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â ñîîòâåòñòâèè ñ çàêîíàìè ðàâíîâåñèÿ Õàðäè-Âàéíáåðãà è òåðìî-
äèíàìèêè. Â îñíîâå ãåííîãî ðàâíîâåñèÿ, íàïðèìåð, ëåæèò ïîëíîå
ñîîòâåòñòâèå êîëè÷åñòâà ãîìîçèãîòíûõ è ãåòåðîçèãîòíûõ ãåíîòèïîâ
ñîãëàñíî óðàâíåíèþ: p + q = 1. ×àñòîòíàÿ îöåíêà èõ ïðàêòè÷åñêè
âî âñåõ ïîïóëÿöèÿõ, êàê ñâèäåòåëüñòâóåò âåðîÿòíîñòíàÿ ìàòåìàòè-
êà, âñêðûâàåò èíòåðåñíûé áèîëîãè÷åñêèé ôàêò: âñå ïðîãðåññèâíûå
èçìåíåíèÿ â ïîïóëÿöèÿõ äîñòèãàþòñÿ áëàãîäàðÿ ýíòðîïèè, à ðåã-
ðåññèâíûå – íåãýíòðîïèè.

Ïîñêîëüêó ãåí ÿâëÿåòñÿ íîñèòåëåì èíôîðìàöèè ñèíòåçà áåë-
êîâ: ïîòåíöèàëüíîé ýíåðãèè (ñòðóêòóðíûõ áåëêîâ) è êèíåòè÷åñ-
êîé ýíåðãèè (ôóíêöèîíàëüíûõ áåëêîâ) – çàìå÷àåòñÿ ïàðàëëåëèçì
ãåíåòè÷åñêîãî è ýíåðãåòè÷åñêîãî ðàâíîâåñèÿ â ïîïóëÿöèÿõ æè-
âîòíûõ. ×àñòè÷íîìó îñâåùåíèþ ýòîãî ôåíîìåíà è ïîñâÿùåíî
äàííîå ñîîáùåíèå.

Â ãåíåòèêå ïîïóëÿöèé äàâíî óñòàíîâëåíî, ÷òî ïîïóëÿöèè âñå-
ãäà äèíàìè÷íû. Ïîïóëÿöèÿ âáëèçè ðàâíîâåñèÿ îäíîçíà÷íî ðåàãè-
ðóåò íà âîçìóùåíèå (ñåëåêöèþ), âîçâðàùàÿñü óæå â ïåðâîì
ïîêîëåíèè â ñîñòîÿíèå ðàâíîâåñèÿ ãåíîâ. Åñëè ïîïóëÿöèÿ óäàëÿåò-
ñÿ îò ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ, òî îíà ìîæåò ñòàòü íåóñòîé÷èâîé.
Âîïðåêè âòîðîìó çàêîíó òåðìîäèíàìèêè, ýâîëþöèîíèðóÿ îò ïîïó-
ëÿöèè ïðîñòåéøèõ ôîðì ê âûñøèì îðãàíèçìàì, ïîïóëÿöèè ñàìî-
îðãàíèçîâàëèñü è îñòàþòñÿ ñòðåìèòåëüíûìè ê óìåíüøåíèþ
ýíòðîïèè (õàîñà). Âìåñòå ñ òåì, îíè ïîä÷àñ îêàçûâàþòñÿ íåóñòîé-
÷èâûìè ê ñàìûì íåçíà÷èòåëüíûì èçìåíåíèÿì: äàâëåíèþ ðåöåññèâ-
íûõ èëè äîìèíàíòíûõ ãåíîâ, ëåòàëüíîñòè ãåíîâ, äðåéôó ãåíîâ è
çàãðÿçíåíèþ âíåøíåé ñðåäû.

