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Характеризуются модели предбиологической эволюции, в исследовании которых принимал участие
автор настоящей статьи: модель квазивидов, модель гиперциклов, модель сайзеров. Модель квазиви-
дов была предложена Эйгеном в начале 1970-х годов. Эта модель описывает эволюцию популяции
макромолекул РНК, кодирующих наследственную информацию. При размножении молекул РНК
происходит копирование наследуемой информации. Ошибки в процессе копирования приводят к
мутациям РНК. Эволюция популяции приводит к отбору квазивида – такого распределения цепо-
чек РНК, в которое входит как “наилучшая РНК”, размножающаяся с максимальной скоростью,
так и близкие к ней цепочки, отличающиеся от этой наилучшей мутационными заменами. Модель
гиперциклов была предложена в конце 1970-х годов Эйгеном и Шустером. В гиперцикле к цепоч-
кам РНК добавляются цепочки аминокислот, которые выполняют определенные каталитические
функции и вместе с цепочками РНК формируют целостную систему кооперативно взаимодейству-
ющих макромолекул. Еще более близкая к простейшим организмам модель – модель сайзеров –
была предложена В.А. Ратнером и В.В. Шаминым в начале 1980-х годов. Термин сайзер (syser) про-
исходит от слов SYstem of SElf-Reproduction1 (самовоспроизводящаяся система). В сайзер входят по-
линуклеотидная цепочка, фермент репликации, фермент трансляции и другие ферменты и белки. Так-
же отмечена модель стохастического корректора, которая, как и модель сайзеров, характеризует
определенное приближение к реальным биологическим клеткам по сравнению с гиперциклами.
Проводится сопоставление модели сайзеров и модели стохастического корректора. В настоящей ра-
боте кратко характеризуются все перечисленные модели и излагаются результаты оригинальных
расчетов по этим моделям.
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В настоящей работе охарактеризованы три
формальные модели, относящиеся к проблеме
происхождения жизни: модель квазивидов (Ei-
gen, 1971; Эйген, 1973; Eigen, Schuster, 1979; Эй-
ген, Шустер, 1982; Eigen et al., 1989), модель ги-
перциклов (Eigen, Schuster, 1979; Эйген, Шустер,
1982), модель сайзеров (Ратнер, Шамин, 1980,
1983; White, 1980; Feistel, 1983). Все эти модели
формальны и описывают только гипотетические
процессы, которые могли идти в процессе проис-
хождения жизни. Но четкость этих моделей мо-
жет помочь пониманию реальных предбиологи-
ческих процессов. Более того, в рамках моделей
возникает возможность анализа близких эволюци-
онных процессов. В частности, в рамках модели
квазивидов, как это кратко представлено ниже,
можно получить достаточно общие оценки ско-

рости эволюции для нескольких близких вариан-
тов эволюционных процессов.

В рамках модели сайзеров можно построить
модель адаптивного сайзера, характеризующего
макромолекулярную систему приспособления к
переменной внешней среде.

Модель сайзеров сопоставляется также с идей-
но близкой к ней моделью стохастического кор-
ректора (stochastic corrector model). Последняя
была предложена и исследована венгерским тео-
ретиком-эволюционистом Шатмари с сотрудни-
ками (Szathmáry, 1986a, b; Szathmáry, Demeter,
1987).

Статья во многом опирается на оригинальные
работы автора по перечисленным моделям.

ИСПОЛЬЗУЕМЫЕ МЕТОДЫ
При исследовании скорости и эффективности

эволюционных процессов в модели квазивидов
использовались: 1) аналитические математиче-

1 Если следовать оригинальному звучанию составных частей
термина, то получается “сисер”, однако устоялась предло-
женная ранее транскрипция (Примечание редактора).
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ские оценки в определенных приближениях (ис-
пользуемые приближения представлены в соот-
ветствующих местах статьи), 2) компьютерные
расчеты по моделям, 3) проверка аналитических
оценок с помощью компьютерных расчетов.

При исследовании модели сайзеров использо-
вались методы анализа нелинейных динамиче-
ских систем, методы анализа нелинейных обык-
новенных дифференциальных уравнений.

МОДЕЛЬ КВАЗИВИДОВ
Описание основной модели квазивидов с мерой 

близости Хемминга

Содержательно в модели квазивидов рассмат-
ривается эволюция популяции цепочек РНК,
которые при наличии притока энергии в виде
богатых энергией молекул типа АТФ могут реп-
лицироваться, т.е. размножаться (путем саморе-
пликации или репликации с помощью простей-
ших ферментных систем). Ошибки в процессе
репликации приводят к мутациям РНК. Эволю-
ция популяции приводит к отбору квазивида –
распределения цепочек РНК, в которое входит
как “наилучшая РНК” (размножающаяся с мак-
симальной скоростью), так и близкие к ней це-
почки, отличающиеся от этой наилучшей мута-
ционными заменами.

Перейдем к формальному описанию модели
квазивидов. Рассматриваем эволюцию популя-
ции особей. Считаем, что особи популяции – ин-
формационные цепочки, которые могут размно-
жаться и мутировать. Отдельная особь задается
своим “генотипом” Sk. Популяция есть множе-
ство {Sk}, состоящее из n особей Sk, k = 1, …, n, где n
– численность популяции. Генотип Sk представляет
собой цепочку из L символов, Ski, i = 1, …, L, где L –
длина цепочки. Предполагается, что длина цепо-
чек L и численность популяции n велики (L, n  1)
и не меняются в ходе эволюции. В основной мо-
дели предполагаем, что символы цепочек Ski при-
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нимают два значения: Ski = 0 либо 1. Генотип S
определяет приспособленность f(S) модельных
“организмов”. Приспособленности неотрица-
тельны: f(S) ≥ 0.

В основной формальной модели будем рас-
сматривать простой случай, когда имеется одна
оптимальная цепочка (the master sequence) SM,
имеющая максимальную приспособленность.
Приспособленность f(S) произвольной особи S
определяется расстоянием по Хеммингу ρ(S, SM)
между S и SM (числом несовпадающих компонент
в соответствующих позициях этих цепочек), при-
чем f(S) экспоненциально уменьшается с ростом
ρ(S, SM). Иными словами, чем менее данная це-
почка похожа на оптимальную, тем меньше ее
приспособленность. Формально считаем:

(1)

где β – положительный параметр интенсивности
отбора.

Эволюционный процесс состоит из последова-
тельности поколений. Новое поколение {Sk(G + 1)}
получается из старого {Sk(G)} путем отбора и му-
таций цепочек Sk(G); G – номер поколения. От-
бор представляет собой формирование нового
поколения в соответствии с приспособленностями
особей f(Sk): чем больше приспособленность осо-
би, тем больше у нее будет потомков в новом по-
колении. Мутации состоят в случайной замене
символов Ski у особей нового поколения. Начальная
популяция (G = 0) формируется из n случайных
особей. Формальный алгоритм эволюции пред-
ставлен в табл. 1.

