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Аннотация. Природа последнего универсального общего предка (last universal common ancestor, LUCA) всех 
ныне живущих организмов до сих пор остается актуальной проблемой биологии. Существуют свидетельства в 
пользу того, что LUCA был как термофилом, так и мезофилом. Усложнение клеточного аппарата в ходе эволюции 
от ранних форм жизни к современным организмам могло проявиться в долговременных эволюционных 
изменениях нуклеотидного состава генетических последовательностей. Выявлению подобных тенденций в 
последовательностях тРНК посвящена эта работа. Представлены результаты эволюционного анализа точечных 
нуклеотидных замен в тРНК 123 видов трех доменов: Bacteria, Archaea и Eukaryota. Обнаружен универсальный 
вектор направленного эволюционного изменения последовательностей тРНК, при котором замены гуанина (G) 
и цитозина (С) на аденин (А) и урацил (U) суммарно происходят чаще обратных. Наиболее ярко асимметрия 
числа замен наблюдается в следующих переходах: а) между пуринами в преобладании числа замен G→A над 
числом замен A→G; б) между пиримидинами в преобладании C→U над U→C, а также в) при переходе из пурина 
в пиримидин и наоборот – в преобладании G→U над U→G. В результате эволюционного процесса тРНК могли 
терять «сильные» комплементарные пары с тремя водородными связями, формируемые гуанином и цитозином, 
и фиксировать «слабые» комплементарные пары с двумя водородными связями, образуемые аденином и 
урацилом. Обнаруженному изменению состава последовательностей были подвержены 16 из 20 семейств тРНК, 
что соответствует уровню статистической значимости p = 0.006 согласно одностороннему биномиальному тесту. 
Выявленная закономерность свидетельствует о высоком GC-содержании в последовательности общего предка 
современных тРНК и, следовательно, подтверждает предположение о том, что самая молодая из гипотетических 
общих предковых клеток, от которой произошли все ныне живущие организмы (последний универсальный 
общий предок, LUCA), обитала в более горячей среде, нежели ныне живущие организмы. 
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Abstract. The nature of the last universal common ancestor (LUCA) of all living organisms remains a controversial issue 
in biology. There is evidence of both thermophilic and mesophilic LUCA origin. The increasing complexity of the cellular 
apparatus during the evolution from early life forms to modern organisms could have manifested itself in long-term 
evolutionary changes in the nucleotide composition of genetic sequences. This work is devoted to the identification 
of such trends in tRNA sequences. The results of an evolutionary analysis of single-nucleotide substitutions in tRNAs 
of 123 species from three domains – Bacteria, Archaea and Eukaryota – are presented. A universal vector of directed 
evolutionary change in tRNA sequences has been discovered, in which substitutions of guanine (G) to adenine  (A) 

© Титов И.И., 2025

Вавиловский журнал генетики и селекции
Vavilov Journal of Genetics and Breeding. 2025;29(7):1122-1128

doi 10.18699/vjgb-25-116

ЭВОЛЮЦИОННАЯ БИОИНФОРМАТИКА
Оригинальное исследование

Контент доступен под лицензией Creative Commons Attribution 4.0

https://orcid.org/0000-0002-2691-3292
https://orcid.org/0000-0002-2691-3292


ЭВОЛЮЦИОННАЯ БИОИНФОРМАТИКА / EVOLUTIONARY BIOINFORMATICS

И.И. Титов 2025
29 • 7

1123

Асимметрия замен в тРНК свидетельствует об общем происхождении  
современных организмов от термофильного предка

