0,26

0
0

0,03
0,05
0,04
0,04

1,22
0,68
0,26
0,13
0,22
0,25

78
34
38
182
120
64

149,7*
30,6*
2,7
7,8
7,4
4,7
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íè Murinae Ïàëåàðêòèêè çàãàëîì â³äïîâ³äàº 
ìîäåëÿì, ïîáóäîâàíèìè çà àëîçèìàìè (Mezh-
zherin, 1997b) òà íóêëåîòèäíèì ïîñë³äîâíîñòÿì 
³íøèõ ãåí³â (Michaux et al, 2002; Suzuki et al, 
2003; Ge et al, 2021). ¯¿ êëþ÷îâèìè õàðàêòå-
ðèñòèêàìè ñë³ä ââàæàòè: ïðèíöèïîâó â³äïî-
â³äí³ñòü ð³âíÿì òàêñîíîì³÷íî¿ ³ºðàðõ³¿; äèâåð-
ãåíö³ÿ Apodemus s. l. íà çàõ³äíîïàëåàðêòè÷íèé 
òà ñõ³äíîïàëåàðêòè÷íèé ô³ëóìè íà ðîäîâîìó 
ð³âí³, ïðè÷îìó ñõ³äíîïàëåàðêòè÷íà ãðóïà 
á³ëüø äèôåðåíö³éîâàíà, í³æ çàõ³äíà; âèðàæåíà 
áëèçüê³ñòü Apodemus s. l. òà Mus íà òë³ 
â³äîêðåìëåíîñò³ ðîä³â Micromys òà Rattus. Â³ä-
õèëåííÿ â³ä ïðèéíÿòî¿ ô³ëîãåíåòè÷íî¿ ñõåìè 
íåçíà÷í³. Öå ð³âíîâ³ääàëåíà â³äîêðåìëåí³ñòü 
ï³äðîäó Karstomys â³ä Apodemus ³ Sylvaemus ³ 
íåâèðàçí³ñòü àëîâèäîâî¿ ãðóïè S. flavicollis – S. 
alpicola – S. ponticus. Ó ïåðøîìó âèïàäêó öå îñî-
áëèâ³ñòü ì³òîõîíäð³àëüíèõ ãåí³â, åâîëþö³éí³ 
ïåðåòâîðåííÿ ÿêèõ ïåâíèì ÷èíîì â³äð³çíÿ-
þòüñÿ â³ä ÿäåðíèõ ãåí³â (Michaux et al, 2002). Ó 
äðóãîìó âèïàäêó â³äõèëåííÿ ïîâ’ÿçàí³ ç ð³çíîþ 
äîâæèíîþ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ó S. 
flavicollis, ùî áóëè ïðîàíàë³çîâàí³.

Ó õàðàêòåð³ çì³íè ñï³ââ³äíîøåííÿ òðàíçè-
ö³é/òðàíñâåðñ³é êîíòðîëüíîãî ðåã³îíó â åâî-
ëþö³éíîìó ðÿäó ìèøåé Ïàëåàðêòèêè ìîæíà 
âèä³ëèòè ÿê çàãàëüí³ çàêîíîì³ðíîñò³, âëàñòèâ³ 
³íøèì íóêëåîòèäíèì ïîñë³äîâíîñòÿì â ³íøèõ
ãðóïàõ (Yang, Yoder, 1999; Rosenberg et al, 
2003; Belle et al, 2005), òàê ³ îñîáëèâîñò³ ïðè-
òàìàíí³ ñàìå öüîìó ìàðêåðó. Ñï³ëüíèìè ñë³ä
ââàæàòè: 1) ÿâíå ïåðåâàæàííÿ òðàíçèö³é íàä
òðàíñâåðñ³ÿìè íà ð³âíÿõ ïîïóëÿö³éíèõ â³ä-
ì³ííîñòåé òà ðàíí³õ åòàï³â âèäîóòâîðåííÿ; 2) 
âèð³âíþâàííÿ ts/tv çì³ùåííÿ ç³ çá³ëüøåííÿì 
ð³âíÿ äèâåðãåíö³¿; 3) ôàçîâèé ïåðåõ³ä â³ä ÿâíî-
ãî ïåðåâàæàííÿ òðàíçèö³é íàä òðàíñâåðñ³ÿìè 
äî ¿õíüîãî â³äíîñíî ð³âíîãî ñï³ââ³äíîøåííÿ. 
Äî îñîáëèâîñòåé D-loop ïîñë³äîâíîñòåé ñë³ä 
â³äíåñòè: ÿâíî á³ëüø âèðàçíèé òà ðàíí³øí³é 
ïåðåõ³ä ts/tv ñï³ââ³äíîøåííÿ â³ä äèíàì³÷íî¿ ôà-
çè äî ôàçè ñòàá³ë³çàö³¿ òà ñò³éêå ïåðåâàæàííÿ 
òðàíñâåðñ³é íàä òðàíçèö³ÿìè íà âèäîâîìó òà 
ðîäîâîìó ð³âíÿõ äèâåðãåíö³¿. Îñòàííÿ îáñòà-
âèíà ñòàíîâèòü îñîáëèâèé ³íòåðåñ, îñê³ëüêè 
çà ³íøèìè íóêëåîòèäíèìè ïîñë³äîâíîñòÿìè 
çáåð³ãàºòüñÿ íåõàé ³ íåçíà÷íå àëå ïåðåâàæàííÿ 
òðàíçèöèé (Yang, Yoder, 1999; Rosenberg et al, 
2003).