Â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè ñ÷èòàëè, ÷òî ê ïîïóëÿöèÿì
âòîðîé çàêîí òåðìîäèíàìèêè íåïðèìåíèì. Ñ òî÷êè çðåíèÿ êëàññè-
÷åñêîé òåðìîäèíàìèêè, æèçíåäåÿòåëüíîñòü ÿâëÿåòñÿ ïðîöåññîì, âå-
ðîÿòíîñòü ïðîòåêàíèÿ êîòîðîãî íè÷òîæíî ìàëà. Âñå ïðîöåññû,
ïðîòåêàþùèå â ïîïóëÿöèÿõ, äîëæíû ïðèáëèæàòü èõ ê òåðìîäèíà-
ìè÷åñêîìó ðàâíîâåñèþ, ê ìèíèìóìó ñâîáîäíîé ýíåðãèè è âîçðàñ-
òàíèþ ýíòðîïèè, óñòðàíåíèþ ãðàäèåíòîâ ôèçè÷åñêèõ âåëè÷èí. Íî,
ïðèìåíèòåëüíî ê îðãàíèçìàì ýòî îçíà÷àåò ñìåðòü. Îäíàêî æèçíü
ïðîäîëæàåòñÿ. Äàííîå ïðîòèâîðå÷èå îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî çàêîíû
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êëàññè÷åñêîé òåðìîäèíàìèêè óñòàíîâëåíû äëÿ çàêðûòûõ ñèñòåì,
ïîä êîòîðûìè ïîäðàçóìåâàþòñÿ òîëüêî òåðìîäèíàìè÷åñêèå, ñïî-
ñîáíûå îáìåíèâàòüñÿ ýíåðãèåé ñ âíåøíåé ñðåäîé. Æèçíü ïîïóëÿ-
öèè ïðîèñõîäèò â îòêðûòîé ñèñòåìå, êîòîðàÿ äëÿ ñîõðàíåíèÿ
ñâîåãî ñîñòîÿíèÿ áåñïðåðûâíî îáìåíèâàåòñÿ ãåíàìè è ýíåðãèåé.

Îòêðûòûå áèîëîãè÷åñêèå ñèñòåìû ìíîãîîáðàçíû è êðàéíå
ñëîæíû. Ôîðìîîáðàçîâàíèå, ìåòàáîëèçì è äèíàìè÷íîñòü ïîïóëÿ-
öèè – ãëàâíûå íàïðàâëåíèÿ èõ îöåíêè. Âçàèìîäåéñòâèå ñî ñðåäîé
ìíîãîôàêòîðèàëüíî: ñèíòåçû è ðåñèíòåçû (çàêîíîìåðíàÿ è ìó-
òàíòíàÿ íàñëåäñòâåííîñòü). È â êàæäîì âàðèàíòå åñòü òèïè÷íàÿ
ýíòðîïèÿ – ìåðà íåóñòîé÷èâîñòè (áåñïîðÿäêà). Äëÿ ýâîëþöèè
– ýòî îäèí óðîâåíü, äëÿ îíòîãåíåçà – äðóãîé, äëÿ ìîëåêóëÿð-
íîãî áèîñèíòåçà áåëêà – òðåòèé, äëÿ ñîõðàíåíèÿ ïîïóëÿöèè è
âèäà – ÷åòâåðòûé.

Ïîïóëÿöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëîæíóþ ñàìîðåãóëèðóþùóþ-
ñÿ ñèñòåìó, êîòîðàÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ îáìåíîì ãåíîâ. Ãåíîòèïû
ñóùåñòâóþò çà ñ÷åò ñåëåêöèè è îêðóæàþùåé ñðåäû. Ãðàíèöû
ñóùåñòâîâàíèÿ âîçíèêàþò íå ñòîëü ïðîèçâîëüíî, êàê äëÿ òåðìî-
äèíàìè÷åñêèõ çàêðûòûõ ñèñòåì. Îíè îãðàíè÷èâàþò íåêîòîðóþ
ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííóþ îáëàñòü, õàðàêòåðèçóþùóþ äèññèïà-
òèâíóþ ñòðóêòóðó. Â ïîñëåäíèõ êîãåðåíòíîå ïîâåäåíèå íà íàäìî-
ëåêóëÿðíîì óðîâíå ÿâëÿåòñÿ ïðîÿâëåíèåì ìîëåêóëÿðíûõ ñâîéñòâ
ãåíîâ â óñëîâèÿõ, äàëåêèõ îò òåðìîäèíàìè÷åñêîãî ðàâíîâåñèÿ.