and cytosine (C) to uracil (U) occur more frequently than the reverse. The most striking asymmetry in the number of 
substitutions is observed in the following transitions: a) purine-to-purine, where G→A outnumbers A→G, b) pyrimidine-
to-pyrimidine, where C→U outnumbers U→C, and c) purine-to-pyrimidine and vice versa, where G→U outnumbers 
U→G. As a result, tRNAs could lose “strong” three-hydrogen-bond complementary pairs formed by guanine and cytosine 
and fix “weak” two-hydrogen-bond complementary pairs formed by adenine and uracil. 16 out of 20 tRNA families are 
susceptible to the detected change in sequence composition, which corresponds to the significance level p = 0.006 
according to the one-sided binomial test. The identified pattern indicates a high GC content in the common ancestor of 
modern tRNAs, supporting the hypothesis that the last universal common ancestor (LUCA) lived in a hotter environment 
than do most contemporary organisms.
Key words: evolution; thermophile; mutations; tRNA; transition matrix; last universal common ancestor
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Введение
Несмотря на длительные исследования, природа послед-
него универсального общего предка (last universal common 
ancestor, LUCA) всех ныне живущих организмов – акту-
альная проблема биологии до сих пор. Согласно недавней 
работе E.R.R. Moody с коллегами (2024), LUCA возник 
~ 4.2 млрд лет назад и обладал базовыми элементами 
клеточного аппарата современных прокариот (генами и 
молекулярно-генетическими системами транскрипции и 
трансляции, включая тРНК). Существуют свидетельства 
в пользу того, что LUCA был как термофилом (Di Giulio, 
2000; Weiss et al., 2016; Moody et al., 2024), так и мезофи-
лом (Galtier et al., 1999; Cantine, Fournier, 2017). 

Усложнение клеточного аппарата в ходе эволюции от 
ранних форм жизни к современным организмам могло 
проявиться в долговременных эволюционных изменениях 
нуклеотидного состава генетических последовательно-
стей. Так, I.K. Jordan c коллегами (2005), используя метод 
неукорененной парсимонии (Rickert et al., 2025), обнару-
жили закономерности систематического однонаправлен-
ного изменения аминокислотного состава белков при их 
эволюции от предковых форм: увеличение содержания 
аминокислот Cys, Met, His, Ser и Phe за счет снижения 
содержания аминокислот Pro, Ala, Glu и Gly. В работе 
(Galtier et al., 1999) проведено сравнение рибосомальных 
РНК LUCA и современных видов по GC-содержанию, 
но результаты позднее были подвергнуты критике (Di 
Giulio, 2000). Интерес представляет исследование Y. Men 
с коллегами (2022), в котором реконструированы фраг-
менты рибосомальных РНК LUCА (16S, 5S и 23S rRNA), 
эволюционно консервативные в современных последова-
тельностях и соответствующие сайтам взаимодействия 
рРНК с белками рибосомы. Однако в этой работе нуклео
тидные последовательности рРНК рассматривались в 
бинарном пурин-пиримидиновом коде и, следовательно, 
не содержали оценок GC-состава РНК. Таким образом, 
эволюционное изменение нуклеотидного состава РНК от 
LUCA до современных видов не является окончательно 
установленным.

В связи с этим представлялось интересным исследовать 
долговременные тренды изменения нуклеотидного со-
става такого класса нуклеотидных последовательностей, 
а именно, молекул тРНК, являющихся обязательным эле
ментом систем трансляции тРНК во всех организмах.

В нашей работе изучены особенности молекулярной 
эволюции 20 изоакцепторных семейств тРНК, каждое из 

которых в процессе трансляции обеспечивает перенос 
определенной аминокислоты. Эти семейства тРНК были 
проанализированы для 123 организмов трех доменов, 
Bacteria, Archaea и Eukaryota. 

Филогенетический анализ проводили с применением 
метода неукорененной парсимонии (Jordan et al., 2005). 
Были обнаружены одиночные нуклеотидные замены, 
фиксировавшиеся в тРНК в ходе их эволюции от пред-
ковых последовательностей к современным; показано, 
что замены гуанина (G) или цитозина (С) на аденин (А) 
или урацил (U) фиксируются чаще замен А или U на G 
или С. Это обосновывает картину преимущественно од
нонаправленного эволюционного изменения последова-
тельностей тРНК, при котором они теряли «сильные» 
комплементарные пары с тремя водородными связями, 
формируемые гуанином и цитозином, и фиксировали 
«слабые» комплементарные пары с двумя водородными 
связями, образуемыми аденином и урацилом. Эта осо-
бенность была характерна для 16 из 20 семейств тРНК, с 
уровнем статистической значимости p < 0.006 согласно 
одностороннему биномиальному тесту. 

