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Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà ðàáîòû

Àêòóàëüíîñòü òåìû. �åïëèêàòîðíûå ñèñòåìû ïðåäñòàâëÿþò ìàòåìàòè�

÷åñêóþ ìîäåëü äëÿ îïèñàíèÿ ïðîöåññà ýâîëþöèè âî ìíîãèõ áèîëîãè÷åñêèõ

ñèñòåìàõ. Â êîíòåêñòå ýâîëþöèîííîé òåîðèè, âïåðâûå òàêèå ñèñòåìû áûëè

ðàññìîòðåíû â ðàáîòàõ Ì. Ýéãåíà è Ï. Øóñòåðà

1,2,3
, à òàêæå â ðàáî�

òàõ Â. À. �àòíåðà, �. À. Ïîëóýêòîâà, Þ. À. Ïûõà, Þ. Ì. Ñâèðåæåâà

è Ä. Î. Ëîãî�åòà

4,5,6
. Îòìåòèì, ÷òî Ì. Ýéãåí è Ï. Øóñòåð âïåðâûå

ðàññìîòðåëè ðåïëèêàòîðíûå ñèñòåìû â ðàìêàõ èäåé, òàê íàçûâàåìîé, ïðåä�

áèîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè, ò.å. ïðîöåññà ýâîëþöèè ìàêðîìîëåêóë, êîòîðûé

ìîã ïðèâåñòè ê îáðàçîâàíèþ ñëîæíûõ ñàìîâîñïðîèçâîäÿùèõñÿ ìàêðîìî�

ëåêóë, ïîäîáíûõ ìàêðîìîëåêóëàì �ÍÊ. Ýòè ðàáîòû âûçâàëè áîëüøîé

èíòåðåñ, êàê ñî ñòîðîíû áèîëîãîâ

7,8
, òàê è ñî ñòîðîíû ìàòåìàòèêîâ

9,10
.

�åïëèêàòîðíîå óðàâíåíèå ìîæåò áûòü ïîëó÷åíî èç îáùåãî óðàâíåíèÿ

åñòåñòâåííîãî îòáîðà À. Í. Êîëìîãîðîâà

11

dNi

dt
= Nigi(N), i = 1, . . . , n, N(t) =

(

N1(t), ..., Nn(t)
)

, (1)

ãäå gi(N) � äîñòàòî÷íî ãëàäêèå �óíêöèè, îïèñûâàþùèå âçàèìîäåéñòâèå

âèäîâ, gi : R
n
+ → R.

Åñëè ïåðåéòè îò àáñîëþòíûõ ÷èñëåííîñòåé ê îòíîñèòåëüíûì

ui(t) =
Ni(t)

n
∑

k=1

Nk(t)
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n
∑

k=1

uk(t) = 1,
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è ïðåäïîëîæèòü, ÷òî gi(N) � îäíîðîäíûå �óíêöèè ïîðÿäêà s, ò.å.

gi(ξN) = ξsgi(N), ξ ∈ R,

òî ñèñòåìà (1) ìîæåò áûòü çàïèñàíà â âèäå

dui

dt
=

(

n
∑

k=1

Nk(t)

)s(

uigi(u)− ui

n
∑

k=1

ukgk(u)

)

, i = 1, n. (2)

Òàê êàê

n
∑

k=1

Nk(t) > 0, òî ñèñòåìà (2) îðáèòàëüíî òîïîëîãè÷åñêè ýêâèâà�

ëåíòíà

12

ñèñòåìå

dui

dt
= ui

(

gi(u)− f(t)
)

, f(t) =

n
∑

k=1

gk(u(t))uk(t), (3)

n
∑

k=1

uk(t) = 1, ui(0) = u0
i , i = 1, n.

Ýêâèâàëåíòíîñòü ñèñòåì (2) è (3), â ÷àñòíîñòè, îçíà÷àåò, ÷òî ýòè ñèñòåìû

èìåþò îäèíàêîâîå êîëè÷åñòâî íåïîäâèæíûõ òî÷åê îäèíàêîâîãî õàðàêòåðà,

è êàæäîé çàìêíóòîé òðàåêòîðèè ñèñòåìû (2) ñîîòâåòñòâóåò çàìêíóòàÿ òðà�

åêòîðèÿ ñèñòåìû (3), ò.å. êà÷åñòâåííîå ïîâåäåíèå ýòèõ ñèñòåì îäèíàêîâî.

Áîëåå òîãî, ýòè ñèñòåìû èìåþò îäèíàêîâûå �àçîâûå ïîðòðåòû, îòëè÷àþ�

ùèåñÿ ëèøü ñêîðîñòÿìè äâèæåíèÿ ïî �àçîâûì òðàåêòîðèÿì.

Åñëè â �îðìóëå (3) ïîëîæèòü

gi(u) =
(

Au

)

i
=

n
∑

j=1

aijuj , A = ||aij ||i,j=1,...,n,

òî îíà ïðèìåò âèä

dui

dt
= ui

[

(

Au

)

i
− f(u)

]

, f(u) =
(

Au,u
)

, ui(0) = u0
i , i = 1, n, (4)

è å¼ ðåøåíèÿ ðàçûñêèâàþòñÿ íà ñèìïëåêñå

Sn =

{

ui(t) ≥ 0, i = 1, n,
n
∑

i=1

ui(t) = 1

}

.

Âåëè÷èíà

(

Au
)

i
íàçûâàåòñÿ ïðèñïîñîáëåííîñòüþ (�èòíåñîì) i-îãî

âèäà, à �óíêöèÿ f(t) îïðåäåëÿåò ñðåäíþþ ïðèñïîñîáëåííîñòü (�èòíåñ)
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ïîïóëÿöèè. Ýëåìåíò aij ìàòðèöû A îïðåäåëÿåò âëèÿíèå j-îãî âèäà íà

ïîïóëÿöèþ âèäà ñ íîìåðîì i, à ñàìà ìàòðèöà A îïðåäåëÿåò, òàê íàçûâàå�

ìûé, ëàíäøà�ò ïðèñïîñîáëåííîñòè ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû. Ñèñòåìó (4)

åñòåñòâåííî èíòåðïðåòèðîâàòü â òåðìèíàõ óäåëüíîãî âêëàäà êàæäîãî âèäà,

êîòîðûé ïî îïðåäåëåíèþ ðàâåí ñ îäíîé ñòîðîíû âåëè÷èíå u̇i/ui, à ñ äðó�

ãîé � ðàçíîñòè ìåæäó ïðèñïîñîáëåííîñòüþ ýòîãî ñàìîãî âèäà è ñðåäíåé

ïðèñïîñîáëåííîñòüþ âñåé ïîïóëÿöèè.

Â 1930 ãîäó �. Ôèøåðîì

13

áûëà ñ�îðìóëèðîâàíà, òàê íàçûâàåìàÿ

îñíîâíàÿ òåîðåìà åñòåñòâåííîãî îòáîðà, ïîëîæèâøàÿ íà÷àëî ïðèìåíåíèþ

ýêñòðåìàëüíûõ ïðèíöèïîâ â òåîðèè áèîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè âèäîâ:

�The rate of in
rease in �tness of any organism at any time is equal to

its geneti
 varian
e in �tness at the time.�

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî èäåÿ ðàññìàòðèâàòü âåëè÷èíó ñðåäíåé ïðèñïî�

ñîáëåííîñòè â êà÷åñòâå êðèòåðèÿ ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ïðíàäëåæèò

Ñ. �àéòó

14,15
.

Çàìåòèì, ÷òî Ôèøåð íå ïðèâÿçûâàë ñâîþ òåîðåìó ê êàêîé - ëèáî

îïðåäåë¼ííîé ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìå, ê òîìó æå, ïðÿìî íèãäå èì íå êîí�

êðåòèçèðîâàëîñü ïîíÿòèå �geneti
 varian
e in �tness� . Ïîýòîìó, íåñìîòðÿ

íà ñëîæèâøèéñÿ â íàó÷íîé ëèòåðàòóðå òåðìèí �òåîðåìà� , óòâåðæäåíèå

Ôèøåðà íå èìååò ñòðîãîãî ìàòåìàòè÷åñêîãî îáîñíîâàíèÿ è, ñêîðåå, ìî�

æåò ðàññìàòðèâàòüñÿ â âèäå äîïîëíèòåëüíîãî ïîñòóëàòà ê îáùåé òåîðèè

ýâîëþöèè. Òåì íå ìåíåå, òåîðåìà �. Ôèøåðà øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ êàê â

èññëåäîâàíèÿõ ïî òåîðåòè÷åñêîé áèîëîãèè, òàê è â ìíîãî÷èñëåííûõ èñ�

ñëåäîâàíèÿõ ïî ìàòåìàòè÷åñêîé áèîëîãèè èç êîòîðûõ îòìåòèì ðàáîòû

Ä. Ô. Êðîó
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Ó. Ä. Ýâàíñà

17

, Ó. Äèêìàíà è äð.

18

è À. �ðà�åíà

19

.

Ïîäðîáíóþ èñòîðèþ ðàçâèòèÿ ïðèíöèïà ìàêñèìèçàöèè �èòíåñà â ïî�

ïóëÿöèîííîé ãåíåòèêå ìîæíî íàéòè â ðàáîòå

20
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Îáû÷íî ïîíÿòèå �geneti
 varian
e in �tness� îòîæäåñòâëÿåòñÿ ñ

�óíêöèåé ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ �èòíåñà (ïðèñïîñîáëåííîñòè). Çàìåòèì, ÷òî

ìíîãèå àâòîðû ñ÷èòàþò, ÷òî â îáùåì ñëó÷àå, ýòè ïîíÿòèÿ íå òîæäåñòâåí�

íû

21

.

Â òåîðåòè÷åñêîé áèîëîãèè øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ âèçóàëüíîå ïðåä�

ñòàâëåíèå ëàíäøà�òà ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè (�èòíåñà) â âèäå ñòà�

öèîíàðíîãî ãåîìåòðè÷åñêîãî îáúåêòà, ñîñòîÿùåãî èç âîçâûøåííîñòåé è

âïàäèí, à ñàì ïðîöåññ ýâîëþöèè âèäîâ îòìå÷àåòñÿ òðàåêòîðèåé, êîòîðàÿ,

íåñìîòðÿ íà âðåìåííîå ñíèæåíèå, ÷åðåç ïåðåâàëû óñòðåìëÿåòñÿ ê îäíîé

èç âåðøèí ýòîãî ëàíäøà�òà

22

(ðèñ. 1). Ñ ïîçèöèè ìàòåìàòèêè, òåîðåìà

Ôèøåðà ïîñòóëèðóåò ñóùåñòâîâàíèå �óíêöèè ëÿïóíîâñêîãî òèïà, êîòîðàÿ

ìîíîòîííî âîçðàñòàåò íà òðàåêòîðèÿõ ñèñòåìû â ïðîöåññå âðåìåííîé ýâî�

ëþöèîííîé àäàïòàöèè. Îäíàêî, òàêóþ �óíêöèþ óäà¼òñÿ ïîñòðîèòü ëèøü â

îòäåëüíûõ ÷àñòíûõ ñëó÷àÿõ, íàïðèìåð, êîãäà ðåïëèêàòîðíàÿ ñèñòåìà èìå�

åò åäèíñòâåííîå ãëîáàëüíî óñòîé÷èâîå ïîëîæåíèå ðàâíîâåñèÿ. Âîïðîñ î

ñóùåñòâîâàíèè è íå ñóùåñòâîâàíèè îáùèõ çàêîíîâ áèîëîãèè, êîòîðûå ìî�

ãóò áûòü âûðàæåíû â òåðìèíàõ �òî÷íûõ� åñòåñòâåííûõ íàóê (ìàòåìàòèêà,

�èçèêà, õèìèÿ) ÿâëÿåòñÿ öåíòðàëüíûì äëÿ ìíîãèõ âûäàþùèõñÿ èññëå�

äîâàíèé

23,24,25,26,27
. Êàê ïðàâèëî, â ýòèõ èññëåäîâàíèÿõ ïîëàãàåòñÿ, ÷òî

ëàíäøà�ò ïðèñïîñîáëåííîñòè �èêñèðîâàí â òå÷åíèå ýâîëþöèîííîãî èçìå�

íåíèÿ ñèñòåìû âî âðåìåíè, âïëîòü äî äîñòèæåíèÿ ïðåäåëüíîãî ñîñòîÿíèÿ.