Âçàèìîäåéñòâèå ïîïóëÿöèè ñî ñðåäîé îáóñëîâëåíî ðàçëè÷íûìè
îòëè÷èòåëüíûìè ïðîöåññàìè: ñòðóêòóðíûìè è ôóíêöèîíàëüíûìè,
ò.å. íåñëó÷àéíûìè èçìåíåíèÿìè. Âåðîÿòíîñòíûå èçìåíåíèÿ åå ãå-
íîòèïîâ â ïîïóëÿöèÿõ ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ íà óðîâíå ìàêðîìî-
ëåêóë (ìóòàöèè), êëåòîê è ðåêîìáèíàöèé õðîìîñîì. Èñõîäÿ èç
óêàçàííûõ ïðîöåññîâ, õàðàêòåðèçóþùèõ ïîïóëÿöèè, ñëåäóåò, ÷òî
ñåëåêöèÿ ðàçëè÷íûõ ãåíîòèïîâ, ïðîâîäèìàÿ ÷åëîâåêîì, íåñåò â
ñåáå êîíêðåòíóþ èíôîðìàöèþ î âåëè÷èíå ýíòðîïèéíûõ ñâîéñòâ.
Îíè ÿâëÿþòñÿ òèïè÷íûìè äëÿ êàæäîé ïîïóëÿöèè, ïîäâåðæåííîé
ñåëåêöèè. Ïîñëåäíÿÿ â îòêðûòîé ïîïóëÿöèè ïðèáëèæàåò åå ê
óñòîé÷èâîìó ñòàöèîíàðíîìó ñîñòîÿíèþ. Ñîãëàñíî òåîðèè È.Ïðè-
ãîæèíà, ïåðåõîä åå â íîâîå ñòàöèîíàðíîå ñîñòîÿíèå ñâÿçàí ñ
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óìåíüøåíèåì ïîòðåáëåíèÿ ýíåðãèè. Îáùåå èçìåíåíèå ñâîáîäíîé
ýíåðãèè “dE” è ýíòðîïèè “dS” â ïîïóëÿöèè ðàçäåëÿåò äâå ñîñòàâ-
ëÿþùèõ – dE=dEi+dEe è dS=dSi+dSe. Çíàêè “i” è “e” ñîîò-
âåòñòâåííî îçíà÷àþò âíóòðåííþþ è âíåøíþþ ïîïóëÿöèè. Òàê êàê
âñå ãåíåòè÷åñêè êîíòðîëèðóåìûå ïðîöåññû ÿâëÿþòñÿ íåîáðàòèìûìè
(òàêèìè, êîòîðûå ïðîòåêàþò ñ ïðåâðàùåíèåì ÷àñòè ýíåðãèè â
òåïëî), òî â ðåçóëüòàòå ýòîãî ñâîáîäíàÿ ýíåðãèÿ ãåíîòèïîâ íåïðå-
ðûâíî óìåíüøàåòñÿ (dEi<0), à ýíòðîïèÿ ðàñòåò (dSe>0). Íî â
ïîïóëÿöèè ïðîòåêàþò è ïðîòèâîðå÷èâûå ïðîöåññû. Íàïðèìåð, àê-
òèâíûé òðàíñïîðò, ïðè êîòîðîì âåùåñòâî ïåðåíîñèòñÿ ïðîòèâ ãðà-
äèåíòà êîíöåíòðàöèè. Ýòè ïðîöåññû, êàê ïðàâèëî, èìåþò
ëîêàëüíûé õàðàêòåð, íî îíè âñåãäà ñîïðÿæåíû ñ ïðîöåññàìè,
ïðîòåêàþùèìè ïî ãðàäèåíòó. Àêòèâíûé ïðîöåññ ïåðåíîñà ãåíîâ
ïðîòèâ ãðàäèåíòà êîíöåíòðàöèè ñîïðîâîæäàåòñÿ ïðîöåññîì ãèäðî-
ëèçà àäåíîçèíòðèôîñôàòà (ÀÒÔ). Ïðè ýòîì ýôôåêòèâíîñòü ïðå-
âðàùåíèÿ ýíåðãèè ÀÒÔ íå áóäåò ïîëíîé â ðåçóëüòàòå ÷åãî
ñâîáîäíàÿ ýíåðãèÿ ãåíîòèïà áóäåò óìåíüøàòüñÿ, êàê è îáùèé
òåðìîäèíàìè÷åñêèé ïîòåíöèàë.