Формирование новой популяции (табл. 1, под-
шаг 1.2) организуем следующим образом. Пред-
ставим, что у нас есть игровая рулетка (упрощен-
ная, с закрепленным указателем-стрелкой вместо
шарика). Для каждого поколения отмечаем на ру-
летке n секторов, долю k-го сектора (отнесенную ко

всей площади круга) считаем равной 

( ) exp –  ,[ )],(f = βρ MS S S

=
=  1

n
k k ll

q f f

Таблица 1. Алгоритм эволюции в модели квазивидов

Шаг 0. Формирование начальной популяции {Sk (0)}. Для каждого k = 1, …, n и для каждого i = 1, …, L выбираем 
случайно значение Ski , полагая его равным 0 либо 1.

Шаг 1. Отбор.

Подшаг 1.1. Расчет приспособленностей. Для каждого k = 1, …, n вычисляем величину f(Sk).

Подшаг 1.2. Формирование новой популяции {Sk(G + 1)}. Отбор n особей в новую популяцию {Sk(G + 1)} с вероят-
ностями, пропорциональными f(Sk).

Шаг 2. Мутации особей в новой популяции. Для каждого k = 1, …, n, для каждого i = 1, …, L с вероятностью PM 
заменяем символ Ski(G + 1) на произвольный символ (0 либо 1). Параметр PM характеризует интенсивность 
мутаций.

Организация последовательности поколений. Повторяем шаги 1, 2 для G = 1, 2, …
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(рис. 1), здесь fk = f(Sk). Далее n раз крутим рулет-
ку, каждый раз определяем номер сектора, на ко-
тором останавливается стрелка, и соответствую-
щую этому номеру особь выбираем в популяцию
следующего поколения. Таким образом, в следу-
ющее поколение будет отобрано ровно n особей.
При этом для каждого вращения рулетки вероят-
ность k-й особи попасть в следующее поколение
пропорциональна ее приспособленности fk. Не-
которые особи будут отобраны в новое поколение
несколько раз – мы интерпретируем это как по-
явление в новой популяции нескольких потомков
данной особи. Такой метод отбора хорошо изве-
стен в теории эволюционных алгоритмов. Он на-
зывается рулеточным (roulette wheel selection) или
отбором с вероятностями, пропорциональными
приспособленностям (fitness proportionate selection).

Результаты численного моделирования
для основной модели

Характер эволюции существенно зависит от чис-
ленности популяции n. Если n очень велико (n  2L),
то численности особей каждого вида можно рас-
сматривать как большие числа, а эволюцию – как
детерминированный процесс (2L – общее число
различных цепочек длины L с двоичными симво-
лами). В этом случае эволюционная динамика
популяции может быть описана системой обык-
новенных дифференциальных уравнений, методы
исследования которых хорошо известны. Показа-
но, что в отсутствие мутаций происходит отбор осо-
би, имеющей наибольшую приспособленность, а
при наличии мутаций в результате эволюции

@

формируется квазивид (подробнее об этом детер-
минированном случае см. Eigen, 1971; Эйген,
1973; Eigen, Schuster, 1979; Эйген, Шустер, 1982;
Eigen et al., 1989; Редько, 2005).

Детерминированный случай может иметь место
только при малых длинах цепочек S. При L > 100
для любой разумной численности популяции
эволюция в модели квазивидов должна рассмат-
риваться как стохастический процесс. Поэтому
необходим анализ стохастического случая, для
которого 2L  n. Этот случай и рассмотрен ниже.
В этом случае для характеристики основных осо-
бенностей эволюции целесообразно использо-
вать количественные оценки и методы компью-
терного моделирования.

Далее между параметрами модели предпола-
гаем следующие естественные соотношения: L, n  1,
2L  n, β >~PML, PML~< 1. Неравенство 2L  n
означает, что эволюционный процесс существен-
но стохастичен, число видов цепочек генотипов в
конкретной популяции сравнительно невелико, а
отдельные виды цепочек вообще отсутствуют в по-
пуляции. Соотношение β >~ PML означает, что ин-
тенсивность отбора достаточно велика, а PML ~< 1 –
что интенсивность мутаций сравнительно неве-
лика. В работах автора (Редько, 1986а; Редько,
Цой, 2005) был проведен цикл компьютерных
расчетов в рамках рассматриваемой модели ква-
зивидов с хемминговой мерой близости между
цепочками генотипов. Результаты расчетов де-
монстрируют, что для выбранных соотношений
между параметрами эволюцию можно охаракте-
ризовать следующим образом (пример результа-
тов расчета представлен на рис. 2):

• распределение по ρ в начальной случайной
популяции близко к нормальному распределе-

@

@
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Рис. 1. Пример схемы отбора, согласно которой осо-
би выбираются в популяцию нового поколения с ве-
роятностями qk, пропорциональными их приспособ-
ленностям fk: n = 4, f1 = 2, f2 = 4, f3 = 1, f4 = 1.

q4 = 18

q1 = 14

q3 = 18

q2 = 12

Рис. 2. Эволюция распределения особей при n = L =
= 1000, β = 1, PM = 1/L = 0.001. По оси ординат отло-
жена доля n(ρ) особей, имеющих рассматриваемое
значение ρ; G – номер поколения.
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нию со средним ρ = L/2 и дисперсией L/4 (ρ –
среднее по популяции расстояние по Хеммингу
между цепочками генотипов и оптимальной це-
почкой SM);

• процесс эволюции можно характеризовать
двумя стадиями: первой – быстрой и второй –
медленной;

• на первой стадии происходит отбор особей с
достаточно малыми значениями ρ, и распределе-
ние n(ρ) сжимается;

• на второй стадии появление новых особей в
популяции ограничено мутациями, из-за этого
ограничения скорость уменьшения ρ значитель-
но меньше, чем на первой стадии;

• окончательное распределение характеризует
квазивид – распределение в окрестности опти-
мальной цепочки SM;

• при малых интенсивностях отбора и мутаций
(1  β >~PML) распределение в квазивиде близко к
распределению Пуассона со средним ρ = PML/β.

Разделение эволюционного процесса на две
стадии тесно связано с неравенством 2L  n. Это
неравенство обуславливает то, что новые виды
цепочек генотипов в популяции могут появиться
только в результате мутаций. А так как интенсив-
ность мутаций сравнительно невелика, вторая
стадия длится достаточно долго. Для расчета,
представленного на рис. 2, указанное неравенство
выполняется с большим запасом: 2L = 21000 ~ 10300,
n = 1000, поэтому вторая стадия занимает практи-
чески весь эволюционный процесс.

Для представленного на рис. 2 расчета первая
стадия за счет достаточно интенсивного отбора
длится всего лишь одно поколение эволюции.
Основное время эволюции занимает вторая ста-
дия. Уменьшение величин ρ со временем на вто-
рой стадии происходит неравномерно: в начале
стадии скорость уменьшения ρ выше, чем в даль-
нейшем. Это обусловлено тем, что число благо-
приятных мутаций, приводящих к понижению ρ,
постепенно уменьшается. Окончательное рас-
пределение (квазивид), близкое к показанному
при G = 500, формируется в окрестности опти-
мальной цепочки SM, для которой ρ = 0. Харак-
терное время (число поколений) сходимости все-
го эволюционного процесса порядка длины гено-
типа L.