Ñèòóàöèÿ â êîðíå ìåíÿåòñÿ, åñëè ðàññìîòðåòü ñïîñîáíîñòü ê àäàïòèâ�

íîìó èçìåíåíèþ ñàìîãî ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè

28,29,30,31
[1, 2, 3, 4℄,

êîòîðûé ìîæåò ðåàëèçîâàòüñÿ èç íåêîòîðîãî àïðèîðíî çàäàííîãî ìíîæå�

ñòâà äîïóñòèìûõ ëàíäøà�òîâ. Ïðè ýòîì âîçíèêàåò åñòåñòâåííûé âîïðîñ

21

Ao P. Laws in Darwinian evolutionary theory. 2005. Physi
s of Life Reviews 2.

P. 117�156

22

Poelwijk Frank J., et al. Empiri
al �tness lands
apes reveal a

essible evolutionary

paths. 2007. Nature. N 445(7126) P. 383

23

Burger R. The mathemati
al theory of sele
tion, re
ombination and mutation. New -

York: John Wiley. 2000

24

Gavrilets S. Fitness lands
ape and the origin of spe
ies. Prin
eton Univ. Press. 2004

25

Kimura M. The neutral theory of mole
ular evolution. Cambridge Univ. Press. 1983

26

Ri
e S. H. Evolutionary theory: mathemati
al and 
on
eptual foundations. Sinauer

Asso
iates. 2004

27

Stewart I. Self - organization in evolution: a mathemati
al perspe
tive. 2003. Phil.

Trans. R So
. London. N 361 P. 1101�1123

28

Bratus A., Drozhzhin S., Yakushkina T. On the evolution of hyper
y
les. Mathemati
al

Bios
ien
es. 2018. N 306. P. 119�125

29

Bratus A., Drozhzhin S., Yakushkina T. Evolutionary Adaptation of the Permanent

Repli
ator System. Trends in Biomathemati
s, Modelling Cells, Flows, Epidemi
s and

Environment. BIOMAT. Springer. 2019. P. 1�7

30

Drozhzhin S., Bratus A., Yakushkina T. Fitness Optimization and Evolution of

Permanent Repli
ator Systems. Journal of Mathemati
al Biology. 2021. N 3(82). P. 1�26

31

Äðîææèí Ñ. Â., Áðàòóñü À Ñ. Ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü ýâîëþöèè ðåïëèêàòîðíûõ

ñèñòåì. Âåñòíèê Ìîñêîâñêîãî óíèâåðñèòåòà. Ñåðèÿ 15. Âû÷èñëèòåëüíàÿ ìàòåìàòèêà è

êèáåðíåòèêà. 2018. N 3. Ñ. 36a�41

6



�èñ. 1 � Âèçóàëüíîå ïðåäñòàâëåíèå ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè.

î ñïîñîáå, êîòîðûì ìîæåò ðåàëèçîâàòüñÿ ýòîò ïðîöåññ. Îñíîâíîé ãèïîòå�

çîé ïîñòðîåííîé ìàòåìàòè÷åñêîé ìîäåëè ÿâëÿåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå î òîì,

÷òî âðåìÿ, â òå÷åíèå êîòîðîãî ïðîèñõîäèò àäàïòàöèÿ (èçìåíåíèå) ëàíä�

øà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè äîëæíî áûòü âî ìíîãî ðàç áîëåå ìåäëåííûì,

÷åì âðåìÿ, êîòîðîå îïèñûâàåò àêòèâíóþ äèíàìèêó ñèñòåìû âïëîòü äî

ìîìåíòà å¼ âûõîäà â ñòàöèîíàðíîå ñîñòîÿíèå. Äðóãèìè ñëîâàìè, ìû ïî�

ëàãàåì, ÷òî ýâîëþöèÿ ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè ìîæåò ïðîèñõîäèòü

â ñïåöèàëüíîì âðåìåíè, êîòîðîå íå ñîâïàäàåò ñî âðåìåíåì àêòèâíîé äè�

íàìèêè ñèñòåìû.

Èç ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ñëåäóåò, ÷òî ïðîöåññ ýâîëþöèîííîé àäàïòà�

öèè ìîæåò áûòü îïèñàí íå òîëüêî óðàâíåíèÿìè äèíàìèêè, íî è ñ ïîìîùüþ

óðàâíåíèé ñòàöèîíàðíîãî ñîñòîÿíèÿ, âñå ýëåìåíòû êîòîðîãî çàâèñÿò îò

íåêîòîðîãî ïàðàìåòðà τ , êîòîðûé áóäåì íàçûâàòü ýâîëþöèîííûì ïàðàìåò�

ðîì èëè ýâîëþöèîííûì âðåìåíåì.

Äðóãîé âàæíîé ãèïîòåçîé ïðåäëîæåííîãî ïðîöåññà ñëóæèò ïîëîæå�

íèå î òîì, ÷òî èçìåíåíèÿ ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè ïðîèñõîäÿò

íà íåêîòîðîì äîïóñòèìîì ìíîæåñòâå ëàíäøà�òîâ ïðèñïîñîáëåííîñòè.

Èíûìè ñëîâàìè, ëàíäøà�ò ïðèñïîñîáëåííîñòè â ïðîöåññå èçìåíåíèÿ ýâî�

ëþöèîííîãî âðåìåíè íå ÿâëÿåòñÿ �èêñèðîâàííûì.

È, íàêîíåö, òðåòüåé âàæíîé ãèïîòåçîé ïðåäëîæåííîãî ïðîöåññà ÿâëÿ�

åòñÿ ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî êðèòåðèåì óñïåõà ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè

ÿâëÿåòñÿ ðîñò �óíêöèè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè (�èòíåñà) â ïðî�

öåññå èçìåíåíèÿ ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè. Èíà÷å ãîâîðÿ, ïðè ñäåëàííûõ

ïðåäïîëîæåíèÿõ çàäà÷à îá ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ðåïëèêàòîðíîé ñèñòå�

ìû ñâîäèòñÿ ê ïðèìåíåíèþ îñíîâíîé òåîðåìû �. Ôèøåðà î åñòåñòâåííîì

îòáîðå â ïîëîæåíèè ðàâíîâåñèÿ íà ìíîæåñòâå äîïóñòèìûõ ëàíäøà�òîâ

â ïðîöåññå èçìåíåíèÿ ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè. Îòìåòèì, ÷òî ïîäîáíûé

ïîäõîä îïðàâäàí ëèøü â ñëó÷àå íåâûðîæäåííûõ (ïåðìàíåíòíûõ) ðåïëè�

êàòîðíûõ ñèñòåì.
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Â ñëó÷àå ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû îáùåãî âèäà (4) äîïóñòèìîå ìíî�

æåñòâî ëàíäøà�òîâ ïðèñïîñîáëåííîñòè áóäåì îïèñûâàòü ñ ïîìîùüþ

ñîâîêóïíîñòè ìàòðèö A(τ), âñå ýëåìåíòû êîòîðûõ çàâèñÿò ãëàäêèì îáðà�

çîì îò çíà÷åíèÿ ýâîëþöèîííîãî ïàðàìåòðà τ ≥ 0, ïðè÷¼ì ñ�åðè÷åñêàÿ

íîðìà ìàòðèöû A(τ) îñòà¼òñÿ îãðàíè÷åííîé ïðè âñåõ τ ≥ 0:

M =
{

A(τ) =
(

aij
)n

i,j=1
:

n
∑

i,j=1

a2ij(τ) ≤ Q2 = 
onst > 0
}

. (5)

Ñòàöèîíàðíîå ïîëîæåíèå ðàâíîâåñèÿ (íå îáÿçàòåëüíî óñòîé÷èâîå)

îïèñûâàåòñÿ ñèñòåìîé ëèíåéíûõ óðàâíåíèé:

A(τ)ū(τ) = f̄
(

ū(τ)
)

I, I = (1, 1, . . . , 1) ∈ R
n,

f̄
(

ū(τ)
)

=
(

A(τ)ū(τ), ū(τ)
)

, ū(τ) ∈ intSn,
(6)

êîòîðàÿ îòîáðàæàåò äèíàìèêó èçìåíåíèÿ ïîëîæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ ñèñòåìû

â ýâîëþöèîííîì âðåìåíè.

Ïðè ñäåëàííûõ ïðåäïîëîæåíèÿõ çàäà÷à î ïîèñêå ýâîëþöèîííîãî

èçìåíåíèÿ ñèñòåìû íà ìíîæåñòâå äîïóñòèìûõ ëàíäøà�òîâ ïðèñïîñîáëåí�

íîñòè (5) ñâîäèòñÿ ê ïîèñêó ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ �óíêöèè ñðåäíåé

ïðèñïîñîáëåííîñòè f
(

u(τ)
)

íà ìíîæåñòâå ðåøåíèé óðàâíåíèÿ (6), ò.å.

ñâîäèòñÿ ê çàäà÷å ìàòåìàòè÷åñêîãî ïðîãðàììèðîâàíèÿ. Èíà÷å ãîâîðÿ, çà�

äà÷à î ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû ñâîäèòñÿ ê

ïðèìåíåíèþ îñíîâíîé òåîðåìû �. Ôèøåðà î åñòåñòâåííîì îòáîðå â ñòà�

öèîíàðíîì ïîëîæåíèè ðàâíîâåñèÿ ïðè èçìåíåíèè ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè.

Ñ ïîçèöèè ìàòåìàòèêè, ãèïîòåçà î ìåäëåííîì èçìåíåíèè ëàíäøà�òà

ïðèñïîñîáëåííîñòè îçíà÷àåò, ÷òî ýëåìåíòû ìàòðèöû A ìîãóò áûòü ïðåä�

ñòàâëåíû â âèäå

aij = aij(εt) = aij(τ), i, j = 1, n,

ãäå τ = εt � ìåäëåííîå ýâîëþöèîííîå âðåìÿ, ε � äîñòàòî÷íî ìàëîå ÷èñëî.

Îáùåå óðàâíåíèå ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû (4) ïðèíèìàåò âèä

dui(t, τ)

dt
= ui(t, τ)

[

(

A(τ)u(t, τ)
)

i
− f

(

u(t, τ)
)

]

,

i = 1, 2, . . . , n, u(t, τ) ∈ Sn,
daij(τ)

dτ
= vij , i, j = 1, 2, . . . , n, |vij | ≤ δ.

(7)

Çäåñü δ � ïîëîæèòåëüíîå ÷èñëî,

f
(

u(t, τ)
)

=
(

A(τ)u(t, τ),u(t, τ)
)

.
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Åñëè 0 ≤ t ≤ T , òî ïðè äîñòàòî÷íî ìàëûõ çíà÷åíèÿõ ε ðåøåíèå ñèñòå�
ìû (7) ïðàêòè÷åñêè ñîâïàäàåò ñ ðåøåíèåì ñèñòåìû (4).

Åñëè ñèñòåìà íå âûðîæäàåòñÿ ïðè èçìåíåíèè ýâîëþöèîííîãî âðåìå�

íè τ , òî ñðåäíèå èíòåãðàëüíûå çíà÷åíèÿ �óíêöèé ui(t, τ), i = 1, 2, . . . , n è

f
(

u(t, τ)
)

ñîâïàäàþò ñî ñòàöèîíàðíûì ïîëîæåíèåì ðàâíîâåñèÿ ñèñòåìû

(7):

ūi(τ) = lim
t→∞

1

t

t
∫

0

ui(t, τ)dt, i = 1, n,

f̄
(

ū(τ)
)

= lim
t→∞

1

t

t
∫

0

f(u(t, τ))dt.

(8)

Ïåðåõîäÿ ê ìåäëåííîìó âðåìåíè ýâîëþöèè τ = εt, 0 ≤ t ≤ T ïîëó÷èì

ñèñòåìó

ε
dui(τ/ε, τ)

dτ
= ui(τ/ε, τ)

[

(

A(τ)u(τ/ε, τ)
)

i
− f

(

u(τ/ε, τ)
)

]

,

aij(τ)

dτ
= vij , i = 1, 2, . . . , n, u(τ/ε, τ) ∈ Sn.

