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Àííîòàöèÿ

Ñóùåñòâóþùèå ìîäåëè ïåðâè÷íîãî æèçíåííîãî öèêëà îïèðàþòñÿ

íà ïðåäïîëîæåíèå ðåïðîäóêòèâíîé âûãîäû ìîäåëè îäíîêðàòíîé ðåäó-

ïëèêàöèè áåëêîâî-íóêëåîòèäíîãî êîìïëåêñà âñëåäñòâèå ìåíüøåé óÿç-

âèìîñòè ïîäîáíîãî ïðîöåññà ïî îòíîøåíèþ ê âîçíèêíîâåíèþ îøèáî÷-

íûõ èëè íåïîëíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ïîäîáíûå îáúÿñíåíèÿ, îä-

íàêî, íåóäîâëåòâîðèòåëüíû, òàê êàê ýâîëþöèÿ ðåïðîäóêòèâíûõ îðãà-

íåëë â æèâîé ïðèðîäå â ïðèíöèïå íå èñêëþ÷àåò áåçîøèáî÷íîãî îäíî-

âðåìåííîãî ñèíòåçà áèñïèðàëè. Îáúÿñíåíèå îòñóòñòâèÿ ïîäîáíîãî ìå-

õàíèçìà ðåäóïëèêàöèè â ñîâðåìåííîé áèîñôåðå äîëæíî îñíîâûâàòü-

ñÿ íà áîëåå îáúåêòèâíûõ îãðàíè÷åíèÿõ áèîêèíåòèêè. Â äàííîé ðàáî-

òå ïðåäëàãàåòñÿ ìîäåëü ìíîæåñòâåííîé ðåäóïëèêàöèè, ó÷èòûâàþùàÿ

âçàèìîçàâèñèìîñòü êîíêóðèðóþùèõ ïðîöåññîâ, è ïðîäåìîíñòðèðîâà-

íî �âûðîæäåíèå� ïàðàëëåëüíûõ ïðîöåññîâ â åäèíñòâåííûé âñëåäñòâèå

åñòåñòâåííîãî ïðåäïîëîæåíèÿ î äèôôóçèè ñóáñòðàòà â îêðåñòíîñòè

òî÷åê ðåäóïëèêàöèè.

Ââåäåíèå

Ìåõàíèçì ðåäóïëèêàöèè áèñïèðàëè ÄÍÊ, èñïîëüçóåìûé â ñîâðåìåííîé áèî-
ñôåðå, îïèðàåòñÿ íà ïðåäïîëîæåíèå î ìåíüøåé ïðåäðàñïîëîæåííîñòè îä-
íîêðàòíîé ðåïëèêàöèè ê îøèáêàì. Ïîäîáíîå îáúÿñíåíèå, îäíàêî, íåóäîâëå-
òâîðèòåëüíî ñ òî÷êè çðåíèÿ áàçîâîé ìàòåìàòè÷åñêîé ìîäåëè ðåäóïëèêàöèè,
òàê êàê íåÿâíî îñíîâûâàåòñÿ íà âëèÿíèè íåñïåöèôèöèðóåìûõ âíåøíèõ ïà-
ðàìåòðîâ, èãíîðèðóåìûõ â áàçîâîé ìîäåëè. Ïðåäëàãàåìîå íàìè îáúÿñíå-
íèå, êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, áîëåå ïðåäïî÷òèòåëüíî, òàê êàê áàçèðóåòñÿ
íà åñòåñòâåííîì îáîáùåíèè ìîäåëè äëÿ ñîâìåñòíîãî ïðîèçâîäñòâà áåëêîâî-
íóêëåîòèäíîãî êîìïëåêñà ñ èñïîëüçîâàíèåì îáùåãî ïðèòîêà ñóáñòðàòà.
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Ðèñ. 1: Ìíîæåñòâåííàÿ ðåäóïëèêàöèÿ (ñì. [4]). X1 è X2 îáîçíà÷àþò ëîêàëü-
íûå êîíöåíòðàöèè ñóáñòðàòà â òî÷êàõ ðåïëèêàöèè. Íà÷àëî íîâîãî ñèíòåçà
áèñïèðàëè äî îêîí÷àíèÿ ïðåäûäóùåãî ïðèâîäèò ê íåîáõîäèìîñòè ñîâìåñò-
íîãî ìîäåëèðîâàíèÿ ñ ó÷¼òîì äèôôóçèè ñóáñòðàòà.