Так как 2L  n, рассматриваемые эволюцион-
ные процессы имеют стохастический характер.
В частности, необходимо учитывать нейтраль-
ный отбор, т.е. фиксацию особей, не зависящую
от их приспособленностей. Характерное время
нейтрального отбора порядка численности попу-
ляции: Gn ~ n (Кимура, 1985; Редько, 2018).

@
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Оценка скорости эволюции для основной
модели квазивидов

Учитывая качественный характер эволюции
(рис. 2) и роль нейтрального отбора, оценим ско-
рость и эффективность рассматриваемого эволю-
ционного процесса в модели квазивидов с хем-
минговой мерой близости.

Считаем, что численность популяции n доста-
точно велика:

(2)
где Gn – характерное время (число поколений)
нейтрального отбора, GT – характерное время
сходимости всего эволюционного процесса. Пер-
вое неравенство в (2) означает, что мы считаем не
слишком сильным влияние нейтрального отбора,
так как характерное время всей эволюции мень-
ше или порядка Gn, т.е. эволюция не менее эф-
фективна, чем нейтральный отбор. Второе нера-
венство соответствует пренебрежению мутацион-
ными потерями уже найденных удачных особей в
популяции.

При больших L характерное число поколений
всего эволюционного процесса, т.е. величина GT,
определяется второй (медленной) стадией эволю-
ции, на которой эволюционный поиск происхо-
дит следующим образом. Для того чтобы появи-
лись новые особи с меньшими значениями ρ,
должно произойти достаточное количество мута-
ций, а затем – фиксация этих новых особей в ре-
зультате отбора. Оценим характерное число по-
колений эволюции G–1, за которое ρ уменьшается
на 1 (ρ – среднее по популяции расстояние по
Хеммингу между цепочками генотипов и опти-
мальной цепочкой SM). Оно составляет G–1 ~ GM + GS,
где GM ~ (LPM)–1 – характерное число поколений, за
которое особи популяции промутируют, GS ~ β–1 –
характерное число поколений, за которое особи,
для которых ρ = ρ – 1, в результате отбора вытес-
нят из популяции особей, для которых ρ = ρ.
Учитывая, что за время всего эволюционного
процесса ρ должно уменьшиться на величину,
приближенно равную L/2, полагаем GT ~ G–1L и
имеем:

(3)
Общее число особей, участвующих в эволю-

ции, составляет ntotal = nGT. Оценим величины GT
и ntotal для заданного L при достаточно разумно
выбранных остальных параметрах β, PM, n. Эти
параметры выбираем таким образом, чтобы, по
возможности, уменьшить величины GT и ntotal.
Интенсивность отбора считаем достаточно боль-
шой: β >~ PML, – и тогда можно пренебречь вто-
рым слагаемым в (3). Интенсивность мутаций не
должна быть слишком высокой, чтобы не было
мутационных потерь у найденных уже в процессе

> !~ , 1 – 1[ ( ) ]– 1 ,L n
n T MG G P

+ β–1 –1  .)~ (T MG P L
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эволюции удачных особей, но и не слишком ма-
ла, чтобы мутационный поиск происходил доста-
точно быстро. Полагаем, что интенсивность му-
таций “оптимальна”, т.е. PM соответствует при-
мерно одной мутации в каждой цепочке в каждом
поколении, PM ~ L –1. При такой частоте мутаций,
с одной стороны, появление новых генотипов
особей в популяции в результате мутаций проис-
ходит достаточно быстро и, с другой стороны,
можно пренебречь мутационными потерями (вы-
полняется второе неравенство в (2)). Тогда имеем
GT ~ (PM)–1 ~ L. Также полагаем, что первое из не-
равенств (2) выполняется “на пределе” (Gn ~ GT),
т.е. для численности популяции имеем оценку:

(4)
Оценки (4) предполагают минимальную допу-

стимую численность популяции, при которой
еще не очень существенны потери особей в ре-
зультате нейтрального отбора. С учетом сделан-
ных предположений получаем оценки характер-
ного времени (числа поколений) эволюции GT и
общего числа особей, участвующих в эволюции
ntotal:

(5)

Выражения (5) определяют оценки скорости
сходимости всего эволюционного процесса (зна-
чение GT) и эффективности эволюционного по-
иска оптимальной цепочки SM (значение ntotal).
Оценки (5) были получены при использовании
ряда допущений. Поэтому они были проверены
путем компьютерных расчетов (Редько, Цой,
2005; Редько, 2018). Эти расчеты подтвердили
справедливость оценок (5). Согласуются с оцен-
ками и результаты, приведенные на рис. 2: со-
гласно рисунку, число поколений для сходимости
всего эволюционного процесса имеет порядок
длины цепочек генотипов L: GT ~ L.

Близкие эволюционные модели
Хотя оценки (5) получены для основной моде-

ли квазивидов с хемминговой мерой близости,
эта же методика получения оценок скорости и
эффективности эволюции применима к несколь-
ким близким эволюционным моделям. Кратко
охарактеризуем эти модели.

Несколько символов в цепочках генотипов
Аналогичную методику В.Г. Редько и Ю.Р. Цой

применили к модели квазивидов, в которой сим-
волы цепочек принимали λ различных значений
(λ – небольшое целое число, например, λ = 4;
Red’ko, Tsoy, 2006). Как и в изложенной выше мо-
дели с λ = 2, предполагаем существование опти-
мальной цепочки SM и экспоненциальное убыва-

~ ~ ~ .n Tn G G L

2
total~ ,  ~ .TG L n L

ние приспособленности произвольной цепочки-
особи S с ростом расстояния по Хеммингу ρ(S,
SM) между S и SM (см. выражение (1)). Изложен-
ная схема получения оценок полностью приме-
нима и к этой модели. Установлено, что характер-
ное число поколений эволюции GT и общее число
ntotal особей, участвующих в эволюции, определя-
ются выражениями:

(6)

Отметим, что (6) обобщают выражения (5):
при λ = 2 (6) переходят в (5).

Модель узкого канала
Еще одна близкая модель – модель узкого ка-

нала, в которой рассматривается эволюция попу-
ляции цепочек-особей Sk. Как и в модели с хем-
минговой мерой близости, символы цепочек Ski
принимают два значения: Ski = 0 либо 1; i = 1, 2, …, L;
k = 1, 2, …, n; L – длина цепочек; n – численность
популяции. Также имеется оптимальная цепочка
SM, приспособленность которой максимальна.
Однако число цепочек Sk, приспособленность
которых отлична от нуля, ограничено. Имеется
только L + 1 таких цепочек Sk, k = 0, 1, 2, …, L.
Упорядочим нумерацию цепочек: S0 – оптималь-
ная цепочка, S0 = SM, число несовпадающих сим-
волов в Sk и SM равно k, а приспособленность це-
почки Sk равна f(Sk) = exp(–βk), k ≤ L. Приспособ-
ленности всех остальных цепочек-особей равны 0.
При этом для того, чтобы перейти от цепочки Sk к
цепочке Sk – 1, нужно изменить только один опре-
деленный символ. Следовательно, чтобы перейти
от цепочки SL к цепочке S0 нужно поочередно из-
менить L символов в строго заданном порядке,
т.е. пройти по “узкому каналу”. И в процессе эво-
люции при поиске S0 мутации должны произойти
именно в этом порядке. При “неправильных” му-
тациях будут появляться нежизнеспособные це-
почки-особи с нулевой приспособленностью. Для
наглядности приведем простой пример таких осо-
бей (L = 4): S4 = {0, 0, 0, 0}; S3 = {0, 0, 0, 1}; S2 = {0, 0,
1, 1}; S1 = {0, 1, 1, 1}; S0 = {1, 1, 1, 1}. Все остальные це-
почки имеют нулевую приспособленность. Вид-
но, что для того, чтобы пройти от S4 к S0, нужно
идти по “узкому каналу”, поочередно меняя сим-
волы в нужном порядке.