Åñëè ε → 0, òî ó÷èòûâàÿ ðàâåíñòâà (8) â ïðåäåëå èç ýòîé ñèñòåìû

ïîëó÷èì ñèñòåìó

A(τ)ū(τ) = f̄
(

ū(τ)
)

I, I = (1, 1, . . . , 1) ∈ R
n,

f̄
(

ū(τ)
)

=
(

A(τ)ū(τ), ū(τ)
)

, ū ∈ intSn,

dA(τ)

dτ
= V, V =

(

vij

)n

i,j=1

,

(9)

ãäå ýëåìåíòû ìàòðèöû A(τ) óäîâëåòâîðÿþò óñëîâèþ (5), ìàòðèöà V îïè�

ñûâàåò ñêîðîñòè èçìåíåíèÿ ýëåìåíòîâ ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè â

ýâîëþöèîííîì âðåìåíè è

ū(τ) = lim
ε→0

u(τ/ε, τ).

Îòìåòèì, ÷òî ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò ÿâëÿåòñÿ ÷àñòíûì ñëó÷àåì òåîðåìû

À. Í. Òèõîíîâà

32

.

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ïðåäëîæåííûé ïîäõîä îïðàâäàí ëèøü â ñëó�

÷àå íåâûðîæäåííûõ (ïåðìàíåíòíûõ) ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì, äëÿ êîòîðûõ

ñðåäíèå èíòåãðàëüíûå çíà÷åíèÿ �óíêöèé ui(t) è ñðåäíåå èíòåãðàëüíîå çíà�
÷åíèå �èòíåñà ñîâïàäàþò ñî ñòàöèîíàðíûì ïîëîæåíèåì ðàâíîâåñèÿ (8).

Ïðè âûïîëíåíèè ýòèõ óñëîâèé ìîæíî âîññòàíîâèòü àêòèâíóþ äèíà�

ìèêó ñèñòåìû, êîòîðàÿ ìîãëà ðåàëèçîâàòüñÿ íà ýòîé ñòàäèè ýâîëþöèîííîé

32

Òèõîíîâ À. Í. Î çàâèñèìîñòè ðåøåíèé äè��åðåíöèàëüíûõ óðàâíåíèé îò ìàëîãî

ïàðàìåòðà. 1948. Ìàòåì. ñá. Òîì N 22(64). N 2. Ñ. 193�204

9



àäàïòàöèè ñèñòåìû. Ïóñòü, íàïðèìåð, ïîñòàâëåííàÿ çàäà÷à ìàêñèìèçàöèè

�èòíåñà ðåøåíà âïëîòü äî íåêîòîðîãî çíà÷åíèÿ ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè

τ∗. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ñòàíîâèòñÿ èçâåñòíîé �îðìà àäàïòàöèè ëàíäøà�òà

ïðèñïîñîáëåííîñòè, çàäàííàÿ ìàòðèöåéA(τ∗) èç ìíîæåñòâàM. Òîãäà ñîîò�

âåòñòâóþùàÿ àêòèâíàÿ äèíàìèêà íà ýòîé ñòàäèè ýâîëþöèîííîãî ðàçâèòèÿ

îïèñûâàåòñÿ ñèñòåìîé óðàâíåíèé

dui(t)

dt
= ui(t)

(

(

A(τ∗)u(t)
)

i
−
(

A(τ∗)u(t),u(t)
)

)

,

ui(0) = u0
i , i = 1, n, u(0) ∈ Sn.

Öåëüþ äàííîé ðàáîòû ÿâëÿåòñÿ:

� Ïîñòðîåíèå ìàòåìàòè÷åñêîé ìîäåëè ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè

íåâûðîæäåííûõ (ïåðìàíåíòíûõ) ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì íà îñíî�

âå ìîäåëè ãèïåðöèêëà Ì. Ýéãåíà è ïîñòóëàòà �óíäàìåíòàëüíîé

òåîðåìû åñòåñòâåííîãî îòáîðà �. Ôèøåðà ñ öåëüþ ìàêñèìèçàöèè

âåëè÷èíû ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè (�èòíåñà) ñèñòåìû íà ìíî�

æåñòâå äîïóñòèìûõ ëàíäøà�òîâ ïðèñïîñîáëåííîñòè â ïðîöåññå

èçìåíåíèÿ ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè.

� �àçâèòèå è ïðèìåíåíèå ïðåäëîæåííîãî ïîäõîäà ê ðàçëè÷íûì òè�

ïàì ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì: ãèïåðöèêëó, äâóêðàòíîìó ãèïåðöèêëó,

â êîòîðîì ðåïëèêàöèÿ êàæäîãî âèäà ïðîèñõîäèò ïîñëåäîâàòåëüíî

ñ ïîìîùüþ äâóõ ïðåäûäóùèõ âèäîâ â çàìêíóòîì öèêëå, à òàêæå ê

ñèñòåìå ñïåöèàëüíîãî âèäà � ñåòè �ÍÊ ìîëåêóë.

Äëÿ äîñòèæåíèÿ ïîñòàâëåííîé öåëè áûëè ðåøåíû ñëåäóþùèå

çàäà÷è:

1. Ïîñòðîåíà ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè

ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè íåâûðîæäåííûõ ðåïëèêàòîðíûõ

ñèñòåì, â ðåçóëüòàòå ïðèìåíåíèÿ êîòîðîé, îáåñïå÷èâàåòñÿ ðîñò

âåëè÷èíû ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè (�èòíåñà) ñèñòåìû.

2. Ïîñòðîåíà ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè íåâû�

ðîæäåííûõ ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì â óñëîâèÿõ ïðèñîåäèíåíèÿ ê

ýòîìó ïðîöåññó íîâûõ âèäîâ â ñëó÷àéíûå ìîìåíòû ýâîëþöèîííîãî

âðåìåíè.

3. Èññëåäîâàí ïðîöåññ ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ðàçëè÷íûõ òèïîâ

ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì: ãèïåðöèêëà, äâóêðàòíîãî ãèïåðöèêëà, à

òàêæå ñèñòåìû ñïåöèàëüíîãî âèäà � ñåòè �ÍÊ ìîëåêóë.

4. �àçðàáîòàí êîìïëåêñ ïðîãðàìì äëÿ ÷èñëåííîãî ìîäåëèðîâàíèÿ,

ïîçâîëÿþùèé ý��åêòèâíî ðåàëèçîâàòü ïðîöåññ ýâîëþöèîííîé

àäàïòàöèè íåâûðîæäåííûõ ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì.
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Íàó÷íàÿ íîâèçíà:

1. Äëÿ îïèñàíèÿ ïðîöåññà ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè íåâûðîæäåííûõ

ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì ïðèìåíåíà ãèïîòåçà î òîì, ÷òî âðåìÿ, â òå�

÷åíèå êîòîðîãî ïðîèñõîäèò àäàïòàöèÿ ÿâëÿåòñÿ âî ìíîãî ðàç áîëåå

ìåäëåííûì, ÷åì âðåìÿ, êîòîðîå îïèñûâàåò àêòèâíóþ äèíàìèêó ñè�

ñòåìû âïëîòü äî åå âûõîäà â ñòàöèîíàðíîå ñîñòîÿíèå.

2. Èññëåäîâàíî èçìåíåíèå ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè â ýâîëþöè�

îííîì âðåìåíè íà íåêîòîðîì äîïóñòèìîì ìíîæåñòâå ëàíäøà�òîâ

ïðèñïîñîáëåííîñòè.

3. Âïåðâûå ðàññìîòðåíà çàäà÷à ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ðåïëèêà�

òîðíûõ ñèñòåì â óñëîâèÿõ ïðèñîåäèíåíèÿ ê ýòîìó ïðîöåññó íîâûõ

âèäîâ â ñëó÷àéíûå ìîìåíòû ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè.

4. Èññëåäîâàí ïðîöåññ ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè, òàê íàçûâàåìûõ áè�

ãèïåðöèêëè÷åñêèõ ñèñòåì, â êîòîðûõ ðåïëèêàöèÿ êàæäîãî âèäà

ïðîèñõîäèò ñ ïîìîùüþ äâóõ ïðåäûäóùèõ âèäîâ â çàìêíóòîé öåïè.

Îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ, âûíîñèìûå íà çàùèòó:

1. Ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè íåâûðîæäåí�

íûõ (ïåðìàíåíòíûõ) ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì.

2. Ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè íåâûðîæäåí�

íûõ ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì â óñëîâèÿõ ïðèñîåäèíåíèÿ ê ñèñòåìå

íîâûõ âèäîâ.

3. �åçóëüòàò ðåàëèçàöèè ïðåäëîæåííîãî ïðîöåññà ýâîëþöèîííîé

àäàïòàöèè: âîçíèêíîâåíèå ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì, óñòîé÷èâûõ ïî

îòíîøåíèþ ê âîçäåéñòâèþ ïàðàçèòè÷åñêèõ âèäîâ, îò âîçäåéñòâèÿ

êîòîðûõ ýòè ñèñòåìû ïîãèáàëè äî íà÷àëà ïðîöåññà ýâîëþöèîííîãî

èçìåíåíèÿ.

4. ×èñëåííûé ìåòîä, ïîçâîëÿþùèé ý��åêòèâíî èññëåäîâàòü ïðîöåññ

ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè íåâûðîæäåííûõ ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì,

ðåàëèçîâàííûé ñ ïîìîùüþ êîìïëåêñà êîìïüþòåðíûõ ïðîãðàìì,

íàïèñàííûõ íà ÿçûêå ïðîãðàììèðîâàíèÿ C++.

Òåîðåòè÷åñêàÿ çíà÷èìîñòü. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû âíîñÿò âêëàä

â ðàçâèòèå, òàê íàçûâàåìîé òåîðèè ïðåäáèîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè, ïðåä�

ëîæåííîé Ì. Ýéãåíîì. Ýòè ðåçóëüòàòû äîêàçûâàþò, ÷òî â ðåçóëüòàòå

ïðåäëîæåííîãî ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà ðåïëèêàòîðíàÿ ñèñòåìà ñòàíîâèò�

ñÿ ðåçèñòåíòíîé ê âîçäåéñòâèþ ïàðàçèòè÷åñêèõ ìàêðîìîëåêóë. �àíåå �àêò

íåóñòîé÷èâîñòè ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì ê âîçäåéñòâèþ ìàêðîìîëåêóë - ïà�

ðàçèòîâ ïðåäñòàâëÿë îñíîâíîå ïðåïÿòñòâèå â ðàçâèòèè ýòîé òåîðèè.

Ïðàêòè÷åñêàÿ çíà÷èìîñòü. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ìîãóò áûòü

ïðèìåíåíû â èçó÷åíèè ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ñëîæíûõ ñèñòåì. �àç�

ðàáîòàííàÿ ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü è êîìïëåêñû ïðîãðàìì ìîãóò áûòü

èñïîëüçîâàíû â çàäà÷àõ ïðîãíîçèðîâàíèÿ ýâîëþöèîííîãî èçìåíåíèÿ âèðó�

ñîâ è áîëåçíåòâîðíûõ áàêòåðèé.
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Ñòåïåíü äîñòîâåðíîñòè ðåçóëüòàòîâ. Äîñòîâåðíîñòü ïðîâåäåí�

íûõ èññëåäîâàíèé ïîäòâåðæäàåòñÿ âíóòðåííåé ïðîâåðêîé ïîëó÷åííûõ

òåîðåòè÷åñêèõ è ÷èñëåííûõ ðåçóëüòàòîâ â ñîîòâåòñòâèè ñ çàêîíàìè äèíà�

ìèêè �óíêöèîíèðîâàíèÿ ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì.

Àïðîáàöèÿ ðàáîòû. Îñíîâíûå ðåçóëüòàòû ðàáîòû äîêëàäûâà�

ëèñü íà:

� íàó÷íîé êîí�åðåíöèè �Òèõîíîâñêèå ÷òåíèÿ 2017� (Ìîñêâà, Ì�Ó

èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà, 23 - 27 îêòÿáðÿ 2017 ã.)

� íàó÷íîé êîí�åðåíöèè �Ëîìîíîñîâñêèå ÷òåíèÿ 2018� (Ìîñêâà, Ì�Ó

èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà, 16 - 27 àïðåëÿ 2018 ã)

� ìåæäóíàðîäíîé íàó÷íîé êîí�åðåíöèè �Ìàòåìàòè÷åñêàÿ áèîëîãèÿ

è áèîèí�îðìàòèêà� (Ìîñêâà, Ïóùèíî, 2018 ã.)

� ìåæäóíàðîäíîé íàó÷íîé êîí�åðåíöèè �Evolving life: the evolution

with trade-o�s, frustration in sele
tion and growing 
omplexity�

(Yerevan, Armenia, Mar
h 29 - April 3, 2019)

� íàó÷íîé êîí�åðåíöèè �Ëîìîíîñîâñêèå ÷òåíèÿ 2019� (Ìîñêâà, Ì�Ó

èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà, 15 - 25 àïðåëÿ 2019 ã.)