Áàçîâàÿ ìîäåëü

Ðàññìîòðèì ìîäåëü ðåäóïëèêàöèè áåëêîâî-íóêëåîòèäíîãî êîìïëåêñà, îïè-
ñûâàåìóþ â [4]. Îáîçíà÷èì êîíöåíòðàöèþ ñóáñòðàòà, èñïîëüçóåìîãî â äóá-
ëèðîâàíèè ñïèðàëè X (X = X1 íà Ðèñ.1, èãíîðèðóÿ âòîðóþ âåòâü äåëåíèÿ),
êîíöåíòðàöèþ ïðîäóêòà Y , ïðèòîê ñâåæåãî ñóáñòðàòà â ñèñòåìó ν, ñêîðîñòü
ñèíòåçà a, à ïàðàìåòðû îòòîêà ïðîäóêòà è íàñûùåíèÿ ñèñòåìû ïðîäóòîì c
è K. Ïðîöåññ ðåäóïëèêàöèè ìîæåò áûòü îïèñàí ñëåäóþùåé äèíàìè÷åñêîé
ñèñòåìîé [4]

dX

dt
= ν − aXY − bX,

dY

dt
= aXY − cY

K + Y
.

(1)

Ñèñòåìà (1) äîïóñêàåò ñòàöèîíàðíîå ðåøåíèå

X1 = ν/b = X0, Y 1 = 0, (2)

ãäå X0 îáîçíà÷àåò êîíöåíòðàöèþ ñóáñòðàòà äî íà÷àëà ðåäóïëèêàöèè, ñîâ-
ïàäàþùóþ ñ êîíöåíòðàöèåé âäàëè îò òî÷êè ñèíòåçà, à

b = ν/X0

îáîçíà÷àåò ñêîðîñòü îòòîêà ñóáñòðàòà. Çàìåòèì, ÷òî ðåøåíèå (2) ïîïðî-
ñòó îçíà÷àåò îòñóòñòâèå ðåäóïëèêàöèè, è àíàëèç äèíàìè÷åñêîé ñèñòåìû (1)
âáëèçè ýòîé îñîáîé òî÷êè óêàçûâàåò íà òî, ÷òî ýòà òî÷êà ÿâëÿåòñÿ àñèìï-
òîòè÷åñêè óñòîé÷èâîé òîëüêî ïðè âûïîëíåíèè óñëîâèÿ

a ≤ c · b
K · ν

=
c

K
/X0 ⇒ aX0Y −

c

K
Y ≤ 0−

òî åñòü ïðè óñëîâèè äîñòàòî÷íî ìåäëåííîé ñêîðîñòè ðåäóïëèêàöèè. Èíûìè
ñëîâàìè, ïðîöåññ ðåäóïëèêàöèè íå íà÷èíàåòñÿ, åñëè ïðèðîñò ñèíòåçèðîâàí-
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íîãî ïðîäóêòà ïðè ìàëûõ êîíöåíòðàöèÿõ ïîñëåäíåãî íèæå îòòîêà ïðîäóê-
òà (ïðàâàÿ ÷àñòü âòîðîãî óðàâíåíèÿ ñèñòåìû (1) íåïîëîæèòåëüíà). Âòîðàÿ
îñîáàÿ òî÷êà äà¼òñÿ ðàçìåðíûìè êîîðäèíàòàìè

X2 =
c− ν
aK − b

, Y 2 =
νKa− cb
a(c− ν)

. (3)

Çàìåòèì, ÷òî ðåøåíèå (3) îïèñûâàåò ïîñòîÿííóþ êîíöåíòðàöèþ ñèíòåçèðî-
âàííîãî ïðîäóêòà â òî÷êå äåëåíèÿ, áåç êàêîãî-ëèáî óñêîðåíèÿ èëè çàìåäëå-
íèÿ ïðîöåññà. Ïåðåéäÿ ê áåçðàçìåðíûì âåëè÷èíàì

x =
X

X2

, y =
Y

Y 2

, τ = ta
c− ν
Ka− b

, (4)

ñèñòåìà (1) ñâîäèòñÿ ê ñèñòåìå

dx

dτ
= α [1− (1−m)xy −mx] ,

dy

dτ
= xy − (q + 1)y

q + y
,

(5)

ãäå

q =
Ka(c− ν)
Kaν − cb

, m =
b(c− ν)
ν(Ka− b)

, α =
ν (Ka− b)2

a(c− ν)
.

