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 �+��*� ��1��.
��), �2��)  3
( �
�(4 Codon Usage Database, *+�
��*����, 5� ��2
��+���6�*
�(4 7�+�( 8��� ��8
��.�* +�
�(+�(�
 *(���(+�
��2 ������* *(�
0
9�,+2 �*�.

*(�
���*(.( �����+
.(: �����+�. ���7��-�
 – ����3��
 � ������*+,�(. �����+�.. 
������� 	���
: ��������	�� �������, 	����	��
 	����������� �������, GC3- ���
����, �����
����

�������, 
�	
���� ��
������

� ���*��+
�,��.� 8����(0��.� ���� ��6��.� ��(����� �������(��* (������) *����*��
9 ��*�


.����(+���
, 
�� �� �
*�
�( – 8����(0�(- ��� *(���6��(-. %� ��
0
9, 5� 
.����(+���(
8����(0��8� ���� ����:�,+2 ���,��.
 �����
.(, 2�� 9 +(����.�0��. �����*���� �� 8����(0��8�
���� 
.����(+���( M, W ����:�,+2 ���(. ������., 
.����(+���( C, D, E, F, H, K, N, Q, Y – 
�*�.
 �����
.(, 
.����(+���
 I � ���.��
��� – ��,�.
 �����
.(, 
.����(+���( A, G, P, T, V – 
0��(�.
 �����
.( � 
.����(+���( L, R, S – 7�+�,.
 �����
.(. �
�� ��3(��2 ������*
����+�
*�29 +�.�-+�*
 +(����.�0�(4 ������*, 2�� ���
0
:�,+2 2� SF (1) ... SF (6) [1]. 

	���*�� *(���(+�
��2 +(����.�0�(4 ������* +���� SF–+�.�-+�* ���(.
�� �
*�
“*(3����*�+�, ������*” (codon usage bias). �(3����*�+�, ������* *
��:9 2� +���� ���(4 8���.�*, 
�
� � �+����(�� ����8� 8���.
 [2]. ;8����  8���.��: 8������: [3], ��*(�
���*
 ����*
8

������* *(�
0
9�,+2 ��2��: 
8
�,��: +��
��8�9:. %2 +��
��8�2 +���8� ���(*���
�,�
 ��2
��6��8� ��8
��.�. "�( *(�
���*�.� �������� ��+2�( �(+20 ������* )4 0
+���( .��::�,+2 �

50%. ��2 ������(4 8���* *
��
��2 0
+��� ������* 5� 3��,7
. 	���*��.���� *(���(+�
��2
������* – �� ��*��'9.�
 *�
+�(*�+�, 8���*. ��.� *(������2 �
 �,�.� 1��� *'2�� *(3����*�+��
������*  2�(.-��3��, 3����8�0�(. �����+�. 9 �����+�(. 
*�
��2.. 

<������2��� ��+���6���2 ��*��2:�, ��(��+�(�(, 5� *(3����*�+�, ������* *(2*�29�,+2
* ����,�
�� 3
�
�+� .�6 .��
��9: � +������9: ��
�+�2��) 8���*; �� 2*(5� 7(����
����*+:�6��� +���� *(��* � .�6� *��+�( +*�- *��
� * �*��:��: 8���.� [4]. 

�(3����*�+�, ������* 
+���:9�,+2  ��,�.
 8���*�(.( 3��4�.�0�(.( �����+
.(, 
��*'2
�(.(  ��
�+�2��9: . 	�: �1���(*��+�,, ��0��+�, � ��8��2��2 [5, 6]. ���(.
�,�

�1���(*��+�, ��
�+�2��) ��+28
9�,+2 *
9.��: �*��:��9: *(3����*�+�� ������* � ���,��+�:
*����*���(4 � 	� [7 – 10]. �(3����*�+�, ������* �����:9  ��*��. ��+���+�) 8���* [11–15] �
*��(*
9 �
 ��0��+�, ��
�+�2��) [16, 17]. �(3�� ������* *(�
0
9 *���(��� +�������� . 	�, 2�

��*'2
�
  )) +�
3��,��+�: �
 �����
��9: ��
�+�2��) [18–20]. �(2*���(- *'2�� ��������
������* � +��-��+�: �� ��0��*(4 .��
��- [21]. 

���� 
�
0(�(, 5� �����2��2 *(3����*�+�� ������*  ����.(.( 3��4�.�0�(.( �����+
.(
�� 9 ��+��-��: ��2 �+�4 8���.�*, 
�� .��:9�,+2 ���*6 1���8����(0�(4 ����* [22]. 