� íàó÷íûé ñåìèíàð �Ñïåêòðàëüíàÿ òåîðèÿ äè��åðåíöèàëüíûõ îïå�

ðàòîðîâ� ïîä ðóêîâîäñòâîì ðåêòîðà Ì�Ó èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà,

àêàäåìèêà �ÀÍ, ïðî�åññîðà Â. À. Ñàäîâíè÷åãî (Ìîñêâà, Ì�Ó èì.

Ì. Â. Ëîìîíîñîâà, 24 àïðåëÿ 2019 ã.)

� ìåæäóíàðîäíîé íàó÷íîé êîí�åðåíöèè, ïîñâÿùåííîé 80�ëåòèþ

àêàäåìèêà Â. À. Ñàäîâíè÷åãî �Ñîâðåìåííûå ïðîáëåìû ìàòåìàòè�

êè è ìåõàíèêè� (Ìîñêâà, Ì�Ó èì. Ì. Â. Ëîìîíîñîâà, 13 - 15 ìàÿ

2019 ã.)

� ìåæäóíàðîäíîé íàó÷íîé êîí�åðåíöèè �Ìàòåìàòè÷åñêîå ìîäåëèðî�

âàíèå â áèîìåäèöèíå� (Ìîñêâà, �ÓÄÍ, 30 ñåíòÿáðÿ - 4 îêòÿáðÿ

2019 ã.)

� 19th International Symposium on Mathemati
al and Computational

Biology: BIOMAT 2019 (Szeged, Hungary, 21 - 25 o
tober 2019)

� III International Seminar dedi
ated to the 75th anniversary of

A
ademi
ian A. I. Subbotin. �Control Theory and Theory of

Generalized Solutions of Hamilton�Ja
obi Equations� (Åêàòåðèí�

áóðã, 26 - 30 îêòÿáðÿ 2020 ã.)

� îáùåðîññèéñêîì ñåìèíàðå �Èí�îðìàòèêà, óïðàâëåíèå è ñèñòåìíûé

àíàëèç� (23 ìàðòà 2021 ã.)

� íàó÷íîì èíòåðíåò � ñåìèíàðå �Àêòóàëüíûå ïðîáëåìû ïðèêëàäíîé

ìàòåìàòèêè� (Íîâîñèáèðñêèé óíèâåðñèòåò, 17 ñåíòÿáðÿ 2021 ã.)

Ëè÷íûé âêëàä àâòîðà ñîñòîèò â ðàçðàáîòêå, ïîñòðîåíèè è èññëåäî�

âàíèè ìàòåìàòè÷åñêèõ ìîäåëåé ýâîëþöèè íåâûðîæäåííûõ ðåïëèêàòîðíûõ

ñèñòåì [1 � 4℄, ïðåäñòàâëåííûõ â ïåðâûõ ÷åòûðåõ ãëàâàõ äèññåðòàöèè,

ðàçðàáîòêå ÷èñëåííîãî ìåòîäà ðåøåíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ñèñòåì óðàâíå�

íèé è åãî ïðîãðàììíîé ðåàëèçàöèè, îïèñàííîé â ïðèëîæåíèè, à òàêæå â
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ðàçâèòèè è ïðèìåíåíèè ïðåäëîæåííîãî ïîäõîäà ê ðàçëè÷íûì òèïàì ðåïëè�

êàòîðíûõ ñèñòåì: ãèïåðöèêëó [1, 4℄, äâóêðàòíîìó ãèïåðöèêëó [2, 3℄ è ñåòè

�ÍÊ ìîëåêóë [3℄. Â ðàáîòàõ [2, 3℄ àâòîðîì ïðîâåäåíî ìîäåëèðîâàíèå ïðîöåñ�

ñà ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ãèïåðöèêëè÷åñêîé ñèñòåìû â óñëîâèÿõ, êîãäà

â ñèñòåìó â ñëó÷àéíûå ìîìåíòû âðåìåíè ìîãóò áûòü äîáàâëåíû íîâûå ýëå�

ìåíòû. Îñíîâíûå ðåçóëüòàòû ïî òåìå äèññåðòàöèè èçëîæåíû â 4 ïå÷àòíûõ

èçäàíèÿõ, èíäåêñèðóåìûõ ìåæäóíàðîäíûìè áàçàìè öèòèðîâàíèÿ Web of

S
ien
e, S
opus è RSCI.

Îáúåì è ñòðóêòóðà ðàáîòû. Äèññåðòàöèÿ ñîñòîèò èç ââåäåíèÿ, ÷å�

òûðåõ ãëàâ, çàêëþ÷åíèÿ è ïðèëîæåíèÿ. Ïîëíûé îáúåì äèññåðòàöèè 119
ñòðàíèö òåêñòà ñ 37 ðèñóíêàìè. Ñïèñîê ëèòåðàòóðû ñîäåðæèò 51 íàèìå�

íîâàíèå.

Êðàòêîå ñîäåðæàíèå äèññåðòàöèè

Âî ââåäåíèè äàþòñÿ îñíîâíûå îïðåäåëåíèÿ è ïîíÿòèÿ, ñâÿçàííûå ñ ðåïëè�

êàòîðíûìè ñèñòåìàìè, à òàêæå èñòîðèÿ èññëåäîâàíèÿ ýòèõ ñèñòåì è îáçîð

ëèòåðàòóðû. Ïðîâîäèòñÿ àíàëèç áèîëîãè÷åñêîãî ïîñòóëàòà, ïîëó÷èâøåãî

íàçâàíèå îñíîâíîé òåîðåìû î åñòåñòâåííîì îòáîðå �. Ôèøåðà. Íåñìîòðÿ

íà òî, ÷òî ýòî óòâåðæäåíèå íå ïðèâÿçàíî ê êàêîé-ëèáî ìàòåìàòè÷åñêîé

ìîäåëè è íå èìååò ñòðîãîãî ìàòåìàòè÷åñêîãî îáîñíîâàíèÿ, îíî øèðîêî

èñïîëüçóåòñÿ â èññëåäîâàíèÿõ ïî ìàòåìàòè÷åñêîé è òåîðåòè÷åñîé áèîëî�

ãèè. Öåíòðàëüíîå ìåñòî â ýòîì óòâåðæäåíèè çàíèìàåò ïîíÿòèå �óíêöèè

ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè (�èòíåñà). Ïðèâîäèòñÿ îáîñíîâàíèå âûáîðà â

êà÷åñòâå ìîäåëè ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ìîäåëè ãèïåðöèêëè÷åñêîé ðå�

ïëèêàöèè.

Â ïåðâîé ãëàâå [1, 4℄ ðàññìàòðèâàåòñÿ ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü

ýâîëþöèè íåâûðîæäåííûõ ðåïëèêàòîðíûõ ñèñòåì, îñíîâàííàÿ íà òðåõ ãè�

ïîòåçàõ:

� âðåìÿ â òå÷åíèå êîòîðîãî ïðîèñõîäèò àäàïòàöèÿ ëàíäøà�òà ïðè�

ñïîñîáëåííîñòè ÿâëÿåòñÿ âî ìíîãî ðàç áîëåå ìåäëåííûì, ÷åì

âðåìÿ, êîòîðîå îïèñûâàåò àêòèâíóþ äèíàìèêó ñèñòåìû;

� èçìåíåíèÿ ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè ïðîèñõîäÿò íà íåêîòî�

ðîì äîïóñòèìîì ìíîæåñòâå ëàíäøà�òîâ ïðèñïîñîáëåííîñòè;

� êðèòåðèåì óñïåõà ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ÿâëÿåòñÿ ðîñò �óíêöèè

ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè íà ìíîæåñòâå äîïóñòèìûõ ëàíäøà�òîâ

ïðèñïîñîáëåííîñòè â ïðîöåññå èçìåíåíèÿ ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè.

Â ïåðâîì ïàðàãðà�å äàííîé ãëàâû ââîäèòñÿ ýâîëþöèîííîå âðåìÿ

è ïîêàçûâàåòñÿ, ÷òî åñëè ýòî âðåìÿ âî ìíîãî ðàç ìåäëåííåå âðåìåíè àê�

òèâíîé äèíàìèêè ñèñòåìû, òî çàäà÷à î ïîèñêå ýâîëþöèîííîãî èçìåíåíèÿ

ñèñòåìû íà ìíîæåñòâå ëàíäøà�òîâ ïðèñïîñîáëåííîñòè (5) ñâîäèòñÿ ê ïî�

èñêó ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ �óíêöèè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè f(τ)
íà ìíîæåñòâå ðåøåíèé óðàâíåíèÿ ñòàöèîíàðíîãî ñîñòîÿíèÿ (9).
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Âî âòîðîì ïàðàãðà�å âûâîäèòñÿ �îðìóëà äëÿ âû÷èñëåíèÿ âàðèà�

öèè ñðåäíåãî �èòíåñà. Äëÿ ýòîé öåëè äîêàçûâàåòñÿ ñëåäóþùàÿ òåîðåìà:

Òåîðåìà 1. Ïóñòü ýëåìåíòû íåâûðîæäåííîé ìàòðèöû A(τ) è

êîìïîíåíòû âåêòîðà ū(τ) ÿâëÿþòñÿ äè��åðåíöèðóåìûìè �óíêöèÿìè ýâî�

ëþöèîííîãî ïàðàìåòðà τ :

|a
′

ij(τ)| ≤ k1ε, k1 = 
onst > 0, i, j = 1, n, (10)

ãäå ε - äîñòàòî÷íî ìàëîå ïîëîæèòåëüíîå ÷èñëî.

Òîãäà íà äîñòàòî÷íî ìàëîì èíòåðâàëå ∆τ èçìåíåíèÿ ýâîëþöèîííî�

ãî ïàðàìåòðà ñïðàâåäëèâî

δf̄(τ) = f̄(τ)

(

A
−1(τ)δA(τ)ū(τ), I

)

. (11)

Çäåñü ÷åðåç δf̄(τ), δA(τ) îáîçíà÷åíû ãëàâíûå ÷àñòè ïðèðàùåíèÿ �óíêöèè

f̄(τ) è ýëåìåíòîâ ìàòðèöûA(τ) ïðè èçìåíåíèè ïàðàìåòðà îò τ äî τ+∆τ .

Â òðåòüåì ïàðàãðà�å ïðåäñòàâëåíî ñëåäñòâèå ïðèâåäåííîé âûøå

òåîðåìû 1, â êîòîðîì ïîêàçàíî, ÷òî èñõîäíàÿ çàäà÷à ìàòåìàòè÷åñêîãî ïðî�

ãðàììèðîâàíèÿ ìîæåò áûòü ñâåäåíà ê ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ðåøåíèé çàäà÷

ëèíåéíîãî ïðîãðàììèðîâàíèÿ:

Ñëåäñòâèå 1. Çàäà÷à î ìàêñèìèçàöèè ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ �èòíåñà

ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû íà ìàëîì èçìåíåíèè èíòåðâàëà ýâîëþöèîííîãî

ïàðàìåòðà ∆τ ñâîäèòñÿ ê çàäà÷å ëèíåéíîãî ïðîãðàììèðîâàíèÿ: ñðåäè âñåõ

âîçìîæíûõ çíà÷åíèé ïðîèçâîäíûõ a
′

ij(τ), i, j = 1, n ýëåìåíòîâ ìàòðèöû

A(τ) ∈ M íàéòè òàêèå çíà÷åíèÿ, êîòîðûå óäîâëåòâîðÿþò îãðàíè÷åíèÿì

|a
′

ij(τ)| ≤ k1ε, k1 = 
onst > 0, i, j = 1, n
n
∑

i,j=1

aij(τ)a
′

ij(τ) ≤ 0
(12)

ïðè êîòîðûõ ëèíåéíàÿ �óíêöèÿ δf̄(τ) îò ýëåìåíòîâ ìàòðèöû A(τ) äî�

ñòèãàåò ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ.