Полученные результаты свидетельствуют о высоком 
GC-содержании в нуклеотидных последовательностях 
тРНК общего предка современных Bacteria, Archaea и 
Eukaryota и, следовательно, в пользу предположения о 
том, что последний универсальный общий предок (LUCA) 
обитал в более горячей среде, нежели ныне живущие ор- 
ганизмы, т. е. он был термофилом или теплолюбивым ме
зофилом (умеренным термофилом). Этот вывод обосно
вывается тем, что содержание нуклеотидов G и C в ну
клеотидных последовательностях связано с оптималь
ной  температурой обитания организмов, в связи с чем 
генетические макромолекулы (ДНК, РНК) можно рас-
сматривать как своеобразные молекулярные термометры, 
а их GC-содержание – как индикатор температуры среды  
обитания.

Материалы и методы
Нуклеотидные последовательности тРНК трех доменов, 
Bacteria, Archaea и Eukaryota, взяты из курируемой базы 
данных, представленной в работе (Sprinzl et al., 1998) 
(Приложение S1)1. В этой базе данных содержалось вы
равнивание последовательностей тРНК, «наиболее совме-
стимое с филогенией и известными трехмерными струк-
1 Приложения S1 и S2 см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx41.zip

https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx41.zip
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx41.zip
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турами тРНК» (Sprinzl et al., 1998). Каждая из тРНК была 
сопоставлена авторами базы данных своей аминокислоте. 

Процедура формирования выборки нуклеотидных по
следовательностей для эволюционного анализа состояла 
в следующем: 1) для каждого из 123 организмов рассмат- 
ривали 20 групп тРНК. Каждая группа включала тРНК, 
взаимодействующие с одной из 20 аминокислот. Возмож-
ным горизонтальным переносом (Soucy et al., 2015), как 
и переходами между группами в результате ремолдинга 
(смены изоакцепторной группы в результате изменения 
антикодона, для которой к настоящему времени извест
но лишь около 20 случаев (Bermudez-Santana et al., 2010; 
Velandia-Huerto et al., 2016; Romanova et al., 2020)), пре
небрегали; 2) для каждой позиции нуклеотидных после
довательностей этой группы, соответствующих конкрет-
ному организму и аминокислоте, подсчитывали частоты 
четырех нуклеотидов и рассматриваемой позиции при-
писывали нуклеотид с наибольшей частотой; при рас-
смотрении всех позиций последовательностей группы 
конструировали консенсусную последовательность груп
пы тРНК; 3) для консенсусной последовательности, соот-
ветствующей определенной группе тРНК, оценивали ее 
сходство с каждой из нуклеотидных последовательностей 
множественного выравнивания, входящих в рассматри
ваемую группу, и из этой группы выбиралась та последо-
вательность, которая была наиболее сходна с консенсусом.

Таким способом была построена выборка нуклеотид
ных последовательностей тРНК для эволюционного ана
лиза, содержавшая 20 × 123 = 2 460 типичных последова-
тельностей тРНК (рис. 1). Каждая последовательность 
этой выборки была наиболее типичной для одного из 
изофункциональных семейств тРНК конкретного орга-
низма (из 123). 

Согласно работе (Jordan et al., 2005), идентификацию 
нуклеотидных замен, фиксировавшихся в ходе эволюции 
нуклеотидных последовательностей каждого изофунк-
ционального семейства тРНК, осуществляли на основе 
метода неукорененной максимальной парсимонии по 
филогенетическим деревьям из трех вершин (рис. 2) с 
помощью программы Dnapars (пакет Phylip, https://phylip 
web.github.io/phylip). 

При анализе отдельного семейства изоакцепторных 
тРНК выполняли следующую процедуру: для каждой ну-
клеотидной последовательности S1 из 123 последователь-
ностей тРНК, входящих в семейство, идентифицировали 

такую ближайшую (по сходству) нуклеотидную после-
довательность S2 и далее – ближайшую к S2 последова-
тельность S3 (см. рис. 2), что S2 и S3 образовывали пару 
ближайших родственников. В результате формировалась 
филогенетическая тройка, в которой S1 была «внешним 
родственником» (outgroup) по отношению к паре S2 и S3. 