���(.  �
-3��,7 *
6�(*(4 �
�
.����*, 2�(- ��2+�:9 *��.����+�, � *(���(+�
���
������* .�6 ��8
��.
.( 9 GC- *.�+� 8���* [23–27]. ���(, * 2�(4 GC- *.�+� 3��,7(-, .
:�,
3��,7� ������*, 5� 
���0�:�,+2 �
 G 
3� C. GC-*.�+� 8���* 9 �
�
.����., 2�(- ��*'2
�(- 
*�����7��.( � �*��7��.( +(�
.(, 5� 1��.�:�, 3���*� 8���.�. �+���,�( GC-3
8
�� 8��(
.
:�, 3��,7� ��*6(��, �� � ��2 �
 �(4 �*��:��-�(4 +(� 3��,7
, ��6 �
 GC- 3���� 8��(. GC- 
*.�+� .�6� 3��( ���(+�(. ��2 ����*�2��2 8���.�* ��( *(�
0���� �3�
+��- 8��(���
�,��8�
������+���2 8���*. 

<���: ��9) ��3��( 9 *(�
0���2 .�6�(*(4 *(�
���*(4 �����+�*, 2�� ��(*��2�, ��
*(3����*�+�� ������*. 
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�������� � ������ ������ �!"
"�0
���*� �
�� 5��� *(���(+�
��2 ������* �2��  3
( �
�(4 Codon Usage Database [28]. �+�
��8
��.( 3��( ���������� �� 7�+�( 8���
4 (�
3�. 1). ��8
���( 4������
+�( � .���4�����)
*(�
0��� 2� ��+
.�+��-�� ��8
��.(. 

	(6��- ��*��, ���,��+��8� *.�+�� ������* � 8���.� ��2 *(3�
��8� ��8
��.� *(�
0
*+2 

���,��+�: ���,�*(4 �
0��, � �
3�(��  64-4 ������* 8����(0��8� ����. �� ��
*(��, 0(+�� ����*
�� ����*(5�*
�� ��,�4. 

�
�(- ���4�� �� 9 
3+��:��� ��0�(. 
 *(�
0���2. ��.��� *(3���( 0(+�
 ��8
��.�* �
��6��- 8����, 
�� 3��,7���2 �(6�,�8� ����8� �
0�5�+�� .�6� ���,�( .��7(�( ���,��+�,
*(3�
�(4 ��8
��.�*; �(. 3��,7� ��2 3��,7�) 0
+�(�( ��8
��.�* *.�+� ������* 2*�� 3��,7�
����8�.  ��2 4������
+��* ����8 .��7(-, �+���,�( *.�+� ������* � �(4 ���������(- 3��,7
��*��.���� 
 8����(0�(. ����.. 

�
����� 1 
����( *(3�
�(4 ��8
��.�*

����( ��8
��.�* <���.�. ������* ���,��+�, ��8
��.�*
=��3���� 1000 706 

��4��3���� 1000 921 
 �+�(�( 1000 1524 

=������
+�( 500 5680 
�
�����) 1000 2682 

<���4�����) 1000 2326 

�#$�"���� ������ �!" �� %& �'(�)���!!*
GC- )���� +���!�) ) (�!��� ��#!�& (�$, ��(�!�#��)
	
 �(+. 1 �
*��(�,+2 +�
�(+�(�
 *��+����*�8� *.�+�� ������*, 5� 
���0�:�,+2 �
 G 
3�

C (GC3%) � ���(4 8��� ��8
��.�*. 

 (+. 1.  ������ ��8
��.�* (N) �� GC3%-*.�+�� ������* (�
�+�*� ��(*�). ����
�*
���*
��2 2 %. 1 – 4��3����, 2 – 3�4��3����, 3 – ��+�(�(, 4 – 4������
+�(, 5 – 
3
�����), 6 – .���4�����) 4��3���(4. 
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 ������ �� GC3 -*.�+�� ������* *(�
0
9�,+2 �����+�. ���7��-�
 – ����3��
, 2�(- 9
+�
����
��(. �����+�. [29]. "�( *��4(����� 0(+�
 ��8
��.�* *�� +�
����
���8� �
0���2 50 % 
�(+���+�2 �������� .��7�9�,+2. ��2 3
�����- 0���� *(��� 3�.��
�,�(- ������� – ���
+�
����
��(. �
0���2. 50 % 9 
3+��:��
 ���(�2 .�6 GC3 % �
 AT3 % � 8���.
4 �*�4 8���
3
�����-. 

��
1��( ��������* 8��� ��8
��.�* 
 *��+����*(. *.�+��. ������*, 5� 
���0�:�,+2 �

G 
3� C, 
-.
:�, 32 �����(. <�6�
 ��*��,�(. 0(��. 
1��+�*
�( 32 �����( � ��3���*
�( ��2
�(4 +�
�(+�(�� �������� ��8
��.�* 
 *��+����*(. *.�+��. �(4 ������*. ���,7 �
����
�,�(.
9 *(3�� 32-4 ������*, 2�� ����:�, 
.����(+���(, ��(9���*
�� �� � 	� 
.���
�(�-� 	� – 
+(����

.( ��
+� II. $.����(+���( F, S, P, T, A, H, N, K, D, G *(�
0
:�, +�
�(+�(��
��8
��.�* 
 *��+����*(. *.�+��. (CII%) ������*, 2�� �3��3�2:�,+2 
.���
�(�-� 	� – 
+(����

.( ��
+� II [30]. 