Для модели узкого канала справедливы все
рассуждения, сделанные при оценке скорости и
эффективности эволюции в модели с хемминго-
вой мерой близости, поэтому оценки (5) приме-
нимы и для модели узкого канала. Единственная
разница состоит в том, что в основной модели с
хемминговой мерой близости число благоприят-
ных мутаций, ведущих к SM, значительно больше,
чем в модели узкого канала, и потому в модели уз-

λ λ 2
total~ – 1 ,   ~ –( ) [( ) ]1 .TG L n L
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кого канала скорость эволюции несколько замед-
ляется по сравнению с основной моделью. Такое
замедление подтверждается компьютерными
расчетами.

Модель эволюционного поиска минимумов
энергии спинового стекла

Рассмотренные эволюционные модели соот-
ветствуют случаю единственного максимума при-
способленности, что является их ограничением.
Но с биологической точки зрения важно рассмот-
реть модели с множеством различных максиму-
мов приспособленности. Кратко охарактеризуем
“спин-стекольную” модель эволюции (Редько,
1990а, 2018), в которой число различных макси-
мумов приспособленности велико, оно экспонен-
циально растет с ростом длины цепочки-особи.

В физике хорошо известна модель спинового
стекла, которая описывает систему попарно взаи-
модействующих спинов (Sherrington, Kirkpatrick,
1975; Kirkpatrick, Sherrington, 1978). Взаимодей-
ствия между спинами предполагаются случайными.
Формально модель спинового стекла сводится к
следующему.

Имеется система S, состоящая из L спинов: S =
= {S1, S2, …, SL}; число спинов полагается боль-
шим, L  1. Спины принимают значения +1 либо –1:
Si = +1, –1. Взаимодействия между спинами слу-
чайны. Энергия E(S) спиновой системы есть

(7)

где Jij – элементы матрицы случайных взаимодей-
ствий между спинами. Величины Jij нормально
распределены около нуля, плотность распределе-
ния P(Jij) задается выражением

(8)

Для модели (7)–(8) известно, что число M ло-
кальных минимумов энергии спинового стекла
экспоненциально растет с увеличением L (Tana-
ka, Edwards, 1980):

(9)

Локальный минимум энергии есть такое со-
стояние системы спинов SL, для которого смена
знака любого одного спина (Si → –Si) приводит к
повышению энергии.

Глобальный минимум энергии E0 приближен-
но составляет величину –0.8L (Young, Kirkpatrick,
1982):

(10)

Согласно (7)–(8) среднее вариации энергии
ΔE при смене знака одного спина (Si → –Si) имеет
порядок 1 (Редько, 1990а):

@
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(11)
а среднее значение энергии при случайной ори-
ентации спинов равно 0:

(12)
Рассмотрим эволюцию популяции, в которой

генотипы модельных особей S представляют со-
бой цепочки L символов: S = (S1, S2, …, SL), Si = +1
либо –1. Приспособленность особи Sk определя-
ем как

(13)
где E(Sk) – энергия спинового стекла (7), задава-
емого генотипом Sk, β – положительный пара-
метр интенсивности отбора.

Рассматриваем следующий эволюционный
процесс. В начальном поколении особи (цепочки
спинов) случайны. Имеется отбор и мутации осо-
бей, отбор производится описанным выше руле-
точным методом, мутации представляют собой
случайные замены символов Si → –Si. Подчерк-
нем, что удаление средней энергии в начальном
поколении (G = 0) от глобального минимума со-
гласно (10), (12) имеет порядок L. Вариация энер-
гии при мутации Si → –Si согласно (11) порядка 1.
Таким образом, эти параметры, определяющие
скорость и эффективность эволюционных про-
цессов, близки к таковым для модели квазивидов
с хемминговой мерой близости. Поэтому и для
модели эволюции в спин-стекольной модели так-
же справедливы оценки скорости и эффективно-
сти эволюции (5).

Итак, на основе понятия спиновых стекол
можно построить модель эволюции для “орга-
низмов”, генотипы которых состоят из множе-
ства случайно попарно взаимодействующих меж-
ду собой элементов. Эволюция может рассматри-
ваться как процесс поиска такой комбинации
элементов, которая обеспечивает наиболее эф-
фективную кооперацию элементов генотипа. Ка-
чественно “спин-стекольная” модель эволюции
аналогична модели с хемминговой мерой близо-
сти. Основное отличие состоит в том, что в эво-
люционном процессе квазивид формируется не в
окрестности единственного максимума приспо-
собленности, а в окрестности одного из много-
численных локальных максимумов приспособ-
ленности.

Выводы по оценкам скорости и эффективности 
эволюции

Количественные оценки скорости сходимости
и эффективности нескольких сходных эволюци-
онных алгоритмов подтверждены результатами
компьютерных расчетов. Наиболее полный ана-
лиз проведен для модели квазивидов с хемминго-
вой мерой близости. Для этой модели формулы

Δ ~ 1 ,E

= 0 .E

( ) ( )exp –  ] ,[k kf E= βS S
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(5) оценивают характерное число поколений схо-
димости к квазивиду и общее число особей,
участвующих в эволюции. Эти же оценки при-
ближенно применимы и к остальным рассмот-
ренным моделям.

Оценки получены при следующем выборе па-
раметров:

1) L  1 – длина цепочек генотипов велика;
2) β >~ PML – интенсивность отбора достаточ-

но велика;
3) PM ~ L–1 – мутации “оптимальны” (порядка

одной замены символа в генотипе за одно поко-
ление);

4) n ~ L – численность популяции порядка
длины генотипа; при этом условие пренебреже-
ния нейтральным отбором выполняется “на пре-
деле”: рассматривается минимальная допустимая
численность популяции n.

Результат оценок таков:
1) характерное число поколений эволюции,

обеспечивающей сходимость к квазивиду, поряд-
ка длины цепочки генотипа L: GT ~ L;

2) общее число особей, участвующих в эволю-
ционном процессе, порядка L2: ntotal = nGT ~ L2.

Ясно, что эти оценки для реальной биологиче-
ской эволюции очень грубые. Тем не менее долж-
на существовать четкая опорная модель, количе-
ственно характеризующая процесс биологиче-
ской эволюции. Модель квазивидов играет роль
такой опорной модели. Разные варианты модели
показывают, что модель квазивидов охватывает
достаточно большое количество схем эволюци-
онных процессов.

МОДЕЛЬ ГИПЕРЦИКЛОВ
Так как модель гиперциклов хорошо известна

(Eigen, Schuster, 1979; Эйген, Шустер, 1982), здесь
мы только кратко охарактеризуем ее основные
черты.