В методе неукорененной максимальной парсимонии 
предполагается, что, если в определенной позиции после-
довательности находится нуклеотид, совпадающий у S1, 
S2 и S3, то этот нуклеотид содержался в той же позиции 
тРНК у общего предка S1, S2 и S3. Если при этом у S3 
наблюдается другой нуклеотид, то вдоль ветви, ведущей 
к S3, произошла одиночная нуклеотидная замена. Если 
все три нуклеотида были различны, то, согласно (Jordan 
et al., 2005), эту позицию считали неинформативной и 
исключали из рассмотрения. Этот способ не требует ста
ционарности и обратимости эволюционного процесса 
(Klopfstein et al., 2015).

Результаты
Следуя подходу I.K. Jordan с коллегами (2005) и рассмат
ривая изменения нуклеотидов между последователь-
ностями ближайших предков и потомков, мы построили 
матрицу мутационных переходов для каждого из 20 вы-
равненных семейств тРНК. В табл. 1 приведен пример 
такой матрицы для семейства тРНКCys. Недиагональные 
элементы Мi, k (i, k = 1, …, 4) характеризуют полное число 
одиночных замен в последовательностях тРНКCys нуклео
тида i на нуклеотид k. Диагональные элементы Мi, k соот
ветствуют консервативным позициям. Строки и  столб- 
цы с пропусками в выравниваниях (–) в основном соот-
ветствовали району вариабельной петли и были опущены 
для количественных оценок.

Из табл. 1 видно, что среди нуклеотидных замен, выяв-
ленных для семейства тРНКCys, наиболее часто наблюда-
лись транзиции, т. е. замены между пуринами (NG→A = 139 
и NА→G = 113) и между пиримидинами (NC→U = 177 и 
NU→C = 138). 

Существенно, что количество замен «сильных» нуклео
тидов на «слабые» (G→А, G→U, C→А, C→U), в сумме 
равное 417, преобладает над количеством замен «слабых» 
нуклеотидов на «сильные» (A→G, A→C, U→C, U→G), 
которое равно 340. Это свидетельствует об эволюционной 
тенденции в направлении снижения GC-состава в тРНК в 
пользу увеличения АU-состава. Выявленный нами эффект, 
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Рис. 2. Поиск нуклеотидных замен методом неукорененной макси-
мальной парсимонии по простейшим деревьям из трех ближайших 
тРНК. 
Слева показана идентифицированная замена A→G внутри группы из двух 
ближайших родственников S2 и S3, а справа – неинформативная замена.Рис. 1. Схема создания выборки из базы последовательностей тРНК.
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описанный выше, был назван асимметрией нуклеотидных 
замен. 

К тем же выводам мы приходим после рассмотрения 
мутационных переходов в семействе тРНКGlu (табл. 2). 
В этом семействе количество замен «сильных» нуклеоти-
дов на «слабые» равно 454, а количество замен «слабых» 
нуклеотидов на «сильные» равно 302. 

Такой же анализ проведен для всех 20 изоакцепторных 
семейств тРНК (Приложение S2). Далее была получена 
оценка эффекта асимметрии по всем семействам изоак-
цепторных тРНК. Для этого рассчитали общую матрицу 
замен посредством суммирования соответствующих эле-
ментов всех 20 матриц семейств изоакцепторных тРНК 
(см. Приложение S2). При этом по всем тРНК количе
ство идентифицированных одиночных замен было равно 
24 653, а неинформативных замен – 2083.

Диагональные элементы полученной матрицы (табл. 3) 
характеризуют средний нуклеотидный состав тРНК рас-
смотренных видов организмов – 32.9 % (G), 27.8 % (C), 
21.0 % (U), 18.3 % (A), а также содержание «сильных» 
нуклеотидов G+C (60.7 %) и «слабых» (39.3 %). Транзиции 
представлены 4 из 12 недиагональных элементов. Доля 
транзиций в общем числе замен была равна 56 %. 

Как и в большинстве частных матриц для отдельных 
семейств изоакцепторных тРНК (см. для примера табл. 1 
и 2), в табл. 3 число замен «сильных» нуклеотидов на «сла-
бые» (показаны зеленым цветом) превышает число замен 

«слабых» нуклеотидов на «сильные» (отмечены желтым 
цветом): ср. NG→A = 3451 и NА→G = 2949, NC→U = 3963 и 
NU→C = 3468, NG→U = 1421 и NU→G = 1261, NC→A = 963 
и NА→C = 952. 