Îñîáëèâîñò³ åâîëþö³¿ D-loop ïîñë³äîâíîñò³ 
î÷åâèäíî ñë³ä ïîÿñíþâàòè çíÿòòÿì òèñêó ïðè-
ðîäíîãî äîáîðó, âèêëèêàíîãî â³äñóòí³ñòþ âïëè-
âó ôàêòîðà íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü íà ñòðóê-
òóðó àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñòåé. Öå â
ñâîþ ÷åðãó äàº ï³äñòàâè ââàæàòè, ùî ïðè-
÷èíàìè åâîëþö³éíîãî çñóâó º â³äíîñíî íåéò-
ðàëüí³ ô³çèêî-õ³ì³÷í³ ïðîöåñè, ùî â³äáóâàþ-
òüñÿ íà ð³âí³ ÄÍÊ. Çîêðåìà ìîâà éäå ïðî 
ð³çíîìàí³òí³ õ³ì³÷í³ ìîäèô³êàö³¿ ÄÍÊ âèêëè-
êàí³ ã³äðîë³çîì, îêèñëåííÿì òà íåêîíòðîëüî-
âàíèì ìåòèëþâàííÿì S-àäåíîçèë-ìåò³îí³íîì. 
Ïðè öüîìó, îñíîâíèì ìåõàí³çìîì ìîæå áóòè
äåïóðèí³çàö³ÿ ÄÍÊ òà äåçàì³íóâàííÿ ï³ðèì³-
äèí³â, ùî ìîæå âèêëèêàòè GC � AT òðàíçèö³¿. 

Ïðè öüîìó ïåðåâàæàííÿ òðàíçèö³é íà âíóò-
ð³øíüîâèäîâîìó ð³âí³ çóìîâëåíå âèñîêîþ éìî-
â³ðí³ñòþ ïîìèëîê ðåïë³êàö³¿ â ìåæàõ ïóðèíî-
âèõ òà ï³ðèì³äèíîâèõ ãðóï, à í³âåëþâàííÿ 
òðàíçèòèâíî-òðàíñâåðñèâíîãî çñóâó íà âèäî-
âîìó òà ðîäîâîìó ð³âíÿõ äèâåðãåíö³¿ íåîáõ³ä-
íî ïîâ’ÿçóâàòè ç ãåíåòè÷íèì íàñè÷åííÿì (Phi-
lippe et al, 2011). Îñòàííÿ îáñòàâèíà ìàº áóòè 
âèêëèêàíà âåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ çâîðîòíèõ ìóòà-
ö³é ïî A�G ³ T�C ïàðàì, òîä³ ÿê òðàíñâåðñ³¿, 
áóäó÷è äîñèòü ð³äê³ñíèìè ïîä³ÿìè, º «ãëóõèì 
êóòîì» ìóòàö³é, ùî î÷åâèäíî ³ ïðèçâîäèòü äî 
¿õ íàêîïè÷åííÿ ó ô³ëåòè÷íèõ ðÿäàõ. Îäíàê 
òàêå ïîÿñíåííÿ íå º âè÷åðïíèì, àäæå íå ìî-
æå ïîÿñíèòè ÿê ôàçîâèé õàðàêòåð ïåðåõîäó â³ä 
äîì³íóâàííÿ òðàíçèöèé äî ãåíåòè÷íîãî íà-
ñè÷åííÿ, òàê ³ ñòàá³ë³çàö³þ òðàíçèòèâíî-òðàíñ-
âåðñèâíîãî çñóâó íà òë³ ïîñò³éíîãî çðîñòàííÿ 
÷èñëà íóêëåîòèäíèõ çàì³ùåíü, íà âèäîâîìó ³ 
ðîäîâîìó ð³âíÿõ äèâåðãåíö³¿.