Одна из содержательных интерпретаций рас-
смотренной выше модели квазивидов – эволю-
ция полинуклеотидных цепочек РНК. Такая эво-
люция могла иметь место на самых начальных
этапах происхождения жизни. Цепочки РНК
могли самореплицироваться, однако точность
копирования примитивных полинуклеотидов
была мала, поэтому длина таких цепочек могла
быть только небольшой. Эйген и Шустер предло-
жили модель гиперциклов, в которой к цепочкам
РНК добавляются ферменты, которые выполня-
ют определенные каталитические функции и
вместе с цепочками РНК формируют целостную
систему кооперативно взаимодействующих мак-
ромолекул. Ферменты могли способствовать по-
вышению точности копирования, в результате
количество информации, которое такие прими-

@

тивные “особи” могли передавать потомкам, воз-
растало. Итак, модель гиперциклов интерпретиру-
ет гипотетическую стадию эволюции, которая
могла следовать за квазивидами. Схема гипер-
цикла представлена на рис. 3. В гиперцикле РНК
и ферменты кооперируются следующим образом:
имеются РНК-цепочки (Ii); i-я РНК кодирует i-й
фермент Ei (i = 1, 2, …, n); ферменты циклически
катализируют репликацию РНК, а именно E1
способствует репликации I2, E2 способствует ре-
пликации I3, …, En способствует репликации I1.
Кроме того, упомянутые макромолекулы коопе-
ративно обеспечивают примитивную трансля-
цию, так что информация, закодированная РНК-
цепочками, транслируется в структуру фермен-
тов, аналогично обычному механизму трансля-
ции в биологических клетках.

Отметим, что для эффективной конкуренции
различные гиперциклы должны быть помещены
в отдельные компартменты, т.е. должно быть
пространственное разделение гиперциклов раз-
ного вида (Файстель и др., 1980). Это условие не-
обходимо для того, чтобы в процессе эволюции
отбирались гиперциклы, имеющие лучшие ката-
литические способности входящих в них фермен-
тов. Если не размещать гиперциклы по компарт-
ментам, то селекция определяется начальными
условиями, а не каталитическими свойствами
макромолекул гиперцикла.

Отметим также и слабую сторону модели ги-
перциклов. Как было показано в ряде работ (Sza-
thmáry, 1986b; Szathmáry, Demeter, 1987; Zintzaras
et al., 2002), гиперциклы слабо устойчивы по от-
ношению к мутациям: при мутациях отдельные
РНК-цепочки могут выходить из строя, что будет
приводить к разрушению структуры гиперцикла.

Рис. 3. Структура гиперцикла. Ii – РНК-цепочки, Ei –
ферменты репликации (i = 1, 2, …, n).
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МОДЕЛЬ САЙЗЕРОВ

В начале 1980-х годов несколько авторов пред-
ложили фактически одну и ту же модель (Ратнер,
Шамин, 1980, 1983; White, 1980; Feistel, 1983), ко-
торую В.А. Ратнер и В.В. Шамин назвали “Сай-
зер” (Syser).

Модель сайзеров, так же как и модель гипер-
циклов, может рассматриваться как разумная мо-
дель возникновения кооперативных макромоле-
кулярных самовоспроизводящихся систем, со-
держащих как полинуклеотиды, так и ферменты.
Однако сайзеры более сходны с биологическими
организмами, чем гиперциклы. Кроме того, сай-
зеры – достаточно универсальная модель само-
воспроизводящейся системы с кибернетической
точки зрения. В частности, общая архитектура
сайзеров подобна структуре самовоспроизводя-
щихся автоматов, предложенных и исследован-
ных фон Нейманом на заре современной ком-
пьютерной эры (Нейман, 1971).

Модель сайзеров может служить основой для
интерпретации этапов эволюции от мини-сайзе-
ров (содержащих только необходимые для само-
воспроизведения макромолекулы) к простейшим
одноклеточным организмам. Например, можно
построить модель простейшей молекулярной си-
стемы адаптации к переменной внешней среде,
которая могла бы возникнуть на предбиологиче-
ском уровне (такая модель адаптивного сайзера
будет рассмотрена ниже). Далее в этом разделе мы
рассмотрим общую схему сайзеров, проанализи-
руем динамику макромолекул в сайзерах и рас-
смотрим конкуренцию сайзеров разных типов.

Общая схема сайзеров

Сайзер включает в себя (рис. 4): полинуклео-
тидную матрицу (полинуклеотидную цепочку) I,
фермент репликации E1, фермент трансляции E2
и другие возможные белки E3, …, En. Полинуклео-
тидная матрица I кодирует белки, фермент ре-
пликации E1 обеспечивает репликацию матрицы
I, фермент трансляции E2 обеспечивает синтез

белков в соответствии с информацией, храня-
щейся в матрице I.

Сайзеры имеют определенное сходство с био-
логическими клетками. Матрица I хранит “гене-
тическую” информацию; ферменты E1 и E2 пред-
ставляют собой простые аналоги довольно сложных
систем репликации и трансляции биологических
клеток. Архитектура сайзеров уже приближается
к схеме самовоспроизводящейся системы управ-
ления живой клетки (Ратнер, 2001).

Под ферментом репликации E1 можно подра-
зумевать целую систему ферментов (несколько
различных ферментов, которые в совокупности
выполняют функцию репликации) – такая заме-
на не изменит существенно приведенное ниже
математическое описание сайзеров. То же самое
справедливо и для фермента трансляции E2.

Предполагается, что как ферменты реплика-
ции, так и ферменты трансляции функциониру-
ют универсально, т.е. все они “работают” с оди-
наковой эффективностью, независимо от свойств
матриц, которые они реплицируют или с которых
они “считывают” белки.

Отметим, что имеет смысл рассматривать ди-
намику макромолекул сайзеров не в гомогенной
среде, а предполагать, что каждый вид сайзеров
располагается в своем компартменте, в прото-
клетке (Chen, 2006; Chen, Walde, 2010). Анализ
множества различных сайзеров в гомогенной сре-
де (Редько, 1986б, 2005) показывает, что в этом
случае концентрация полинуклеотидных матриц
вообще не меняется, а концентрации ферментов
при больших временах стремятся к величинам,
пропорциональным исходным концентрациям
матриц. Это имеет простой смысл: так как фер-
менты репликации всех видов сайзеров универ-
сальны, относительные концентрации полинук-
леотидных матриц разных видов не меняются, а
так как ферменты трансляции также универсаль-
ны, синтезируемые ферменты “подстраиваются”
под матрицы, и их концентрации в конце концов
становятся пропорциональными концентрациям
матриц. Иными словами, несмотря на разнообра-
зие сайзеров, в гомогенной среде нет существен-
ного их отбора в соответствии с эффективностью
ферментов – все определяется только начальными
концентрациями матриц. Чтобы выйти из такого
“эволюционного застоя” и перейти к естественно-
му отбору лучших “особей”, поместим сайзеры в
протоклетки.