Для количественной оценки асимметрии замен вычис-
лим относительную разницу, определяемую как удвоен-
ную разность двух величин, деленную на их сумму, числа 
замен между нуклеотидами F и Z, где F, Z∈(А, U, G, C): 

AF→Z = 2(NF→Z – NZ→F) 
NF→Z + NZ→F

.   	 (1)

В табл. 4 представлены результаты расчетов AF→Z на 
основе уравнения (1) и табл. 3. Асимметрия числа замен 
составила: 0.16 для G→A и A→G; 0.14 для C→U и U→C; 
0.12 для G→U и U→G. Остальные переходы оказались 
слабо асимметричными: от 0.008 до 0.028 (см. табл. 4). 

На основе табл. 3 мы можем также рассчитать баланс 
потерь и приобретений ВF для нуклеотида типа F:

		   BF = ∑Z(NZ→F – AF→Z).  		       (2)

В табл. 5 продемонстрировано суммарное снижение 
числа «сильных» нуклеотидов G/С в исследованных 
нуклеотидных последовательностях всех проанализиро-
ванных семейств тРНК на 1198 (714 G + 484 C) за счет эво-
люционного приобретения такого же количества слабых 
нуклеотидов A/G (512 A + 686 U). С учетом суммарного 
количества нуклеотидов G, C, A и U в исследованных по-
следовательностях тРНК изменения количества этих ну-
клеотидов в ходе эволюции семейств тРНК, нормирован-
ные на их количество, составили: –0.014, –0.011, +0.018 
и +0.021 для G, C, A и U соответственно (см. табл. 5). 

Матрицы числа нуклеотидных замен для всех 20 изо-
акцепторных семейств тРНК приведены в Приложе-
нии S2. В табл. 6, полученной на основе этих 20 матриц, 
приведены арифметические разности NF→Z – NZ→F  
(F, Z ∈(А, U, G, C) между количествами всех возможных 
типов нуклеотидных замен, фиксировавшихся в процессе 
эволюции 20 изоакцепторных семейств тРНК. Каждому 
варианту арифметической разности замен F→Z и Z→F со-

Таблица 1. Матрица числа однонуклеотидных замен  
в последовательностях тРНКCys 

Из\в A C G  U    –

A 1526    38 113    44    27

C    43 2292    74 177    25

G 139    91 2469    58      6

U    45 138    51 1492    23

–    20    27      0    39 3131

Примечание. Здесь и в табл. 2 и 3: зеленым цветом обозначено 
количество замен из «сильных» нуклеотидов (G и C, образующих ком-
плементарные пары с тремя водородными связями) в «слабые» (A и U, 
образующих комплементарные пары с двумя водородными связями); 
желтым  – количество замен «слабых» нуклеотидов A и U на «сильные» 
нуклеотиды (G и C). В колонке, обозначенной знаком «–», указано количе-
ство замен в позициях выравнивания, соответствующих делециям. 

Таблица 2. Матрица числа однонуклеотидных замен  
в последовательностях тРНКGlu 

Из\в A   C G   U   –

A 1353    40 101    57    37

C    52 2526 105 184    35

G 167 105 2389    51      9

U    58 124    37 1608    27

–    30    35      0    23 2956

Таблица 3. Матрица числа нуклеотидных замен,  
выявленных методом неукорененной парсимонии тРНК, 
суммированная по всем изоакцепторным семействам

Из\в A C G U –

A 28841    952 2949 1273    853

C    963 43778 1829 3963    951

G 3451 1881 51756 1421    330

U 1272 3438 1261 32994    715

–    666    862    210      867 53981

Таблица 4. Асимметрия нуклеотидных замен в тРНК

AG  А AC  U AG  U AG  C AA  U AC  А

0.16 0.14 0.12 0.028 0.008 0.011
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Таблица 5. Характеристики состава и эволюционной динамики исследованных нуклеотидных последовательностей  
всех проанализированных семейств тРНК

Характеристики состава и эволюционной динамики G C A U

Суммарное количество консервативных нуклеотидов  
четырех типов в деревьях неукорененной парсимонии  
для исследованных последовательностей тРНК

51 756 43 778 28 841 32 994

Среднее содержание нуклеотидов четырех типов  
в исследованных последовательностях тРНК, % 

32.9 27.8 18.3 21.0

Изменения количества нуклеотидов четырех типов  
в ходе эволюции семейств тРНК

–714 –484 +512 +686

Изменения количества нуклеотидов четырех типов в ходе 
эволюции семейств тРНК, нормированные на их количество

–0.014 –0.011 +0.018 +0.021

ответствует определенный столбец табл. 6. Каждая строка 
этой таблицы соответствует определенному изоакцеп-
торному семейству тРНК. В последней колонке приве-
дена относительная разность количества замен, AS→W, 
«сильных» нуклеотидов, S∈(G, C), на слабые, W∈(А, U), 
определяемая уравнением (1).