Äàëåå âûâîäÿòñÿ äîïîëíèòåëüíûå óñëîâèÿ äëÿ ðåøåíèÿ çàäà÷è ëèíåé�

íîãî ïðîãðàììèðîâàíèÿ íåîáõîäèìûå äëÿ ñîõðàíåíèÿ íåâûðîæäåííîñòè

ñèñòåìû, à èìåííî ïîëîæèòåëüíîñòü êîìïîíåíò íåïîäâèæíîé òî÷êè:

δi

(

1 +

(

(

δA(τ)
)

ū(τ),
(

A
−1(τ)

)T

I

)

)

>

(

A
−1(τ)

(

δA(τ)
)

ū(τ)

)

i

, (13)
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δi

(

1+

(

(

δA(τ)
)

ū(τ),
(

A
−1(τ)

)T

I

)

)

< 1+

(

A
−1(τ)

(

δA(τ)
)

ū(τ)

)

i

. (14)

Òàêæå â òðåòüåì ïàðàãðà�å ïðåäñòàâëåíà áëîê-ñõåìà (ðèñ. 2) ïðî�

ãðàììíîãî êîäà, êîòîðàÿ îïèñûâàåò àëãîðèòì ðåàëèçàöèè ÷èñëåííîãî

ìåòîäà ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè íåâûðîæäåííîé ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû.

�èñ. 2 � Áëîê � ñõåìà ïðîãðàììíîãî êîäà, ðåàëèçóþùåãî ïðîöåññ ýâîëþ�

öèîííîé àäàïòàöèè íåâûðîæäåííîé ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû.

Â ÷åòâåðòîì ïàðàãðà�å îïèñûâàþòñÿ íåîáõîäèìîå è äîñòàòî÷íîå

óñëîâèÿ ýêñòðåìóìà �óíêöèè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè. Ñ ýòîé öå�

ëüþ äîêàçûâàåòñÿ ðÿä òåîðåì, ïåðâàÿ èç êîòîðûõ ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðè

�èêñèðîâàííîì çíà÷åíèè íåïîäâèæíîé òî÷êè, ãàðàíòèðóåòñÿ äîñòèæåíèå

ãëîáàëüíîãî ìàêñèìóìà �óíêöèåé ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè:
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Òåîðåìà 2. Ïðè �èêñèðîâàííîì çíà÷åíèè u
∗ ∈ Sn �óíêöèîíàë

f
(

A(τ)
)

=
(

A(τ)u∗,u∗

)

(15)

íà ìíîæåñòâå ìàòðèö A ∈ M(τ), çàäàííîì ñîîòíîøåíèåì (5) äîñòèãà�

åò ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ íà íåêîòîðîì ýëåìåíòå A
∗ ∈ M.

Ñëåäñòâèå 2. Ïóñòü â ïðîöåññå ïðåäëîæåííîé âûøå ýâîëþöèîííîé

àäàïòàöèè ïðè èçìåíåíèè ýâîëþöèîííîãî ïàðàìåòðà îò 0 ≤ τ ≤ τ∗ êîìïî�
íåíòû âåêòîðà ðåøåíèÿ ñèñòåìû (9) îñòàþòñÿ íåèçìåííûìè. Òîãäà ïðè

τ ∈ [0, τ∗] ñóùåñòâóåò ìàêñèìàëüíîå ñðåäíåå çíà÷åíèå �èòíåñà ðåïëèêà�

òîðíîé ñèñòåìû, êîòîðîå äîñòèãàåòñÿ íà íåêîòîðîì ýëåìåíòå A
∗ ∈ M.

Â ðàáîòå ïîêàçàíî, ÷òî ñèòóàöèÿ îïèñàííàÿ â ñëåäñòâèè 2 ÿâëÿåòñÿ

òèïè÷íîé â ïðåäëîæåííîì ïðîöåññå ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè.

Ñ�îðìóëèðîâàííûå âûøå óòâåðæäåíèÿ ïåðåñòàþò áûòü ñïðàâåäëè�

âûìè, åñëè ïðè èçìåíåíèè ýâîëþöèîííîãî ïàðàìåòðà ìåíÿåòñÿ êîìïîíåíòà

âåêòîðà ðåøåíèÿ ñèñòåìû (9). Â ðàáîòå äîêàçûâàþòñÿ íåîáõîäèìîå è äîñòà�

òî÷íîå óñëîâèÿ ýêñòðåìóìà �óíêöèè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè â îáùåì

ñëó÷àå:

Òåîðåìà 3 (Íåîáõîäèìîå óñëîâèå ìàêñèìóìà). Íåîáõîäèìîå

óñëîâèå äîñòèæåíèÿ ëîêàëüíîãî ìàêñèìóìà �óíêöèåé ñðåäíåé ïðèñïî�

ñîáëåííîñòè f̄ íà äîïóñòèìîì ìíîæåñòâå ëàíäøà�òîâ M, çàäàííûõ

ñîîòíîøåíèåì (5) â òî÷êå τ∗, äëÿ êîòîðîé ū(τ∗) ∈ intSn, çàêëþ÷àåòñÿ â

âûïîëíåíèè óñëîâèé

ūj(τ
∗)v̄i(τ

∗) = µaij(τ
∗), µ = const, i, j = 1, n,

v̄i(τ
∗) =

(

(

A
T (τ∗)

)

−1

I

)

i

.
(16)

Òåîðåìà 4 (Äîñòàòî÷íîå óñëîâèå ìàêñèìóìà). Äîñòàòî÷íîå

óñëîâèå äîñòèæåíèÿ ëîêàëüíîãî ìàêñèìóìà �óíêöèåé ñðåäíåé ïðèñïî�

ñîáëåííîñòè f̄ íà äîïóñòèìîì ìíîæåñòâå ëàíäøà�òîâ M, çàäàííûõ

ñîîòíîøåíèåì (5) â òî÷êå τ∗, äëÿ êîòîðîé ū(τ∗) ∈ intSn, çàêëþ÷àåòñÿ â

âûïîëíåíèè óñëîâèé

n
∑

i,j=1

(

a
′′

ij(τ
∗)− 2bij(τ

∗)
)

aij ≤ 0, (17)

ãäå bij(τ
∗), i, j = 1, n � ýëåìåíòû ìàòðèöû

B(τ∗) =
(

δA(τ∗)
)

A
−1(τ∗)

(

δA(τ∗)
)

.
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Â ïÿòîì ïàðàãðà�å, íà ïðèìåðå ñèñòåìû ãèïåðöèêëà (18), äåìîí�

ñòðèðóåòñÿ ýâîëþöèîííàÿ äèíàìèêà ïðåäëîæåííîãî ïðîöåññà àäàïòàöèè

ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè.

dui

dt
= ui(t)(ui−1(t)− f(t)), i = 1, n, (18)

ãäå

n
∑

i=1

ui(t) = 1, u0 = un

f(u) =
n
∑

i=1

ui(t)ui−1(t)

è Q2 = n.
Íà ðèñ. 3 ïðåäñòàâëåíà äèíàìèêà èçìåíåíèÿ êîîðäèíàò íåïîäâèæíîé

òî÷êè ñèñòåìû (18) â ýâîëþöèîííîì âðåìåíè τ ïðè n = 9. Íà ïåðâûõ 150-òè
øàãàõ ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè, êîîðäèíàòû ïðàêòè÷åñêè íå èçìåíÿþòñÿ

(ui = 1/9, i = 1, 9). Íà÷èíàÿ ñî 150-ãî øàãà ïðîèñõîäèò ðàñùåïëåíèå êîì�
ïîíåíò íåïîäâèæíîé òî÷êè. Ïîñëå ÷åãî îäíà èç êîìïîíåíò óñòðåìëÿåòñÿ

ê åäèíèöå, â òî âðåìÿ êàê îñòàëüíûå ñòðåìÿòñÿ ê íóëþ. Çàòåì íàñòóïàåò

ïðîöåññ ñòàáèëèçàöèè è êîîðäèíàòû íåïîäâèæíîé òî÷êè ïåðåñòàþò èçìå�

íÿòüñÿ.
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�èñ. 3 � Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ ïîëîæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ ū ñèñòåìû (18) â

ýâîëþöèîííîì âðåìåíè τ ïðè n = 9.

Íà ðèñ. 4 ïîêàçàíà äèíàìèêà èçìåíåíèÿ ñðåäíåãî �èòíåñà ñèñòåìû

(18) ïðè n = 9. Êàê âèäíî èç ãðà�èêà, �èòíåñ ÿâëÿåòñÿ ìîíîòîííî âîçðàñ�
òàþùåé �óíêöèåé ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè τ . Åñëè ñðàâíèòü ýòîò ãðà�èê

ñ ïðåäûäóùèì, òî ìîæíî çàìåòèòü, ÷òî ñèñòåìà ïðîäîëæàåò ýâîëþöèî�

íèðîâàòü (�èòíåñ ðàñòåò) äàæå êîãäà ïîëîæåíèå ðàâíîâåñèÿ ïåðåñòàåò
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èçìåíÿòüñÿ. Íî ñî âðåìåíåì è �èòíåñ âûõîäèò íà ïëàòî è ýâîëþöèîííûé

ïðîöåññ çàâåðøàåòñÿ.
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�èñ. 4 � Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ ñðåäíåãî �èòíåñà f̄ ñèñòåìû (18) â ýâîëþ�

öèîííîì âðåìåíè τ ïðè n = 9.

Íà ðèñóíêå 5 ïîêàçàíî, êàê èçìåíÿåòñÿ ñòðóêòóðà ãèïåðöèêëè÷åñêîé

ñèñòåìû 5 - ãî ïîðÿäêà â ðåçóëüòàòå ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà. Êàê âèäíî èç
ãðà�èêà, èñõîäíàÿ ñèñòåìà ðåïëèêàöèè ãèïåðöèêëà, ïîñòðîåííàÿ íà îñíîâå

àëüòðóèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ìàêðîìîëåêóë, ïðåòåðïåâàåò êà÷åñòâåííûå

èçìåíåíèÿ. Íàðÿäó ñ ïðÿìûì öèêëîì âîçíèêàåò îáðàòíûé öèêë, à òàêæå

äâîéíûå ñâÿçè ìåæäó âñåìè ýëåìåíòàìè ñèñòåìû. Êðîìå òîãî, â ýòîì ñëó�

÷àå â ñèñòåìå âîçíèêàþò àâòîêàòàëèòè÷åñêèå ïðîöåññû.

Âàæíîå ñâîéñòâî íîâîãî ýâîëþöèîííîãî ãèïåðöèêëà ñîñòîâëÿåò åãî

ðåçèñòåíòíîñòü (çàùèùåííîñòü) ïî îòíîøåíèþ ê ïàðàçèòè÷åñêèì âèäàì,

îò âîçäåéñòâèÿ êîòîðûõ ñèñòåìà ïîãèáàëà äî íà÷àëà ïðîöåññà ýâîëþöè�

îííîãî èçìåíåíèÿ.

�àññìîòðèì ïîäðîáíåå ïðîöåññ âçàèìîäåéñòâèÿ ãèïåðöèêëà 5-ãî ïî�

ðÿäêà ñ ïàðàçèòîì. Ñîîòâåòñòâóþùàÿ ñèñòåìà èìååò âèä:

u̇i = ui(ui−1 − f(u)), i = 1, 2 . . .5,

u̇6 = u6(1.7u5 − f(u)), (19)

f(u) =
5
∑

i=1

uiui−1 + 1.7u5u6,
6
∑

i=1

ui = 1, u0 = u5.

Èñõîäíûé ãèïåðöèêë ïîãèáàåò ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ ïàðàçèòîì. Îä�

íàêî, åñëè ìû âîçüìåì ýâîëþöèîííûé ãèïåðöèêë, ïîëó÷åííûé íà 200 - îì

øàãå è äîáàâèì ê íåìó ïàðàçèòà, òî óâèäèì, ÷òî îí óñòîé÷èâ è ïîãèáàåò
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à)

á)

�èñ. 5 � à) �ðà� âçàèìîäåéñòâèÿ èñõîäíîãî ãèïåðöèêëà ïðè n = 5. á) �ðà�
âçàèìîäåéñòâèÿ ýâîëþöèîííîãî ãèïåðöèêëà íà 350 - îé èòåðàöèè ïðè n = 5

óæå ïàðàçèò (ðèñ.6). Ïðè ýòîì êîëè÷åñòâî ýâîëþöèîííûõ øàãîâ, íåîáõîäè�

ìûõ äëÿ ïîëó÷åíèÿ ýâîëþöèîííî óñòîé÷èâîãî ïî îòíîøåíèþ ê ïàðàçèòàì

ãèïåðöèêëà, ñèëüíî çàâèñèò îò êîý��èöèåíòà ïðèñïîñîáëåííîñòè ïàðàçè�

òà.