Òàêîæ º ïåâí³ ïðè÷èíè ââàæàòè, ùî íà 
âèäîâîìó ð³âí³ ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü çì³í íî-
ñèòü â³äíîñíî íåéòðàëüíèé õàðàêòåð (ùî á³ëüø 
³ìîâ³ðíî î÷³êóâàòè äëÿ òðàíçèö³é), òîä³ ÿê íà 
ð³âí³ âèùå âèäîâîãî â³äáóâàºòüñÿ çàêð³ïëåííÿ 
ëèøå êîðèñíèõ ìóòàö³é, ÿê³ ïîâ’ÿçàí³ ³ç á³ëüø 
êàðäèíàëüíèìè çì³íàìè (òðàíñâåðñ³ÿìè).

Îòæå º ï³äñòàâè äëÿ ïðèïóùåííÿ, ùî íà 
âèäîâîìó òà ðîäîâîìó ð³âíÿõ â³äáóâàºòüñÿ íå
ëèøå íàñè÷åííÿ, à é ïåðåõ³ä íà ³íøèé òèï 
ìóòóâàííÿ, ïðè ÿêîìó âñ³ òèïè çàì³í º ð³âíî-
éìîâ³ðíèìè. Öå ìîæå îçíà÷àòè, ùî ãåíåòè÷-
í³ ïðîöåñè, ùî ìàëè ì³ñöå ì³ëüéîíè ðîê³â 
òîìó, â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä ãåíåòè÷íèõ ïðîöåñ³â,
ùî â³äáóâàþòüñÿ â ñó÷àñíèõ ïîïóëÿö³ÿõ. ²äåÿ
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íåçâîäíîñò³ ãåíåòè÷íèõ âèäîòâîð÷èõ ïðîöåñ³â
äî ñó÷àñíèõ ì³êðîåâîëþö³éíèõ ïîä³é âèñëîâ-
ëþâàëîñÿ ³ ðàí³øå (Altukhov, 1993). Çîêðåìà, 
âêàçóâàëàñÿ òà îáñòàâèíà, ùî âèäîóòâîðåííÿ 
ïîâ’ÿçàíå ç ïåðåòâîðåííÿìè ó ìîíîìîðôí³é 
(êîíñåðâàòèâí³é) ÷àñòèí³ ãåíîìó, òîä³ ÿê ãå-
íåòè÷í³ ïðîöåñè ó ñó÷àñíèõ ïîïóëÿö³ÿõ – öå 
íàñë³äîê ì³íëèâîñò³ éîãî âàð³àòèâíî¿ ÷àñòèíè.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âèêîðèñòàííÿì 
ëþäåé ³ òâàðèí ÿê îá’ºêò³â. 
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü áóäü-ÿêèõ êîíôë³êò³â ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Öå äîñë³äæåííÿ íå îòðèìóâàëî 
áóäü-ÿêîãî êîíêðåòíîãî ãðàíòó â³ä ô³íàíñóþ-
÷èõ óñòàíîâ ó äåðæàâíîìó, êîìåðö³éíîìó àáî 
íåêîìåðö³éíîìó ñåêòîðàõ.

GENETIC DIVERGENCE AND EVOLUTIONARY 
TRANSITION/ TRANSVERSION RATE BIAS
IN CONTROL REGION OF MITOCHONDRIAL 
DNA OF PALEARCTIC MICE (MURINAE)

S.V. Mezhzherin, V.O. Tereshchenko

I.I. Schmalhausen Institute of Zoology,
NAS of Ukraine, B. Khmel’nytskogo, 15,
Kyiv, 01030, Ukraine

E-mail: smezhzherin@gmail.com,
 valeriiaschool@gmail.com

Genetic divergence and evolutionary bias of transitions 
and transversions ratio were analyzed based on examples 
of 61 sequences of the mtDNA control region of 27 
species of mice (Murinae) of the Palearctic region. 
Representatives of Cricetinae and Arvicolinae were 
taken as control samples. The constructed phenogram 
corresponds to the accepted phylogenetic scheme and
is clustered according to population, subspecies, allo-
species, species, genus and family levels of divergence. In 
the phyletic order, there is a clearly defined evolutionary 
shift in the ratio of transitions and transversions (evo-
lutionary transition:transversion rate bias). Its distinction 
is an extremely abrupt transition from dynamic to stable 
phase. The dynamic phase is a rapid decrease in the ts/
tv ratio and refers to the population and semi-species 
levels of divergence. The stable phase refers to species 
levels of divergence and higher levels of divergence and 
is connected to the attainment of a state of genetic 
saturation, moreover in a situation of a predominance 
of transversions. The extreme expressivnes of the evo-
lutionary bias in this case can be explained by the 
removal of the  pressure on the selection caused by 
restrictions in amino acid substitutions. This means 

that the causes of transition/transversion bias are purely 
DNA level biochemical mechanisms. Simultaneously, 
the stability of the ts/tv ratio at species and higher 
levels of organization amidst the further accumulation 
of total number of nucleotide substitutions indicates a 
fundamentally different nature of genetic processes at 
the intraspecies and interspecies levels of divergence.
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