Ñòàöèîíàðíàÿ òî÷êà (3) â íîâûõ êîîðäèíàòàõ î÷åâèäíî ïåðåâîäèòñÿ â (1, 1).
Èññëåäîâàíèå õàðàêòåðèñòè÷åñêèõ ÷èñåë ñèñòåìû, ïîëó÷åííîé ëèíåàðèçà-
öèåé (5) â îêðåñòíîñòè (1, 1) óêàçûâàåò íà òî, ÷òî îñîáàÿ òî÷êà (3) ÿâëÿåòñÿ
íåóñòîé÷èâûì ôîêóñîì ïðè âûïîëíåíèè óñëîâèÿ∣∣∣α− 1

q + 1

∣∣∣ < 2

√
α

[
q

1 + q
−m

]
. (6)

Ïðè âûïîëíåíèè ïðîòèâîïîëîæíîãî íåðàâåíñòâà â (6) îñîáàÿ òî÷êà ñòàíî-
âèòñÿ (íåóñòîé÷èâûì) óçëîì. Ïåðåðîæäåíèå óçëà â ôîêóñ ñîïðîâîæäàåòñÿ
ïîÿâëåíèåì óñòîé÷èâîãî ïðåäåëüíîãî öèêëà (ñì. [1]), è èìåííî ýòî ðåøå-
íèå è ïðåäñòàâëÿåò íàèáîëüøèé èíòåðåñ, òàê êàê èìåííîãî ýòèì îñöèëëè-
ðóþùèì ðåøåíèåì îïèñûâàåòñÿ ïðîöåññ ñèíòåçà (ñì. [3] â ïðèëîæåíèè ê
õèìè÷åñêîé êèíåòèêå).

Ìîäåëü îäíîâðåìåííîé ðåäóïëèêàöèè

Ìíîæåñòâåííàÿ ðåäóïëèêàöèÿ, ò.å. îäíîâðåìåííàÿ ðåäóïëèêàöèÿ ðîäèòåëü-
ñêîé è äî÷åðíåé áèñïèðàëè äî îêîí÷àíèÿ ñèíòåçà äî÷åðíåé áèñïèðàëè, â
ïðèíöèïå âîçìîæíà, è äàæå ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷åñòâå ïðåèìó-
ùåñòâåííîãî ôàêòîðà, ñïîñîáñòâóþùåãî ýâîëþöèîííîìó ïðåâîñõîäñòâó âè-
äà, ñïîñîáíîìó ê ñâåðõ-ýêñïîíåíöèàëüíîìó ðîñòó â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâè-
ÿõ [2]. Îòñóòñòâèå ïîäîáíîãî ìåõàíèçìà â æèâîé ïðèðîäå äîëæíî îñíîâû-
âàòüñÿ íà ôóíäàìåíòàëüíûõ õèìèêî-êèíåòè÷åñêèõ îãðàíè÷åíèÿõ, è â íàøåé
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Ðèñ. 2: Â îòñóòñòâèè äèôôóçèè ñóáñòðàòà ïðîöåññ ðåïëèêàöèè ïðîõîäèò ïà-
ðàëëåëüíî è íåçàâèñèìî. Ðåøåíèå ñèñòåìû (7) ðàñïàäàåòñÿ íà äâà ïðåäåëü-
íûõ öèêëà óðàâíåíèÿ (1). Äâå íèæíèå ïàíåëè íà äàííîé è ïîñëåäóþùèõ
èëëþñòðàöèÿõ äåìîíñòðèðóþò êîëåáàòåëüíûé ïðîöåññ èçìåíåíèÿ êîíöåí-
òðàöèé ñóáñòðàòà è íóêëåîòèäîâ, ñîîòâåòñòâåííî.