à) á)

�èñ. 6 � à) Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ ÷àñòîò ýëåìåíòîâ èñõîäíîé ñèñòåìû (19)

ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ ïàðàçèòîì. á) Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ ÷àñòîò ýëåìåí�

òîâ ýâîëþöèîííîé ñèñòåìû, ïîëó÷åííîé íà 200 -îì øàãå (ïàðàçèò ïîêàçàí

ïóíêòèðíîé ëèíèåé)

Âî âòîðîé ãëàâå [2, 3℄ ðàññìàòðèâàåòñÿ ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü ýâî�

ëþöèè â óñëîâèÿõ ïðèñîåäèíåíèÿ íîâûõ âèäîâ. Èçó÷åíèå äàííîãî ïðîöåññà

ÿâëÿåòñÿ âàæíûì ñ ïîçèöèè òåîðèè ïðåäáèîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè, òàê êàê

â ïðîöåññå ïðèñîåäèíåíèÿ íîâûõ âèäîâ âîçíèêàåò áîëåå ñëîæíàÿ ñèñòåìà

ñ ëó÷øèìè õàðàêòåðèñòèêàìè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè.
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Â ïåðâîì ïàðàãðà�å äàííîé ãëàâû �îðìóëèðóþòñÿ óñëîâèÿ, ïðè

êîòîðûõ ñèñòåìà îñòàåòñÿ ïåðìàíåíòíîé ïîñëå âñòðàèâàíèÿ íîâîãî âèäà.

Äëÿ ýòîãî, â ïðåäïîëîæåíèè, ÷òî íîâûé ýëåìåíò áóäåò äîáàâëåí â ñèñòåìó

â ñëó÷àéíûé ìîìåíò ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè τk = k∆τ è, ÷òî íà äàííûé

ìîìåíò â ñèñòåìå âçàèìîäåéñòâóþò n ýëåìåíòîâ, ââîäÿòñÿ ñëåäóþùèå ãè�

ïîòåçû:

1. Ñðåäíåå çíà÷åíèå �èòíåñà f̄(τk) â ïîëîæåíèè ðàâíîâåñèÿ íà k-îé
èòåðàöèè òàêîå æå, êàêèì îíî áûëî áû íà ýòîé èòåðàöèè áåç ïîÿâ�

ëåíèÿ íîâîãî âèäà:

f̄(τk) = f̄k.

2. Ïåðâûå n ñòðîê è n ñòîëáöîâ ìàòðèöû ëàíäøà�òà ïðèñïîñîá�

ëåííîñòè, ïîëó÷åííîé â ðåçóëüòàòå äîáàâëåíèÿ íîâîãî ýëåìåíòà,

ñîâïàäàþò ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè ñòðîêàìè è ñòîëáöàìè ìàòðèöû

ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè, ïîëó÷åííîé íà ïðåäûäóùåì øàãå:

akij = ak−1

ij , i, j = 1, n.

3. Ïåðâûå n ýëåìåíòîâ âåêòîðà ū íà k-îé è (k− 1)-îé èòåðàöèÿõ óäî�
âëåòâîðÿþò ñîîòíîøåíèÿì:

uk
i

uk
j

=
uk−1

i

uk−1

j

, i, j = 1, n.

4. Âêëàä ñóùåñòâóþùèõ ýëåìåíòîâ â íîâûé îäèíàêîâ:

akn+1,ju
k
j = akn+1,iu

k
i , i, j = 1, n+ 1.

Â óñëîâèÿõ ýòèõ ïðåäïîëîæåíèé, ïðè âñòðàèâàíèè â ñèñòåìó íîâîãî

ýëåìåíòà íåîáõîäèìî ïåðåîïðåäåëèòü ìàòðèöó ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåí�

íîñòè (à òî÷íåå òîëüêî åå íîâóþ ñòðîêó è ñòîëáåö) è âåêòîð íåïîäâèæíîé

òî÷êè.

Âûðàæåíèÿ äëÿ èõ ïåðåîïðåäåëåíèÿ èìåþò âèä:











































aki,n+1 = f̄k−αkf̄k−1

1−αk

, i = 1, n,

akn+1,j =
f̄k

αkuk
j (n+ 1)

, j = 1, n,

akn+1,n+1 =
f̄k

(1 − αk)(n+ 1)
,

uk
n+1 = 1− αk, 0 < αk < 1,

uk
i = αku

k−1

i , i = 1, n.

(20)

Êàê âèäíî èç �îðìóëû (20), íåèçâåñòíûì ÿâëÿåòñÿ òîëüêî ïàðàìåòð αk.

×èñëåííûå ýêñïåðèìåíòû ïîêàçàëè, ÷òî âñòðàèâàíèå íîâîãî ýëåìåíòà

íå íàðóøàåò óñëîâèÿ ïåðìàíåíòíîñòè ñèñòåìû, åñëè ÷àñòîòà ýòîãî ýëåìåíòà
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áóäåò ìàêñèìàëüíîé ïî îòíîøåíèþ ê ÷àñòîòàì óæå ñóùåñòâóþùèõ íà ýòîò

ìîìåíò ýëåìåíòîâ ñðàçó æå ïîñëå åãî ïîÿâëåíèÿ. Ýòî ðåàëèçóåòñÿ, åñëè

âûïîëíåíî ñëåäóþùåå óñëîâèå:

αk <
1

uk
max

, u
k
max = max

(

uk
1 , . . . , u

k
n

)

.

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ øàãîâ èòåðàöèîííîãî ïðîöåññà, íà êîòîðûõ â ñèñòåìó áó�

äóò äîáàâëÿòüñÿ íîâûå âèäû, èñïîëüçóåòñÿ ïðîöåññ Ïóàññîíà. Êðîìå òîãî,

ñëó÷àéíûì îáðàçîì âûáèðàåòñÿ è ïàðàìåòð αk:

αk = βk

1

uk
max + 1

, βk ∼ U(0, 1).

Îòìåòèì, ÷òî èñïîëüçóåìûå óñëîâèÿ âûäåëÿþò ñðàâíèòåëüíî óçêèé ñåã�

ìåíò ñèñòåì, êîòîðûå äîïóñêàþò âñòðàèâàíèå íîâîãî âèäà. Ïîýòîìó âîïðîñ

îá îïèñàíèè áîëåå îáùèõ óñëîâèé ñîõðàíåíèÿ íåâûðîæäåííîñòè îñòàåòñÿ

îòêðûòûì.

Òàêæå â ïåðâîì ïàðàãðà�å ïðåäñòàâëåíà áëîê-ñõåìà (ðèñ. 7) ïðî�

ãðàììíîãî êîäà, êîòîðàÿ îïèñûâàåò àëãîðèòì ðåàëèçàöèè ÷èñëåííîãî

ìåòîäà ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè íåâûðîæäåííîé ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû

â óñëîâèÿõ ïðèñîåäèíåíèÿ íîâûõ ýëåìåíòîâ â ñëó÷àéíûå ìîìåíòû ýâîëþ�

öèîííîãî âðåìåíè.

Âî âòîðîì ïàðàãðà�å ïðèâîäÿòñÿ ãðà�è÷åñêèå ðåçóëüòàòû ÷èñëåí�

íîãî ìîäåëèðîâàíèÿ, êîòîðûå ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðè ïðèñîåäèíåíèè íîâîãî

âèäà ñðåäíèé �èòíåñ ñèñòåìû ïðîäîëæàåò ðàñòè, à ÷àñòîòû íîâûõ âèäîâ,

âñòðàèâàÿñü â îáùóþ êàðòèíó êîëåáàíèé, ëîêàëèçóþòñÿ â îïðåäåëåííûõ

çîíàõ, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ áîëåå óçêèìè ïî àìïëèòóäå êîëåáàíèé, ÷åì êîëå�

áàíèÿ èñõîäíîé ñèñòåìû (ðèñ. 8)

Â òðåòüåé ãëàâå [2, 3℄ ïðåäëîæåííûé ïîäõîä ýâîëþöèîííîé àäàï�

òàöèè ïðèìåíÿåòñÿ ê áîëåå ñëîæíîé áèãèïåðöèêëè÷åñêîé ñèñòåìå, êîãäà

ðåïëèêàöèÿ êàæäîãî âèäà ïðîèñõîäèò ñ ïîìîùüþ äâóõ ïðåäûäóùèõ â çà�

ìêíóòîì öèêëå.

Â ïåðâîì ïàðàãðà�å �îðìóëèðóåòñÿ ñèñòåìà óðàâíåíèé, îïèñûâà�

þùàÿ áèãèïåðöèêëè÷åñêóþ ñèñòåìó:

u̇i(t) = ui(t)

(

((

AU(t)
)2

I

)

i
− f(t)

)

, i = 1, n,

f(t) =

(

(

AU(t)
)2

I,u(t)

)

,
(

U(t)I, I
)

= 1,

ãäå U(t) = diag(u1(t), u2(t), ..., un(t)).
Òàêæå, àíàëîãè÷íî ñëó÷àþ îáû÷íîãî ãèïåðöèêëà, ïîêàçûâàåòñÿ, ÷òî

åñëè ââåñòè ýâîëþöèîííîå âðåìÿ, â òå÷åíèå êîòîðîãî áóäåò ïðîèñõîäèòü
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�èñ. 7 � Áëîê � ñõåìà ïðîãðàììíîãî êîäà, ðåàëèçóþùåãî ïðîöåññ ýâî�

ëþöèîííîé àäàïòàöèè íåâûðîæäåííîé ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû â óñëîâèÿõ

ïðèñîåäèíåíèÿ íîâûõ ýëåìåíòîâ â ñëó÷àéíûå ìîìåíòû ýâîëþöèîííîãî âðå�

ìåíè.

àäàïòàöèÿ ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè, êîòîðîå âî ìíîãî ðàç ìåäëåííåå

âðåìåíè àêòèâíîé äèíàìèêè ñèñòåìû, òî çàäà÷à î ïîèñêå ýâîëþöèîííî�

ãî èçìåíåíèÿ ñèñòåìû íà ìíîæåñòâå ëàíäøà�òîâ ïðèñïîñîáëåííîñòè (5)

ñâîäèòñÿ ê ïîèñêó ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ �óíêöèè ñðåäíåé ïðèñïîñîá�

ëåííîñòè f(τ) íà ìíîæåñòâå ðåøåíèé óðàâíåíèÿ ñòàöèîíàðíîãî ñîñòîÿíèÿ:

(

A(τ)Ū(t, τ)
)2

I = f̄
(

ū(t, τ)
)

I,

f̄
(

ū(t, τ)
)

=

(

(

A(τ)Ū(t, τ)
)2

I,u(t, τ)

)

,

(

Ū(t, τ)I, I
)

= 1.

(21)

Âî âòîðîì ïàðàãðà�å âûâîäèòñÿ �îðìóëà äëÿ âàðèàöèè çíà÷åíèÿ

ñðåäåíãî �èòíåñà. Äëÿ ýòîãî äîêàçûâàåòñÿ òåîðåìà àíàëîãè÷íàÿ òåîðåìå 1:
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à)

á)

�èñ. 8 � à) Ñðåäíèé �èòíåñ ãèïåðöèêëè÷åñêîé ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû ðàç�

ìåðíîñòè n = 5 ïðè äîáàâëåíèè â ñèñòåìó äâóõ íîâûõ ýëåìåíòîâ íà 682-îé
è 1240-îé èòåðàöèÿõ á) Àêòèâíàÿ äèíàìèêà ñèñòåìû íà 1735-îé èòåðàöèè

Òåîðåìà 5. Åñëè âûïîëíÿþòñÿ ïðåäïîëîæåíèÿ, óêàçàííûå â òåî�

ðåìå 1, òî äëÿ âû÷èñëåíèÿ âàðèàöèè �èòíåñà ñïðàâåäëèâà ñëåäóþùàÿ

�îðìóëà

δf̄ =

(

(

ŪA+V

)

−1(

A
−1(δA)ŪA+ Ū(δA)

)

ū, Ī

)

(

(

ŪA+V

)

−1

A−1I, I

) , (22)

ãäå V = diag(v̄1, v̄2, ..., v̄n), v̄ = (v̄1, v̄2, ..., v̄n) = Aū è ÷åðåç δf̄(τ),
δA(τ) îáîçíà÷åíû ãëàâíûå ÷àñòè ïðèðàùåíèÿ �óíêöèè f̄(τ) è ýëåìåíòîâ

ìàòðèöû A(τ) ïðè èçìåíåíèè ïàðàìåòðà îò τ äî τ +∆τ .