Понятие протоклетки активно используется
исследователями проблемы происхождения жиз-
ни. Под протоклеткой понимается капля, содер-
жащая макромолекулы – предшественники мак-
ромолекул биологических клеток. Протоклетка
окружена мембранной оболочкой. В определен-
ном смысле протоклетки подобны коацерватным
каплям (Опарин 1957, 1968). Подробнее о прото-

Рис. 4. Общая схема сайзера. I – полинуклеотидная
матрица, Ei – ферменты/белки. Круговая стрелка над
матрицей символизирует процесс репликации.
Стрелки, направленные вертикально вниз, соответ-
ствуют процессам трансляции. Стрелки от ферментов
E1 и E2 поясняют, что эти ферменты катализируют
процессы репликации и трансляции соответственно.

E1 E2 E3 E4 En

I

. . .
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клетках можно прочитать в работах Чена (Chen,
2006; Chen, Walde, 2010).

Математическое описание сайзеров

Динамика макромолекул

Для описания динамики сайзеров в прото-
клетках используем метод, предложенный в рабо-
те Р. Файстеля с соавт. (1980) для описания кон-
куренции гиперциклов. Предполагаем, что сайзе-
ры помещены в протоклетки, каждая из которых
есть капля, имеющая полупроницаемую оболоч-
ку: она проницаема для малых молекул (таких как
энергетически богатые АТФ), но непроницаема
для макромолекул (полинуклеотидов и фермен-
тов). Предполагаем, что 1) сайзеры помещены в
протоклетки; 2) каждая протоклетка включает
только один тип сайзеров; 3) объем любой прото-
клетки пропорционален числу макромолекул
внутри данной протоклетки.

Используя эти предположения, получаем сле-
дующие уравнения, характеризующие динамику
макромолекул в отдельной протоклетке:

(14)

где Ni и xi – число и концентрация макромолекул
i-го типа в рассматриваемой протоклетке соот-
ветственно; t – время; V – объем протоклетки; c –
суммарная концентрация макромолекул в данной

протоклетке ( ); fi – скорость синтеза
макромолекул i-го типа. Индекс i = 0 относится к
матрице I, остальные индексы i (= 1, …, n) отно-
сятся к ферментам E1, …, En.

Считаем, что имеется баланс между осмоти-
ческим давлением, которое обусловлено избы-
точной концентрацией макромолекул внутри
протоклетки, и давлением поверхностного натя-
жения оболочки протоклетки, так что суммар-
ная концентрация макромолекул c постоянна

( ) (Файстель и др., 1980).

Скорости синтеза макромолекул определяем
следующим образом:

(15)

где ai – неотрицательные константы. Выражения
(15) подразумевают, что скорость синтеза мат-
риц/ферментов пропорциональна концентрации
матриц и концентрации фермента реплика-
ции/трансляции.

Из уравнений (14) с учетом постоянства сум-
марной концентрации макромолекул имеем:
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Согласно (15), (16) динамика концентраций
макромолекул описывается системой обыкновен-
ных нелинейных дифференциальных уравнений.
Эти уравнения проанализированы качественны-
ми методами в работах В.Г. Редько (2005, 2018).
Проведенный анализ показывает, что при доста-
точно больших временах концентрации макро-
молекул сходятся к устойчивой особой точке x0 =
= { }. Величины  определяются выражениями:

(18)

Характерное время τ сходимости к точке x0 со-
ставляет

(19)

Селективные ценности сайзеров.
Конкуренция сайзеров разного типа

Согласно уравнению (17) скорость роста объе-
мов протоклеток для определенного сайзера про-
порциональна величине

(20)

Комбинируя формулы (15), (18), (20), находим
величины W для равновесной точки x0:

(21)

Если есть несколько типов сайзеров, которые
имеют различные параметры ai, то величины W,
характеризующие суммарную скорость макромо-
лекулярного синтеза сайзеров, можно рассматри-
вать как естественную меру приспособленности,
определяющую конкуренцию сайзеров разных
типов. Величины W (20), будем называть селек-
тивными ценностями сайзеров. Здесь мы считаем,
что времена τ сходимости к устойчивому состоя-
нию много меньше других времен, характеризую-
щих рассматриваемые процессы. Это означает,
что селективные ценности сайзеров W определя-
ются формулой (21).

Для анализа конкуренции сайзеров в явном
виде будем считать, что 1) каждая протоклетка де-
лится пополам, когда ее объем превышает неко-
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торую критическую величину, и 2) полный объем
всех протоклеток постоянен: ,
где Vk – суммарный объем протоклеток, содержа-
щих сайзеры k-го типа. Тогда вместо выражения
(17) имеем:

(22a)

(22b)

где селективные ценности Wk определяются па-
раметрами скорости синтеза ai согласно выраже-
нию (21). Селективные ценности различны для
различных сайзеров. Параметр E в уравнениях
(22a) характеризует однородное разбавление по-
пуляции протоклеток (Файстель и др., 1980).
Формула (22b) есть следствие условия dVT/dt = 0.

Уравнения (22) описывают конкуренцию сай-
зеров. Согласно общему решению этих уравне-
ний (Eigen, 1971; Эйген, 1973; Eigen, Schuster,
1979; Эйген, Шустер, 1982; Редько, 2005), в ре-
зультате конкуренции происходит отбор такого
типа сайзеров, который имеет максимальную се-
лективную ценность W.

Итак, в протоклетках происходит отбор сайзе-
ров, обладающих наибольшей суммарной скоро-
стью синтеза макромолекул. Выживают сайзеры,
обладающие максимальной “производительно-
стью труда”.

Рассмотренная модель конкуренции сайзеров,
располагающихся в протоклетках, показывает,
что такая конкуренция обеспечивает условия для
эволюционного прогресса: если в популяции в ре-
зультате мутаций появляется новый сайзер, се-
лективная ценность которого выше по сравне-
нию с другими сайзерами, то такой сайзер в ре-
зультате отбора вытеснит остальные.

Сопоставление модели сайзеров и модели 
стохастического корректора

Модель стохастического корректора (stochastic
corrector model) была предложена и исследована в
работах Шатмари с соавт. (Szathmáry, 1986a, b;
Szathmáry, Demeter, 1987; Zintzaras et al., 2002).
Суть модели стохастического корректора состоит
в следующем:

А) Имеется несколько типов репликаторов,
которые входят в протоклетку и конкурируют
между собой, но тем не менее взаимно дополняют
друг друга. В работах Шатмари (Szathmáry, 1986a,
b; Szathmáry, Demeter, 1987) рассматриваются два
типа репликаторов. Клетке для существования
нужны два типа репликаторов, и, хотя они конку-
рируют между собой, оба типа нужны клетке рас-
сматриваемого протоорганизма. Репликаторы
совместно способствуют формированию моно-

= = constT kk
V V

= − ,k
k k k

dV W V EV
dt

= 
1 ,k k

kT

E W V
V

меров, используемых в репликации (Könnyű,
Czárán, 2013). Как и в модели сайзеров предпола-
гается, что репликаторы помещены в определен-
ный компартмент – протоклетку.

Б) Число молекул репликаторов в клетке неве-
лико, несколько штук, в процессе жизни клетки
число молекул репликаторов увеличивается.

В) Имеется механизм дупликации клеток. Оба
репликатора участвуют в производстве опреде-
ленного полезного для клетки вещества S, когда
число молекул этого вещества S превосходит
определенный порог, клетка делится пополам на
две дочерние клетки, получившиеся при этом ре-
пликаторы случайно распределяются по клеткам-
потомкам.