ðàáîòå ìû ðàññìàòðèâàåì ýôôåêò äèôôóçèè ñóáñòðàòà ìåæäó ñîñåäíèìè
òî÷êàìè ðåäóïëèêàöèè, êàê ôàêòîð, âîçäåéñòâóþùèé íà îäíîâðåìåííûé
ñèíòåç. Ïðåäëàãàåìàÿ íàìè ìîäåëü îäíîâðåìåííîé ðåäóïëèêàöèè îñíîâàíà
íà ñèñòåìå èç ÷åòûð¼õ óðàâíåíèé äëÿ êîíöåíòðàöèé ñóáñòðàòà è ïðîäóêòà
â ñîñåäíèõ òî÷êàõ ðåäóïëèêàöèè (ñì. Ðèñ. 1), ñâÿçàííûõ äèôôóçèîííûì
÷ëåíîì:

dX1

dt
= ν − aX1Y1 − bX1 + d (X2 −X1) ,

dX2

dt
= ν − aX2Y2 − bX2 − d (X2 −X1) ,

dY1
dt

= aX1Y1 −
cY1

K + Y1
,

dY2
dt

= aX2Y2 −
cY2

K + Y2
.

(7)
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Â áåçðàçìåðíûõ êîîðäèíàòàõ (4) óðàâíåíèå (7) ïðèíèìàåò âèä

dx1
dτ

= α [1− (1−m)x1y1 −mx1 + γ(x2 − x1)] ,

dx2
dτ

= α [1− (1−m)x2y2 −mx2 − γ(x2 − x1)] ,

dy1
dτ

= x1y1 −
(q + 1)y1
q + y1

,

dy2
dτ

= x2y2 −
(q + 1)y2
q + y2

.

(8)

Ïðè îòñóòñòâèè ïîòîêà ñóáñòðàòà ìåæäó òî÷êàìè ðåäóïëèêàöèè, ò.å. ïðè
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Ðèñ. 3: Ìàëàÿ äèôôóçèè ñóáñòðàòà ïðèâîäèò ê âûðîæäåíèþ îäíîãî èç ïðî-
öåññîâ ðåïëèêàöèè. Êàêîé èìåííî èç ïðîöåññîâ ïðîäîëæàåòñÿ îïðåäåëÿåòñÿ
îòêëîíåíèÿìè íà÷àëüíûõ êîíöåíòðàöèé îò òî÷êè íåóñòîé÷èâîãî ðàâíîâå-
ñèÿ. Óâåëè÷åííàÿ ïðîäóêòèâíîñòü ïðîöåññà ðåïëèêàöèè ñâÿçàíà ñ ïðèòîêîì
ñóáñòðàòà è òàêæå äîñòèãàåòñÿ ðåøåíèåì óðàâíåíèÿ îäíîêðàòíîé ðåïëèêà-
öèè ïðè ñîîòâåòñòâóþùåì èçìåíåíèè ñêîðîñòè ïðèòîêà ν è îòòîêà b.

d = 0 â óðàâíåíèÿõ (7) è γ = 0 â óðàâíåíèÿõ (8) äëÿ áåçðàçìåðíûõ âåëè÷èí,
äâà ïðîöåññà ïðîòåêàþò íåçàâèñèìî, êàê ïîêàçàíî íà Ðèñ. 2. Äâà âåðõíèõ
ãðàôèêà äåìîíñòðèðóþò ñõîäèìîñòü ïðîöåññà ðåäóïëèêàöèè, îïèñûâàåìîãî
ñèñòåìîé (1) èëè (5) ê ïðåäåëüíîìó öèêëó. Äâà íèæíèõ ãðàôèêà óêàçûâàþò
íà ñèììåòðè÷íîå è ñäâèíóòîå ïî ôàçå ïîâåäåíèå êîíöåíòðàöèé ñóáñòðàòà è
ïðîäóêòà (íóêëåîòèäîâ) â äâóõ òî÷êàõ. Çàìåòèì, ÷òî íà÷àëüíûå êîíöåíòðà-
öèè âûáðàíû áëèçêèìè ê îñîáîé òî÷êå (3), äëÿ äåìîíñòðàöèè ñõîäèìîñòè ê
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àòòðàêòîðó. Ïàðàìåòðû ñèñòåìû (5) âûáðàíû ðàâíûìè

α = 0.05, q = 18, m = 0.847,

â ñîîòâåòñòâèè ñ ìîäåëüíûì ïðèìåðîì, ðàññìîòðåííûì â [4], îáåñïå÷èâàÿ
âûïîëíåíèå óñëîâèÿ (6). Êàðòèíà êàðäèíàëüíî ìåíÿåòñÿ äàæå ïðè íàëè÷èè
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Ðèñ. 4: Óâåëè÷åíèå äèôôóçèè ñóáñòðàòà (â äàííîì ñëó÷àå â äâà ðàçà) ïðè-
âîäèò ê åù¼ áîëåå ñêîðîìó âûðîæäåíèþ îäíîãî èç ïðîöåññîâ.