Из табл. 6 можно видеть, что 16 семейств тРНК харак-
теризуются положительной величиной относительной 
разности количества замен, AS→W > 0. Вместе с тем для 

четырех семейств тРНК (нижние строки) характерна отри
цательная разность, AS→W < 0. Из этих четырех семейств 
тРНК для трех тРНК, тРНКGly, тРНКThr и тРНКVal, наблю-
даемый отрицательный тренд, т. е. преобладание замен 
W→S над S→W, незначителен (–0.06 ≤ AS→W ≤ –0.03), и 
только для тРНКLys преобладание замен W→S над S→W 
имеет выраженный характер (AS→W = –0.34).

Для оценки статистической значимости преобладания 
положительных величин , характеризующих относитель-

Таблица 6. Арифметические разности NF→Z – NZ→F (F, Z∈(А, U, G, C)) между количествами всех возможных типов  
нуклеотидных замен, фиксировавшихся в процессе эволюции 20 изоакцепторных семейств тРНК

tRNA NG→А – NA→G NC→U  – NU→C NG→U – NU→G NG→C – NC→G NA→U – NU→A NC→A – NA→C AS→W*

Ala –5 36 21 0 –20 –4 0.13

Arg 20 41 4 6 21 21 0.14

Asn 45 30 10 4 –10 –11 0.19

Asp 32 4 20 2 –2 13 0.21

Cys 26 39 7 17 –1 5 0.20

Gln –4 –2 21 –3 10 31 0.11

Glu 66 60 14 0 –1 12 0.40

His 52 2 –18 10 –4 –17 0.04

Ile 25 –2 5 16 13 8 0.12

Leu 62 89 25 6 –13 25 0.14

Met 34 45 –11 14 7 –9 0.12

Phe 20 44 7 4 19 8 0.24

Pro 29 21 24 –9 2 14 0.20

Ser 50 105 61 –5 –12 –32 0.19

Trp 44 13 6 0 3 –4 0.16

Tyr 44 48 7 –3 –23 5 0.24

Gly –11 4 –7 9 5 6 –0.04

Thr –21 –26 –17 –14 –5 0 –0.06

Val 12 12 –23 –5 7 –19 –0.03

Lys –18 –58 –31 3 5 –41 –0.34

* В последнем столбце приведено значение относительной разности количества замен между «сильными» и «слабыми» нуклеотидами,  
AS→W = 2(NS→W – NW→S)/(NS→W + NW→S), где S∈(G, C), W∈(А, U).
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Асимметрия замен в тРНК свидетельствует об общем происхождении  
современных организмов от термофильного предка

ную разность между а) количеством замен «сильных» 
нуклеотидов на «слабые» (S→W) и б) количеством замен 
«слабых» нуклеотидов на «сильные» (W→S), фиксировав-
шихся в ходе эволюции 20 семейств тРНК, использова
ли односторонний биномиальный тест (Lehmann, 2012). 
В  нашем случае уровень значимости вычисляли как 
вероятность р случайного наблюдения 16 матриц из 20 
с заменами в пользу уменьшения количества «сильных» 
нуклеотидов G/C: см. выражение (3). При этом предпо-
лагалось, что количество фиксированных замен типов 
S→W и W→S в среднем одинаково:

          p = ∑l = 20
    l = 16 C20

    l  0.520 = 0.0059.   	 (3) 

С использованием выражения (3) статистическая ги-
потеза об асимметрии матриц эволюционных замен в 
направлении потери нуклеотидов G и C и приобретения 
нуклеотидов A и U была принята с уровнем значимости 
p < 0.006. 