Г) Потомки с “правильной” пропорцией меж-
ду числом репликаторов разных типов живут
дальше, потомки с нарушенной пропорцией меж-
ду репликаторами вымирают. “Правильная” про-
порция может состоять в том, что число реплика-
торов двух входящих в клетку типов примерно
равно друг другу.

Процесс деления протоклеток в модели стоха-
стического корректора хорошо проиллюстриро-
ван на сайте (Tyler, 2019).

Важные моменты модели стохастического
корректора: 1) небольшое число молекул репли-
каторов в протоклетке, 2) конкуренция между
разными типами репликаторов, аналогичная
конкуренции между органеллами в клетках эука-
риот (Szathmáry, 1986a), но разные типы реплика-
торов нужны “протоорганизму” так же, как нуж-
ны разные органеллы в клетке эукариот.

Фактически модель стохастического коррек-
тора и модель сайзеров взаимно дополняют друг
друга. Модель сайзеров более четко воспроизво-
дит общую схему репликации хромосомы и
трансляции белков по информации, закодиро-
ванной в хромосоме. Но число макромолекул в
разработанных моделях сайзеров велико. Модель
стохастического корректора более четко характе-
ризует процесс использования небольшого числа
молекул взаимно конкурирующих и дополняю-
щих друг друга репликаторов.

Отметим, что как в модели сайзеров, так и в
модели стохастического корректора возможно не
только помещение макромолекул в компартмент,
но адсорбция макромолекул на минеральной
подложке, что может способствовать более совер-
шенной эволюции рассматриваемого “протоор-
ганизма” (Könnyű, Czárán, 2013).

Сайзеры и самовоспроизводящиеся автоматы
фон Неймана

На заре современной компьютерной эры фон
Нейман предложил и исследовал модель самовос-
производящихся автоматов (Neumann, Burks,
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1966; Нейман, 1971). Они состоят из следующих
основных компонент (рис. 5): 1) лента L, храня-
щая информацию, 2) автомат A, предназначен-
ный для изготовления произвольного автомата
согласно информации, закодированной в ленте L,
3) автомат B, предназначенный для копирования
ленты L, 4) автомат C, координирующий процесс
отделения нового изготовленного автомата-по-
томка от автомата-родителя. Кроме этих необхо-
димых компонент, самовоспроизводящиеся авто-
маты могут включать и дополнительные автоматы,
конструкция которых кодируется лентой L.

Общие архитектура и принципы функциони-
рования сайзеров подобны таковым для самовос-
производящихся автоматов. Компоненты само-
воспроизводящихся автоматов и соответствую-
щие им аналоги сайзеров представлены в табл. 2.

Таким образом, модель сайзеров характеризу-
ет достаточно общую структуру самовоспроизво-
дящихся систем.

Модель адаптивного сайзера
Модель адаптивного сайзера характеризует

схему адаптации к внешней среде, которая могла
возникнуть на предбиологическом уровне или на
очень ранних этапах биологической эволюции.
Ниже дано краткое изложение модели адаптив-
ного сайзера (Редько, 1990б, 2018), имеющего
простую макромолекулярную систему управле-
ния, которая включает и выключает синтез опре-
деленного фермента в ответ на изменения внеш-

ней среды; схема этой молекулярной адаптации
подобна классической схеме регулирования син-
теза белков в бактериях по Жакобу и Моно (Jacob,
Monod, 1961).

Общая схема и принцип функционирования 
адаптивного сайзера

Сконструируем схему адаптивного сайзера, до-
бавляя необходимые ферменты к схеме минималь-
но возможного сайзера (мини-сайзера). Есте-
ственно, конструируем все по подобию с биологи-
ческим прототипом (Jacob, Monod, 1961). Схемы
мини-сайзера и адаптивного сайзера представле-
ны на рис. 6.

Мини-сайзер (рис. 6a) – это простейший сайзер,
содержащий только те макромолекулы, которые
необходимы и достаточны для самовоспроизведе-
ния, а именно полинуклеотидную матрицу I, фер-
мент репликации E1 и фермент трансляции E2.

В адаптивный сайзер включим два дополни-
тельных фермента: фермент-регулятор E3 и фер-
мент-адаптер E4 (рис. 6б). Фермент-регулятор E3
отслеживает состояние внешней среды и включа-
ет или выключает синтез фермента-адаптера E4 в
соответствии с изменениями окружающей среды.

Рассмотрим оба этих сайзера и сравним их се-
лективные свойства, делая естественные предпо-
ложения о приспособлении адаптивного сайзера
к внешней среде. Предполагаем, что имеется два
возможных состояния внешней среды: среда А и

Рис. 5. Схема самовоспроизводящихся автоматов по фон Нейману (1971).

L

B A C

L

B A C

Автомат-родитель Автомат-потомок

Таблица 2. Сравнение архитектур автоматов фон Неймана и сайзеров

Самовоспроизводящиеся автоматы фон Неймана Сайзеры

Запоминающая лента L Полинуклеотидная матрица I

Автомат A, предназначенный для изготовления произвольного 
автомата согласно информации, закодированной в ленте L

Фермент трансляции E2

Автомат B, копирующий ленту L Фермент репликации E1

Автомат C, координирующий процесс отделения автомата-
потомка от автомата-родителя

Деление протоклеток в процессе роста сайзеров
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среда B. Среда А – обычная, в которой оба сайзера
обладают способностью самовоспроизведения.
Среда B – измененное состояние, в котором мак-
ромолекулярный синтез имеет место только в
адаптивном сайзере и только при наличии фер-
мента-адаптера E4. Фермент-регулятор E3 в адап-
тивном сайзере синтезируется постоянно с малой
интенсивностью в обеих средах и включает син-
тез адаптера E4 в среде B и выключает этот синтез
в среде A.

В качестве примера двух сред можно рассмат-
ривать ситуацию, когда среда А соответствует
обычному субстрату SA, которым могут питаться
оба сайзера, а среда B соответствует обычно “не-
съедобному” химическому субстрату SB, который
в адаптивном сайзере может быть преобразован в
обычный “съедобный субстрат” SA посредством
адаптера E4. Естественно, что для экономии жиз-
ненных ресурсов желательно синтезировать адап-
тер E4 только тогда, когда это действительно не-
обходимо, т.е. только в среде B. Чтобы отслежи-
вать состояние окружающей среды, в адаптивный
сайзер включен фермент-регулятор E3, который
синтезируется всегда, но “экономно”, с малой
интенсивностью.

Какой сайзер будет выживать в переменной
среде? Ответ на этот вопрос далеко не очевиден.
Действительно, ясно, что адаптивный сайзер
имеет селективные преимущества по сравнению
с мини-сайзером в окружающей среде B. Но для
переменной среды ситуация сложнее, так как
адаптивный сайзер должен синтезировать допол-
нительный фермент E3, и это – дополнительная
нагрузка для адаптивного сайзера по сравнению с
мини-сайзером. Более того, адаптивному сайзеру
необходимо определенное время для перехода от
режима одной среды к другой, так что конкурен-
ция сайзеров должна зависеть и от частоты смены
сред. Поэтому необходим анализ конкуренции
сайзеров, который и представлен ниже.