	
 �(+. 2 �
*��(�,+2 +�
�(+�(�
 �� CII%-*.�+�� ������* ��2 ���(4 8��� ��8
��.�*. 

 (+. 2.  ������ ��8
��.�* (N) 
  CII %-*.�+��. ������* (�
�+�*� ��(*�). ����
�*
���*
��2 0,5 %. 1 – 4��3����, 2 – 3�4��3����, 3 – ��+�(�(, 4 – 4������
+�(, 5 – 
3
�����), 6 – .���4�����) 4��3���(4. 

 ������( ��2 ��
+� II ��6� *�,��; *��( *(�
0
:�,+2 ������*+,�(. �����+�., 2�(- 9
��+�
����
��(. [29]. "�( *��4(����� *�� 50 % �(+���+�2 �������� ��+�
9. > ��������2 ��
3��,7���2 *��+����*�8� *.�+�� ������*, 2�� �3��3�2:�,+2 
.���
�(�-� 	� – +(����

.(
��
+� II. 
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�!-����.�/!� �!���,�* ��#,����$ +���!�)
�������2 ��8�2�
9�,+2 2� ���
  �
-*
6�(*�7(4 � ���*��+
�,�(4 4
�
����(+�(�

0
+����(4 ��������* +�
�(+�(0�(4 *��(0(� ����) ��(���(. �������-�(- .���� ��+���6���2
*(3����*�+�� ������* 9 ���(.  �
-����6��7(4. ����.�, 5� �������2 – �� .��
 4
��(0��+��, 
��*���2���*
��+�� 1�(0��) +(+��.(. $�� �� �(7�; �������2 – �� 5� � .��
 +���������)
��8
���*
��+�� 1�(0��8� �3'9���: 0(. 3��,7� �������2 -�8� +�������, �(. 3��,7�
.�6�(*�+��- ��*(��� * �3'9��
. 

�������2 /����
 [34] 9 ���,��+��: .���: ��1��.
��), 5� .�+�(�,+2 * ��*���.�����. 
 ������ ������* � 8���.� ��6��8� ��8
��.� .�6�
 **
6
�( ��*���.����2., +��
���(. �
��(�����* �������(��* 2� �����(.(4 +��*. � ���4��� /����
 ��8�2�
9�,+2 ���,�( 0
+���
 +��* �
��*���.�����, 
�� �� ������+� *.�+��. ��3 *�
4�*
�( 8����(0�(- ���, ���34���� ��(-�2�(, 5�
+(����.�0�� �����( . 	�, 5� ����:�, 
.����(+����, 9 ����.(.( +��*
.(, � �������2 8���.

*(�
0
9�,+2 2� +�.
  21-�) �������) ��
��6�(4 ��*���.���,, +��
���(4 ��*��,�(. 0(��. 
+(����.�0�(4 ������*. 

�������2 8���.
  ��
4�*
��2. 8����(0��8� ���� �30(+�:9�,+2 
 1��.���: [35]: 

��  
i = 1…21 – 0(+�� 
.����(+��� ��:+ ���.��
���, c = 1… na ; 

na – 0(+�� +(����.�0�(4 ������*  
.����(+���( Ai ,  1 ≤ na ≤ 6; 
pc(Ai) = nc(Ai) / � c nc(Ai)  – 0
+���
 +(����.�0�(4 ������* c; 
nc(Ai) – ���,��+�, +(����.�0�(4 ������* c 
.����(+���( Ai . 
��5� �+� 0
+���( ������* ��2 Ai ��*��, �� �������2 S(Ai) = Log2(z(Ai)), �� z(Ai) – 0(+��

*(���6���+�� ��2 Ai. <
�+(.
�,�
 �������2 8���.�, *(�
0��
 
 *(3����*�+�� ������*, 
����*�:9 Smax(Uni) = 22 + 5Log23 ? 29.924813 ��2 ���*��+
�,��8� 8����(0��8� ���� � Smax(Mit) = 
28 + 2Log23 ? 31.169925 ��2 8����(0��8� ���� .���4�����- 4��3���(4. 

��8
�(1.�0�
 1�����2 *�� ���,��+�� ������* +(�,�� .��:9 1��.� �������� ��8
��.�*

 *��(0(��: �������). ;
.�+�, 8
�+�*(4 ��(*(4 +��+����8
:�,+2 ��(*�, 2�� ��3�� ��(+�:�,+2

+(.���(0�(. ��������. �
��
+
 ( (+. 3). 