Обсуждение 
Проведенный нами анализ эволюции 20 семейств изо
акцепторных тРНК 123 видов трех доменов (Bacteria, 
Archaea и Eukaryota) от их предковых форм выявил тен-
денцию снижения G/C-состава тРНК в пользу увеличе-
ния А/U-состава. Этот эффект был назван асимметрией 
нуклеотидных замен. Он заключался в эволюционной 
потере «сильных» нуклеотидов G и C, способных форми-
ровать энергетически выгодные комплементарные пары 
с тремя водородными связями и приобретении «слабых» 
нуклеотидов A и U, формирующих менее стабильные 
комплементарные пары с двумя водородными связями. 
Обнаруженному изменению состава последовательностей 
были подвержены 16 из 20 семейств тРНК, что соот-
ветствует уровню статистической значимости p < 0.006, 
согласно одностороннему биномиальному тесту.

Полученные результаты свидетельствуют в пользу пред
положения о том, что последний универсальный общий 
предок (LUCA) обитал в более горячей среде, нежели 
ныне живущие организмы, т. е. был термофилом или те-
плолюбивым мезофилом (умеренным термофилом). Этот 
вывод обосновывается тем, что содержание нуклеотидов 
G и C в нуклеотидных последовательностях связано с 
оптимальной температурой обитания организмов (Dutta, 
Chaudhuri, 2010), поэтому генетические макромолекулы 
(ДНК, РНК) можно рассматривать как своеобразные мо
лекулярные термометры, а их GC-содержание – как ин-
дикатор температуры среды обитания.

Условия ранней Земли должны были определить энер-
гетические, метаболические, биохимические и экологи-
ческие особенности LUCA. Согласно работам (Di Giulio, 
2000; Weiss et al., 2016), LUCA жил в горячих источниках, 
высокая температура которых облегчает протекание био-
химических реакций и молекулярно-генетических про-
цессов, но требует термодинамической и кинетической 
устойчивости биомолекулярных структур, термодинами-
ческие флуктуации которых значительно выражены при 
более высокой температуре среды обитания. Современные 
термофилы адаптированы к большим температурам благо-
даря в том числе высокому содержанию в геноме нуклео-
тидов G и C (Dutta, Chaudhuri, 2010), формирующих более 

энергетически прочные комплементарные связи друг с 
другом. И  это особенно важно для термостабильности 
структурных РНК, включая тРНК. 

Необходимо отметить, что четыре семейства тРНК 
из 20 исследованных в нашей работе не следуют общей 
тенденции потери «сильных» нуклеотидов. Причины, 
обуславливавшие особенности эволюции этих тРНК, мо-
гут быть разнообразны. Например, два семейства, тРНКGly 
и тРНКVal, соответствуют химически простым так назы
ваемым миллеровским аминокислотам. Предположитель
но, эти аминокислоты входили в самые древние белки, и 
нуклеотидный состав их тРНК мог успеть достигнуть их 
индивидуального эволюционного равновесия, пусть и от-
личного от среднего по всем тРНК. Однако в целом при 
сравнении GC-состава тРНК организмов, живущих при 
разных температурах, наши результаты свидетельствуют 
о том, что современные организмы в среднем живут в 
более холодной среде, нежели последний универсальный 
общий предок (LUCA). 

Заключение
Обнаружен универсальный вектор направленного эво-
люционного изменения последовательностей тРНК, при 
котором замены гуанина (G) и цитозина (С) на аденин (А) 
и урацил (U) суммарно происходят чаще обратных. В ре
зультате эволюционного процесса тРНК могли терять 
«сильные» комплементарные пары с тремя водородными 
связями, формируемые гуанином и цитозином, и  фик
сировать «слабые» комплементарные пары с двумя водо-
родными связями, образуемыми аденином и урацилом. 
Обнаруженному изменению состава последовательностей 
были подвержены 16 из 20 семейств тРНК, что соот-
ветствует уровню статистической значимости p = 0.006 
согласно одностороннему биномиальному тесту. Вы
явленная закономерность свидетельствует о высоком 
GC-содержании в последовательностях общих предков 
современных тРНК и, следовательно, в пользу предполо
жения о том, что самая молодая из гипотетических об-
щих предковых клеток, от которой произошли все ныне 
живущие организмы (последний универсальный общий 
предок, LUCA), обитала в более горячей среде, нежели 
ныне живущие организмы.
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