Математическое описание мини-сайзера
и адаптивного сайзера

Проанализируем динамику макромолекул в
мини-сайзере и адаптивном сайзере, используя
изложенную выше общую схему расчета конку-
ренции сайзеров. В общем виде эта динамика
описывается уравнениями (16), в которых нужно
конкретизировать формулы для скорости синтеза
макромолекул fi у рассматриваемых сайзеров в
обеих средах. Определим скорости синтеза следу-
ющим образом.

Для мини-сайзера полагаем:

(23a)

(23b)
Для адаптивного сайзера полагаем:

(24a)

(24b)

где bi – параметры скорости синтеза в среде B.
Здесь, как и выше, x0 – концентрации матриц, xi –
концентрации ферментов Ei (i = 1, 2,…).

Аналогично (15) эти формулы подразумевают,
что скорость синтеза матриц/ферментов пропор-
циональна концентрации матриц и концентра-
ции фермента репликации/трансляции. Выраже-
ние (23b) означает, что в мини-сайзере в среде B
синтез макромолекул отсутствует.

Как показано выше, в фиксированной окру-
жающей среде концентрации макромолекул в
сайзерах сходятся к устойчивой особой точке x0. В
переменной среде конкуренция мини- и адаптив-
ного сайзеров зависит от частоты чередования
сред. В работах В.Г. Редько (1990б, 2018) проана-
лизированы два предельных случая: 1) редкая
смена сред – длительности сред TA, TB намного
больше характерных времен τA, τB сходимости к
устойчивой точке x0: TA  τA, TB  τB; 2) частая
смена сред – длительности сред TA, TB намного

= = =0 0 0 1 0 2, ,   1,2,  в среде ,i if a x x f a x x i A

= = =0 1 2 0,  в среде .f f f B

= =
=

0 0 0 1 0 2, ,
1,2,3,  в среде ,

i if a x x f a x x
i A

= =
=

0 0 0 1 0 2, , 
1,2,3,4,   в среде ,

i if b x x f b x x
i B

@ @

Рис. 6. Схемы мини-сайзера (a) и адаптивного сайзера (б). I – полинуклеотидная матрица, E1 – фермент репликации,
E2 – фермент трансляции, E3 – фермент-регулятор, E4 – фермент-адаптер.

I

E1 E2

а б

I

E1 E2 E3 E4
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меньше характерных времен τA, τB сходимости к
устойчивой точке x0: TA  τA, TB  τB . Был прове-
ден параметрический анализ конкуренции мини-
сайзера и адаптивного сайзера. Основные резуль-
таты этого анализа показаны на рис. 7. Предпола-
галось, что процесс смены сред периодический и
что относительные скорости макромолекулярно-
го синтеза в адаптивном сайзере (см. формулы
(24)) не зависят от окружающей среды: bi = Kai, i =
= 0, …, 3, где K – константа пропорциональности.

Рис. 7 показывает, при какой относительной
частоте P среды B выживает тот или иной сайзер.
Если P > Pt, то выживает адаптивный сайзер, если
P < Pt, то выживает мини-сайзер, Pt – пороговое
значение относительной частоты среды B. При-
меры зависимостей Pt (K) для случаев редкой и
частой смены сред для нескольких значений па-
раметров εA и εB показаны на рис. 7. Эти парамет-
ры определяются скоростями синтеза макромо-
лекул (см. выражения (23), (24)) следующим об-
разом:

(25)

Видно, что для больших εB (т.е. для больших
скоростей синтеза фермента-адаптера E4) область
выживания адаптивного сайзера для частой сме-

! !

ε =
+ +

ε =
+ + +

2 3

0 1 2 1 2

2 4

0 1 2 1 2 3

,
( )

.
( )

A

B

a a
a a a a a

b b
b b b b b b

ны сред намного меньше, чем для редкой смены
сред.

Таким образом, разработанная модель описы-
вает конкуренцию адаптивного сайзера и мини-
сайзера. Адаптивный сайзер имеет селективные
преимущества по сравнению с мини-сайзером,
но не всегда, а лишь тогда, когда “расходы” (не-
обходимость постоянного синтеза фермента-ре-
гулятора E3), требуемые для обеспечения функ-
ционирования молекулярной системы переклю-
чения, достаточно малы. Тем самым данная
модель демонстрирует, что новое “изобретение”
эволюции может быть полезно, но не всегда, а
только тогда, когда расходы на поддержание ра-
боты этого “изобретения” меньше, чем получае-
мая польза.

Рассмотренная система регулирования синте-
за ферментов могла бы быть первой, возникшей в
процессе эволюции системой адаптации к пере-
менной внешней среде.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Рассмотренные модели характеризуют посте-

пенно усложняющиеся макромолекулярные пред-
шественники биологических организмов.

Квазивиды характеризуют эволюцию простых
информационных единиц – РНК-цепочек не-
большой длины.

Гиперциклы – это макромолекулярные систе-
мы, учитывающие кооперацию цепочек РНК с
простейшими ферментами, кодируемыми этими
цепочками.

Сайзеры – это молекулярные “конструкции”,
достаточно близкие к самовоспроизводящейся
молекулярно-генетической системе живой клет-
ки.

Представленные модели – это только возмож-
ные элементы эволюции предбиологических си-
стем. Тем не менее они позволяют четко и на се-
рьезном математическом уровне представить ги-
потетические этапы предбиологической
эволюции.

Настоящая работа выполнена в рамках госу-
дарственного задания по проведению фундамен-
тальных научных исследований по теме “Иссле-
дование нейроморфных систем обработки боль-
ших данных и технологии их изготовления”
(№ 0065-2019-0003). Автор благодарен рецензен-
ту и научному редактору за полезные замечания и
рекомендации, способствовавшие улучшению
статьи.
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Models of prebiotic evolution, investigated by the author, are characterized, namely 1) the quasispecies mod-
el, 2) the hypercycle model, and 3) the syser model. The quasispecies model was proposed by Manfred Eigen,
this model describes an evolution of population of the RNA macromolecules that could encode hereditary
information. During the reproduction of RNA molecules, the inherited information is copied. Errors in the
copying process lead to RNA mutations. The evolution of such a population leads to the selection of a quasi-
species. The quasispecies is such a distribution of RNA chains that include both the “best RNA” (i.e., repro-
ducing at maximal speed) and similar RNA chains that differ slightly from this best RNA by mutational sub-
stitutions. The hypercycle model was proposed in the late 1970s by Manfred Eigen and Peter Schuster. The
hypercycle includes both the RNA chains and chains of amino acids, which perform certain catalytic func-
tions. Both types of chains form a system of cooperatively interacting macromolecules. The syser model was
proposed by Vadim Ratner and Vladimir Shamin. The term syser is abbreviation from the SYstem of SElf-
Reproduction. Sysers are closer to simplest organisms as compared with hypercycles. A syser includes the
polynucleotide chain, replication enzyme, translation enzyme, and other enzymes/proteins. A stochastic cor-
relator model is also outlined, which, like the syser model, characterizes a certain approach to real biological
cells. The syser model and the stochastic correlator model are compared. The current study characterizes all
the noted models. The brief mathematical description of the models and the main results of computer simu-
lations corresponding to the models are presented.
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