ìàëîé äèôôóçèè ñóáñòðàòà - ñì. Ðèñ. 3. Ñèíòåç â îäíîé èç òî÷åê äåëåíèÿ
ïîñòåïåííî âûðîæäàåòñÿ (ïðàâûé âåðõíèé è íèæíèé ãðàôèêè), âòîðîé ïðî-
öåññ óâåëè÷èâàåò ñèíòåç ïðîäóêòà (ëåâûé âåðõíèé ãðàôèê), à êîíöåíòðàöèè
ñóáñòðàòà â äâóõ òî÷êàõ êîëåáëþòñÿ ñî ñäâèãîì ïî ôàçå (ëåâûé íèæíèé ãðà-
ôèê). Óâåëè÷åííàÿ ïðîèçâîäèòåëüíîñòü ïðîöåññà â ñëó÷àå ó÷¼òà äèôôóçèè
íå ïðîòèâîðå÷èò ðåøåíèþ Ðèñ. 2. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå äèôôóçèÿ ìîæåò
áûòü ó÷òåíà ïðîñòî óâåëè÷åíèåì ïàðàìåòðà ïðèòîêà ν.

Èíòåðåñíî îòìåòèòü ñõîäèìîñòü îäíîé èç êîíöåíòðàöèé ê íóëåâîìó ðå-
øåíèþ y = 0, íåñìîòðÿ íà íåóñòîé÷èâîñòü ýòîãî ðåøåíèÿ äëÿ ñèñòåìû (1).
Ïðîñòîå ìàòåìàòè÷åñêîå îáúÿñíåíèå ýòîìó ÿâëåíèþ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî
óñëîâèå íåóñòîé÷èâîñòè â íóëå äëÿ äâóìåðíîé ñèñòåìû áîëåå íå äà¼òñÿ ïðî-
ñòûì èíâàðèàíòîì, à îïèñûâàåòñÿ äèíàìè÷åñêîé òðàåêòîðèåé. Â ÷àñòíîñòè,
ïðè çíà÷åíèÿõ êîíöåíòðàöèé ñóáñòðàòà âûøå è ïðàâåå çåë¼íûõ ïðÿìûõ íà
íèæíåì ëåâîì ãðàôèêå Ðèñ. 3, Y = 0 äëÿ îäíîé èç òî÷åê ðåäóïëèêàöèè ñòà-
íîâèòñÿ 3-ìåðíûì àòòðàêòîðîì, íàðóøàÿ óñëîâèå íåóñòîé÷èâîñòè íóëåâûõ
êîíöåíòðàöèé. Óâåëè÷åíèå êîýôôèöèåíòà äèôôóçèè ïðèâîäèò ê åù¼ áîëåå
áûñòðîìó âûðîæäåíèþ äâóõ ïðîöåññîâ â îäèí, êàê ïîêàçàíî íà Ðèñ. 4.

6



Çàêëþ÷åíèå

Íàìè ïðåäëîæåíà ìîäåëü îäíîâðåìåííîé ðåäóïëèêàöèè áåëêîâî-íóêëåîòèäíîãî
êîìïëåêñà ÄÍÊ, ó÷èòûâàþùàÿ âçàèìíóþ çàâèñèìîñòü êîíöåíòðàöèé ñóá-
ñòðàòà â òî÷êàõ ìíîæåñòâåííîé ðåïëèêàöèè. Íàìè ïîêàçàíî, ÷òî íàëè÷èå
äàæå ìàëîé äèôôóçèè ñóáñòðàòà ïðèâîäèò ê âûðîæäåíèþ ìíîæåñòâåííî-
ãî ñèíòåçà â îäèíî÷íûé ïðîöåññ, òåì ñàìûì ïðåäîñòàâëÿÿ ðàöèîíàëüíîå,
õèìèêî-êèíåòè÷åñêîå îáúÿñíåíèå ôàêòó îòñóòñòâèÿ îäíîâðåìåííîé ìíîæå-
ñòâåííîé ðåïëèêàöèè â ñîâðåìåííîé áèîñôåðå.
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