Àíàëîãè÷íî ñëó÷àþ ãèïåðöèêëè÷åñêîé ðåïëèêàöèè, çàäà÷à òàêæå ñâî�

äèòñÿ ê ñåðèè çàäà÷ ëèíåéíîãî ïðîãðàììèðîâàíèÿ.

Â òðåòüåì ïàðàãðà�å ïðåäñòàâëåíî ñëåäñòâèå ïðèâåäåííîé âûøå

òåîðåìû 5, â êîòîðîì ïîêàçàíî, ÷òî èñõîäíàÿ çàäà÷à î ìàêñèìèçàöèè �èò�

íåñà ñâîäèòñÿ ê çàäà÷å ëèíåéíîãî ïðîãðàììèðîâàíèÿ:

Ñëåäñòâèå 3. Çàäà÷à î ìàêñèìèçàöèè ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ �èòíåñà

ñèñòåìû (21) íà ìàëîì èçìåíåíèè èíòåðâàëà ýâîëþöèîííîãî ïàðàìåòðà

∆τ ñâîäèòñÿ ê çàäà÷å ëèíåéíîãî ïðîãðàììèðîâàíèÿ: ñðåäè âñåõ âîçìîæ�

íûõ çíà÷åíèé ïðîèçâîäíûõ a
′

ij(τ), i, j = 1, n ýëåìåíòîâ ìàòðèöû A(τ) ∈
M íàéòè òàêèå çíà÷åíèÿ, êîòîðûå óäîâëåòâîðÿþò îãðàíè÷åíèÿì (12),

ïðè êîòîðûõ ëèíåéíàÿ �óíêöèÿ δf̄(τ) îò ýëåìåíòîâ ìàòðèöû A(τ) äî�

ñòèãàåò ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ.

Îïèñûâàþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå óñëîâèÿ, ïîçâîëÿþùèå äåðæàòü çíà÷å�

íèÿ êîìïîíåíò íåïîäâèæíîé òî÷êè â èíòåðâàëå (0, 1):
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δf̄

(

(

ŪA+V

)

−1

A
−1

I

)

i

>

(

(

ŪA+V

)

−1

A
−1

(

AŪ

(

δA
)

+
(

δA
)

ŪA

)

ū

)

i

−δi

(23)

â ñëó÷àå, åñëè ñîîòâåòñòâóþùàÿ êîìïîíåíòà ñòðåìèòñÿ ê 0 è

δf̄

(

(

ŪA+V

)

−1

A
−1

I

)

i

< 1+

(

(

ŪA+V

)

−1

A
−1

(

AŪ

(

δA
)

+
(

δA
)

ŪA

)

ū

)

i

−δi

(24)

â ñëó÷àå, åñëè ñîîòâåòñòâóþùàÿ êîìïîíåíòà ñòðåìèòñÿ ê 1.

×åòâåðòûé ïàðàãðà� ñîäåðæèò ðàññóæäåíèÿ î íåîáõîäèìîì è äî�

ñòàòî÷íîì óñëîâèÿõ ýêñòðåìóìà �óíêöèè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè â

ñëó÷àå áèãèïåðöèêëè÷åñêîé ñèñòåìû, êîòîðûå àíàëîãè÷íû óñëîâèÿì ïåð�

âîé ãëàâû.

Â ïÿòîì ïàðàãðà�å ïðèâîäÿòñÿ ãðà�è÷åñêèå ðåçóëüòàòû ÷èñëåííî�

ãî ìîäåëèðîâàíèÿ, êîòîðûå àíàëîãè÷íû ðåçóëüòàòàì äëÿ ñèñòåìû îáû÷�

íîãî ãèïåðöèêëà: ýâîëþöèîííàÿ äèíàìèêà ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ

ñèñòåìû ñ áîëåå ñëîæíîé ñòðóêòóðîé, êîòîðàÿ ðåçèñòåíòíà ïî îòíîøåíèþ ê

ïàðàçèòè÷åñêèì âèäàì, îò êîòîðûõ ñèñòåìà ïîãèáàëà äî íà÷àëà ïðîöåññà

ýâîëþöèîííîãî èçìåíåíèÿ.

Â ÷åòâåðòîé ãëàâå [3, 4℄ èññëåäîâàíû ñëó÷àè äâóõ ÷àñòíûõ ðå�

ïëèêàòîðíûõ ñèñòåì (ðèñ. 9). Ïåðâàÿ èç íèõ íàïîìèíàåò ñòðóêòóðó

áèîëîãè÷åñêîãî ñîîáùåñòâà, óïðàâëåíèå êîòîðûì ïðîèñõîäèò èç îäíîãî

öåíòðàëüíîãî ýëåìåíòà (�ìóðàâåéíèê� ). Âòîðàÿ ñèñòåìà ïîñòðîåíà íà îñíî�

âàíèè ðåçóëüòàòîâ êîíêðåòíîé ñèñòåìû, ïîëó÷åííîé áèîõèìè÷åñêèì ïóòåì

è çàäàþùåé ðåïëèêàöèþ ðåàëüíûõ îáúåêòîâ.

à)

á)

�èñ. 9 � à) �ðà�, îïèñûâàþùèé ðåïëèêàòîðíóþ ñèñòåìó �ìóðàâåéíèê� á)

�ðà�, îïèñûâàþùèé âçàèìîäåéñòâèå øåñòè ðàçëè÷íûõ �ÍÊ-ìîëåêóë
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Â ïåðâîì ïàðàãðà�å ðàññìàòðèâàåòñÿ ðåïëèêàòîðíàÿ ñèñòåìà, ïî�

ëó÷èâøàÿ íàçâàíèå �ìóðàâåéíèê� â ñîîòâåòñòâèè ñ õàðàêòåðîì âçàèìîäåé�

ñòâèÿ âèäîâ â ýòîé ñèñòåìå (ðèñ. 9). Óðàâíåíèÿ ñîñòîÿíèÿ äàííîé ñèñòåìû

èìåþò âèä:

u̇i = ui

(

αun + kiui−1 − f(t)
)

, i = 0, n− 1,

u̇n = un

(

n−1
∑

i=0

βiui − f(t)

)

, u ∈ Sn+1,
(25)

f(t) = αun

n−1
∑

i=0

ui +

n−1
∑

i=0

kiuiui−1 + un

n−1
∑

i=0

βiui,

α, βi, ki > 0, i = 0, n− 1, u−1 = un−1.

Äîêàçûâàåòñÿ óòâåðæäåíèå î äîñòàòî÷íîì óñëîâèè íåâûðîæäåííîñòè

ðàññìàòðèâàåìîé ñèñòåìû.

Óòâåðæäåíèå 1. Ïóñòü

km = min{k0, k1, . . . , kn−1}, kM = max{k0, k1, . . . , kn−1},
βm = min{β0, β1, . . . , βn−1}, βM = max{β0, β1, . . . , βn−1}.

Åñëè âûïîëíÿþòñÿ óñëîâèÿ

kM < βm, α+ βm >
km
n

> βM , n = 3, 4, ...N,

òî ñèñòåìà (25) íåâûðîæäåíà.

Ïðèâîäÿòñÿ ãðà�è÷åñêèå èëëþñòðàöèè ðåçóëüòàòîâ (ðèñ. 10), ïîëó�

÷åííûõ äëÿ ñèñòåìû (25) ïðè α = 0.1, βi = 0.8, ki = 1, n = 5. Äàííûå
ðåçóëüòàòû ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî âëèÿíèå äîìèíèðóþùåé ìàêðî�

ìîëåêóëû � �ìàòêè� (ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ) ñ êàæäûì øàãîì èòåðàöèîííîãî

ïðîöåññà ñíèæàåòñÿ, â òî âðåìÿ êàê àìïëèòóäà îñòàëüíûõ ìàêðîìîëåêóë

âîçðàñòàåò.

Âî âòîðîì ïàðàãðà�å îïèñûâàåòñÿ ñèñòåìà êàòàëèçà ìîëåêóë �ÍÊ

(26). Ñèñòåìà îïèñûâàåò âçàèìîäåéñòâèå 6 ðàçëè÷íûõ ìàðîìîëåêóë �ÍÊ

è áûëà ïðåäëîæåíà è ðåàëèçîâàíà ýêñïåðèìåíòàëüíî â ðàáîòå

33

u̇1 = u1(r1u1 + k1u4 − f(t)),
u̇2 = u2(r2u2 + k2u5 − f(t)),
u̇3 = u3(r3u3 + k3u6 − f(t)),
u̇4 = u4(k4u3 + k̄4u5 − f(t)),
u̇5 = u5(k5u1 + k̄5u6 − f(t)),
u̇6 = u6(k6u2 + k̄6u4 − f(t)),
u ∈ S6, ki, k̄i > 0.

(26)

33

Vaidya N., Manapat M., Chen I., Xulvi-Brunet R., Hayden E., Lehman N. Spontaneous

network formation among 
ooperative RNA repli
ators. Nature. 2012. N 491(7422). P. 72�77
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a) b)


) d)

�èñ. 10 � Ôàçîâûå òðàåêòîðèè ñèñòåìû (25) íà øàãå ýâîëþöèè N : (a) N =
50 (b) N = 175 (
) N = 250 (d) N = 400.

Ñðåäíèé �èòíåñ ñèñòåìû îïðåäåëÿåòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì

f(t) =
3
∑

i=1

riu
2
i + k1u1u4 + k2u2u5 + k3u3u6 + k̄4u4u5 + k̄5u5u6 + k̄6u6u4.

Êàæäûé âèä ïðåäñòàâëÿåòñÿ ìàêðîìîëåêóëîé, èìåþùåé îïðåäåë¼ííûå áèî�

õèìè÷åñêèå ñâîéñòâà. Ìàêðîìîëåêóëû ìîæíî ðàçäåëèòü íà 2 ãðóïïû:

ýëåìåíòû 4-5-6 îáðàçóþò ãèïåðöèêë, à ýëåìåíòû 1-2-3, íàðÿäó ñ ó÷àñòèåì

â ãèïåðöèêëå, îáëàäàþò òàêæå ñâîéñòâàìè àâòîêàòàëèòè÷åñêîé ðåïëèêà�

öèè, ò.å. èìåþò äâîéñòâåííóþ ïðèðîäó. �åàëüíûå îïûòû ïîäòâåðæäàþò,

÷òî äèíàìèêà ñèñòåìû àíàëîãè÷íà äèíàìèêå íåâûðîæäåííîé ðåïëèêàòîð�

íîé ñèñòåìû.

Íà ðèñ. 11 ïðåäñòàâëåíà àêòèâíàÿ äèíàìèêà ñèñòåìû (26) äî íà÷à�

ëà ïðîöåññà ýâîëþöèè, à òàêæå íà 125, 175 è 200-îì øàãàõ ýâîëþöèîííîé

àäàïòàöèè. Äàííûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû ïðè ñëåäóþùèõ çíà÷åíèÿõ ïà�

ðàìåòðîâ:

r1 = r2 = r3 = −0.3,
k1 = k2 = k3 = 0.4,
k4 = k5 = k6 = 0.1,
k̄4 = k̄5 = k̄6 = 0.05.

Îòìåòèì, ÷òî íà ïåðâûõ èòåðàöèÿõ ïðîöåññà ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå ÷àñòîò

ìîëåêóë ãðóïïû 4− 5− 6, çàòåì æå äèíàìèêà òðàåêòîðèé õàðàêòåðèçóåòñÿ

öèêëè÷åñêèìè ñêà÷êàìè, àìïëèòóäà êîòîðûõ ó ìîëåêóë ãðóïïû 1 − 2 − 3
çíà÷èòåëüíî íèæå.

Â ïðèëîæåíèè ïðèâåäåíû äåòàëè ðåàëèçàöèè è îòðûâêè èç èñõîä�

íîãî êîäà ïðîãðàìì, èñïîëüçîâàâøèõñÿ äëÿ ÷èñëåííîãî ìîäåëèðîâàíèÿ
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a)

b)


)

d)

�èñ. 11 � Ôàçîâûå òðàåêòîðèè ñèñòåìû (26) íà øàãå ýâîëþöèèN : (a)N = 0
(b) N = 125 (
) N = 175 (d) N = 200.