���,��+�, 
+(.���(0��8� �������� �
��
+
 [36] 
�
9�,+2 1��.���:

�� λL � λR – ��*(- � ��
*(- ���1���9��( 
8
+
��2, Sa – �������2 ����6���2 .
�+(.�.�. 
���,��+�, 
+(.���(0��8� �������� �
��
+
 �
 �(+. 3-1,2,3,5 .
9 1��.�, ��( 2��- λL < λR , 
 �

�(+. 3-4: λL > λR. ���
���7(. 9 8�
1�� 5��,��+�� �
 �(+. 3-6. ��� 9 +�.�: ��,�4 5��,��+��-: 
�*�4 ����
�,�(4 
+(.���(0�(4 ��������* �
��
+
 � ����8� �����
�,��8� +(.���(0��8�
�������� �
��
+
. 

��5� ��(-�2�(, 5� .��
 �������) 8���.� * 8���� ��8
��.�* *(�
0
9�,+2 ������*+,�(.
�����+�., �� ��( �+��������� 
 �����*
�
.( 0
+� +��+����6���2 Δt  5��,��+�: -.�*����+��
σ×Exp{– σΔt}, �� σ – *(��3�(��*� �������) * ��(�(�: 0
+�, 5��,��+�, 1�����) ��������
��8
��.�* 
 �������9: *(�
0
�(.��,+2 
+(.���(0�(. ��������. �
��
+
. 
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 (+. 3.  ������ ��8
��.�* (N) 
 �������9: /����
 S. 1 – 4��3����, 2 – 
3�4��3����, 3 – ��+�(�(, 4 – 4������
+�(, 5 – 3
�����), 6 – .���4�����) 4��3���(4. 

�!���,�* ����/��) ��!�!���0!�& +���!�)
"�( ��3���*� 8�+��8�
. �������� ������* �
 �(+.1, 2, 3 ��2 ��6��8� ��8
��.�

*(�
0
��+2 �(7� ���� �
0���2 �
�
.���
, �
� 2�(. *(����*
�
+2 ��������
 �*
���*
��2. 
��5� *�
4�*
�(, 5� �������2 9 
�(�(*��: *��(0(��:, �� .�6�
 ��3���*
�( 8�+��8�
.(
�������� ��8
��.�* 
 �������9: ������* ����.� ��2 ��6��8� +�.�-+�*
 
.����(+���. 
��.�-+�*� 
.����(+��� SF(na) +��
�
9�,+2  
.����(+���, 2�� .
:�, ��*�� 0(+�� +(����.�0�(4
������* na. ;�
0���2 �������- 
 ��6��: 
.����(+����: +�.�-+�*
 SF(na) �3'9���:�,+2, 
�� ��
+�.�:�,+2, * 
8
�,�� .��6(�� *������* �������) S ��2 ��9) 8���( ��8
��.�* : 

��
c = 2… na , 2 ≤ na ≤ 6, Ai ⊂ SF(na); 
na – 0(+�� +(����.�0�(4 ������* 
.����(+���( Ai , 
pc(Ai) = nc(Ai) / � c nc(Ai) – 0
+���
 +(����.�0�(4 ������* c, 
nc(Ai) –  ���,��+�, +(����.�0�(4 ������* c ��2 
.����(+���( Ai . 
	
 �(+. 4, 5 ��(*����� �������( ��8
��.�* �� �������) /����
 S +�.�-+�* +(����.�0�(4

������* SF (2)…SF (6). 



��������

ISSN 2078-2357. 	
��. 
�. ������. �
�. ���. ��-��. ���. ����., 2018, � 3-4 (74) 105

 (+. 4.  ������( ��8
��.�* (N) 
 �������9: /����
 S +�.�-+�* +(����.�0�(4
������* SF (2)…SF (6). 1 – 4��3����, 2 – 3�4��3����, 3 – ��+�(�(, 4 – 4������
+�(. 
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 (+. 5.  ������( ��8
��.�* (N) 
 �������9: /����
 S +�.�-+�* +(����.�0�(4
������* SF (2)…SF (6). 1 – 3
�����), 2 – .���4�����) 4��3���(4. 
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V. V. Stcherbic, L. P. Buchatsky 
Taras Shevchenko National University of Kyiv, Ukraine 
STATISTICAL REGULARITIES OF SYNONYMOUS CODON USAGE IN THE GENOME 
OF DIFFERENT ORGANISMS 
On the basis of information taken from the Codon Usage Database, it is established that for six of the 
investigated groups of organisms, codon usage statistics is determined by two random processes: the 
Ornstein-Uhlenbeck process and the Wiener process. 
Key words: codon usage bias, synonymous codon families, GC3- index, informational entropy, ensembles of 
organisms 
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