ïðîöåññà ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè íåâû�

ðîæäåííîé ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû, ñèñòåìû áèãèïåðöèêëè÷åñêîé ðåïëèêà�

öèè, à òàêæå ãèïåðöèêëè÷åñêîé ñèñòåìû â óñëîâèÿõ ïðèñîåäèíåíèÿ íîâûõ

âèäîâ. �åàëèçàöèÿ âñåõ ÷èñëåííûõ ìåòîäîâ âûïîëíåíà íà ÿçûêå ïðîãðàì�

ìèðîâàíèÿ C++, äëÿ âèçóàëèöèè ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ èñïîëüçîâàëèñü

ñïåöèàëèçèðîâàííûå êîìïëåêñû ïðîãðàìì Matlab.

Äëÿ ðåøåíèÿ çàäà÷è èñïîëüçîâàëèñü áèáëèîòåêè ÷èñëåííûõ âû÷èñ�

ëåíèé GNU S
ienti�
 Library è GNU Linear Programming Kit.

Ïîëíûé èñõîäíûé êîä ðàçìåùåí â ñåòè èíòåðíåò è äîñòóïåí ïî ññûëêå

https://github.
om/DrozhzhinSV.

Â çàêëþ÷åíèè ïîäâåäåíû èòîãè ïðîâåäåííûõ èññëåäîâàíèé è êðàò�

êî èçëîæåíû îñíîâíûå âûâîäû.

Îñíîâíûå ðåçóëüòàòû äèññåðòàöèè ñîñòîÿò â ñëåäóþùåì:

Â ðàáîòå ïðåäëîæåí àëãîðèòì ýâîëþöèè ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííî�

ñòè íåâûðîæäåííîé ðåïëèêàòîðíîé ñèñòåìû, îñíîâàííûé íà òðåõ îñíîâíûõ

ãèïîòåçàõ:

1. âðåìÿ â òå÷åíèå êîòîðîãî ïðîèñõîäèò àäàïòàöèÿ ëàíäøà�òà ïðè�

ñïîñîáëåííîñòè ÿâëÿåòñÿ âî ìíîãî ðàç áîëåå ìåäëåííûì, ÷åì

âðåìÿ, êîòîðîå îïèñûâàåò àêòèâíóþ äèíàìèêó ñèñòåìû;
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2. èçìåíåíèÿ ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè ïðîèñõîäÿò íà íåêîòî�

ðîì äîïóñòèìîì ìíîæåñòâå ëàíäøà�òîâ ïðèñïîñîáëåííîñòè;

3. êðèòåðèåì óñïåõà ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè ÿâëÿåòñÿ ðîñò �óíê�

öèè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè íà ìíîæåñòâå äîïóñòèìûõ ëàíä�

øà�òîâ ïðèñïîñîáëåííîñòè â ïðîöåññå èçìåíåíèÿ ýâîëþöèîííîãî

âðåìåíè.

Â ðåçóëüòàòå èñõîäíàÿ çàäà÷à î ìàêñèìèçàöèè ñðåäíåé ïðèñïîñîá�

ëåííîñòè ñèñòåìû ñâîäèòñÿ ê çàäà÷å î ìàêñèìèçàöèè ñðåäíåé ïðèñïî�

ñîáëåííîñòè â ñòàöèîíàðíîì ïîëîæåíèè ðàâíîâåñèÿ ïóòåì âàðüèðîâàíèÿ

ïàðàìåòðîâ ñèñòåìû â óñëîâèÿõ îãðàíè÷åííîñòè çíà÷åíèé ýòèõ ïàðàìåò�

ðîâ. Çàäà÷à ñâîäèòñÿ ê ïîñëåäîâàòåëüíîìó ðåøåíèþ ñåðèè çàäà÷ ëèíåéíîãî

ïðîãðàììèðîâàíèÿ, êîòîðûå ðåøàþòñÿ â ïðåäïîëîæåíèè, ÷òî ñ�åðè÷åñêàÿ

íîðìà ìàòðèöû ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè îãðàíè÷åíà. �åçóëüòàòû

÷èñëåííîãî ìîäåëèðîâàíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðîöåññ ìàêñèìèçàöèè ñðåä�

íåé ïðèñïîñîáëåííîñòè äëÿ ñèñòåìû áèãèïåðöèêëà êà÷åñòâåííî ñõîæ ñ

àíàëîãè÷íûì ïðîöåññîì äëÿ ñèñòåìû îáû÷íîãî ãèïåðöèêëà: â íà÷àëå ïðî�

öåññà àäàïòàöèè ñòàöèîíàðíîå ñîñòîÿíèå îñòàåòñÿ íåèçìåííûì â òå÷åíèå

äëèòåëüíîãî âðåìåíè. Òåì íå ìåíåå, çíà÷èòåëüíî èçìåíÿåòñÿ ñòðóêòóðà

ìàòðèöû ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè: ïîìèìî èñõîäíûõ ñâÿçåé, ïîÿâ�

ëÿþòñÿ íîâûå òèïû âçàèìîäåéñòâèÿ, òàêèå êàê àâòîêàòèëèç, îáðàòíûé

öèêë, à òàêæå äâîéíûå ñâÿçè ìåæäó âñåìè ýëåìåíòàìè ñèñòåìû. Òàêîå

ïîâåäåíèå ñèñòåìû ìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü êàê áîëåå ðàçíîîáðàçíîå è

óñòîé÷èâîå ýâîëþöèîííîå ñîñòîÿíèå. Ïîñëå íåêîòîðîãî êîëè÷åñòâà èòåðà�

öèé, êîîðäèíàòû ïîëîæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ äåëÿòñÿ íà äâå ÷àñòè: îäèí èç

ýëåìåíòîâ íà÷èíàåò äîìèíèðîâàòü, à ñîîòâåòñòâóþùàÿ åìó êîìïîíåíòà

ïîëîæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ óñòðåìëÿåòñÿ ê åäèíèöå. Ýòîò ïðîöåññ õàðàêòåðèçó�

åòñÿ çíà÷èòåëüíûì óâåëè÷åíèåì àâòîêàòàëèòè÷åñêîãî êîý��èöèåíòà äëÿ

äàííîãî ýëåìåíòà. Â òî æå âðåìÿ, ÷àñòîòû îñòàëüíûõ ýëåìåíòîâ ñõîäÿòñÿ

ê ìèíèìàëüíîìó çíà÷åíèþ. Âûáîð äîìèíèðóþùåãî ýëåìåíòà îñóùåñòâ�

ëÿåòñÿ ñëó÷àéíî è âàðüèðóåòñÿ îò ýêñïåðèìåíòà ê ýêñïåðèìåíòó. Àâòîð

ïðåäïîëàãàåò, ÷òî ýòîò âûáîð çàâèñèò îò âû÷èñëèòåëüíûõ îøèáîê. Íà

çàêëþ÷èòåëüíîì ýòàïå ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà ïðîèñõîäèò ñòàáèëèçàöèÿ

ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè. Ýòîò ïðîöåññ àíàëîãè÷åí ÿâëåíèþ �ïîðîãà êà�

òàñòðî�� â ìîäåëè êâàçèâèäîâ Ýéãåíà.

Èç ÷èñëåííûõ ýêñïåðèìåíòîâ ñëåäóåò, ÷òî ÷åì áîëüøå ðåñóðñ ìàò�

ðèöû A, îïðåäåëåííûé ïîñòîÿííîé Q2
â ñîîòíîøåíèè (5), òåì ïîçäíåå

íàñòóïàåò ïðîöåññ ñòàáèëèçàöèè è òåì âûøå ïðåäåëüíîå çíà÷åíèå �èòíåñà.

Ñóùåñòâåííîé õàðàêòåðèñòèêîé ïðåäëîæåííîãî ïðîöåññà ýâîëþöè�

îííîé àäàïòàöèè ÿâëÿåòñÿ òîò �àêò, ÷òî ñèñòåìà ïðèîáðåòàåò ñâîéñòâî

ðåçèñòåíòíîñòè (çàùèùåííîñòè) îò ïàðàçèòè÷åñêèõ âèäîâ, îò âîçäåéñòâèÿ

êîòîðûõ ýòà æå ñèñòåìà ïîãèáàëà äî íà÷àëà ýòîãî ïðîöåññà. Ïðè÷åì ÷åì

áîëüøå ðåñóðñ ìàòðèöû A, òåì áîëüøå ïîòåíöèàëüíàÿ çàùèùåííîñòü ñè�

ñòåìû îò âîçäåéñòâèÿ ïàðàçèòè÷åñêèõ âèäîâ.
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Åñëè ñðàâíèâàòü ïðåäëîæåííûé ïðîöåññ ñ øèðîêî ðàñïðî�

ñòðàíåííûìè ìîäåëÿìè ýâîëþöèè, îñíîâàííûìè íà èñïîëüçîâàíèè

òåîðåòèêî�èãðîâîãî ïîäõîäà

34,35
, òî ìîæíî çàêëþ÷èòü ñëåäóþùåå. Óñëî�

âèÿ ðàâíîâåñèÿ ïî Íýøó, òàê æå êàê è óñëîâèå ýâîëþöèîííî óñòîé÷èâîãî

ñîñòîÿíèÿ ïðèâîäÿò ê óñëîâèÿì óñòîé÷èâîñòè (è äàæå ãëîáàëüíîé óñòîé�

÷èâîñòè) ýòîãî ñîñòîÿíèÿ â ñìûñëå Ëÿïóíîâà, ÷òî �àêòè÷åñêè îçíà÷àåò

ïîëíîå äîìèíèðîâàíèå îäíîé ãðóïïû ñòðàòåãèé íàä äðóãèìè. Ïðè ýòîì

ñàìà ñèñòåìà, íàõîäÿñü â óñòîé÷èâîì ïîëîæåíèè ðàâíîâåñèÿ, çàñòûâàåò

â ñâîåì ðàçâèòèè.

Ñ ýòèõ ïîçèöèé ïðåäëîæåííûé ïðîöåññ ýâîëþöèîííîé àäàïòàöèè

îêàçûâàåòñÿ áîëåå àäåêâàòíûì â ñëó÷àå íåâûðîæäåííûõ (ïåðìàíåíòíûõ)

ñèñòåì, ïîñêîëüêó íå òðåáóåò îò ñèñòåìû âûïîëíåíèÿ óñëîâèé óñòîé÷è�

âîñòè. Ïðè ýòîì ñàì ïðîöåññ ìàêñèìèçàöèè ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ âåëè÷èíû

�èòíåñà ìîæíî òðàêòîâàòü êàê ìàêñèìèçàöèþ �îáùåñòâåííîé ïîëüçû� âñå�

ãî ñîîáùåñòâà âèäîâ â öåëîì è íå ñâîäèòñÿ ê äîìèíèðîâàíèþ êàêîé-òî

îäíîé ãðóïïû âèäîâ.

×èñëåííûå ýêñïåðèìåíòû ïîêàçûâàþò, ÷òî â ñëó÷àå, êîãäà ê ñèñòå�

ìå ïðèñîåäèíÿþòñÿ íîâûå ýëåìåíòû, âîçìîæíû òðè âàðèàíòà: óñïåøíîå

ïðèñîåäèíåíèå íîâîãî ýëåìåíòà ê ñèñòåìå, àííèãèëÿöèÿ ñàìîãî ïðèñîåäè�

íÿåìîãî ýëåìåíòà, àííèãèëÿöèÿ âñåé ñèñòåìû â öåëîì. Íàéäåíû óñëîâèÿ,

ãàðàíòèðóþùèå âñòðàèâàíèå íîâîãî ýëåìåíòà â óæå ñóùåñòâóþùóþ ñèñòå�

ìó. Ïðè ýòîì ïðèñïîñîáëåííîñòü ñèñòåìû ïðîäîëæàåò ðàñòè, à ñòðóêòóðà

ìàòðèöû ëàíäøà�òà ïðèñïîñîáëåííîñòè çíà÷èòåëüíî èçìåíÿåòñÿ.

Â çàêëþ÷åíèå àâòîð âûðàæàåò áëàãîäàðíîñòü äîêòîðó �èçèêî-ìàòå�

ìàòè÷åñêèõ íàóê, ïðî�åññîðó À. Ñ. Áðàòóñþ è êàíäèäàòó �èçèêî-ìàòå�

ìàòè÷åñêèõ íàóê Ò. Ñ. ßêóøêèíîé, à òàêæå âñåì ñîòðóäíèêàì êà�åäðû

ñèñòåìíîãî àíàëèçà ÂÌÊ Ì�Ó çà ïîìîùü è ïîääåðæêó.
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