Â ïîïóëÿöèè ñâîáîäíàÿ ýíåðãèÿ ïîñòîÿííî âîñïîëíÿåòñÿ çà
ñ÷åò ïîñòóïëåíèÿ åå èç âíåøíåé ñðåäû, à ýíòðîïèÿ, äåòåðìèíèðî-
âàííàÿ ãåíàìè âíóòðè ïîïóëÿöèè, ïîñòîÿííî âûâîäèòüñÿ, ÷òî
îçíà÷àåò dSe>0 è dSe<0. Òàêèì îáðàçîì, âûäåëåíèå ïîïóëÿöè-
åé êîíå÷íûõ ïðîäóêòîâ ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ åå ýíòðîïèè, ò.å.
îíà ïîãëîùàåò “îòðèöàòåëüíóþ” ýíòðîïèþ (íåãýíòðîïèþ), ò.ê.
óïîðÿäî÷åííîñòü ïðîöåññîâ æèçíåäåÿòåëüíîñòè íå îïðåäåëÿåòñÿ
òåðìîäèíàìè÷åñêîé ýíòðîïèåé. Îíà ñîçäàåòñÿ çà ñ÷åò ðàñõîäà
ïîãëîùåííîé ýíåðãèè íà îñíîâå îñîáûõ ãåíåòè÷åñêèõ èíôîðìàöè-
îííûõ ìåõàíèçìîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ïîñòîÿíñòâî ðåàêöèé áèîñèí-
òåçà áåëêà êàæäîãî ãåíîòèïà.

Ïîíÿòèå íåãýíòðîïèè óäîáíî èñïîëüçîâàòü äëÿ ôîðìàëüíîãî
îïèñàíèÿ òåðìîäèíàìèêè ïîïóëÿöèè. Ýíòðîïèÿ åå íå áóäåò èçìå-
íÿòüñÿ, åñëè: “dSi=dSe” è ìîæåò óìåíüøàòüñÿ ïðè: “dSi<dSe”
(æèçíåííûé ïðîöåññ). Ïðè: “dSi>dSe” ýíòðîïèÿ áóäåò ðàñòè,
ïðîöåññ ñòàíîâèòñÿ íåðàâíîâåñíûì, ÷òî â êîíå÷íîì èòîãå ïðèâåäåò
ê ðàçðóøåíèþ (áèîëîãè÷åñêîé ñìåðòè îðãàíèçìîâ). Íî òàê êàê â
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æèâûõ ïîïóëÿöèÿõ ýíòðîïèÿ âñåãäà âîçðàñòàåò, òî ñîãëàñíî âòîðî-

ìó çàêîíó òåðìîäèíàìèêè ìîæíî çàïèñàòü: “ dt
dS

dt
dS

dt
dS ei += ”,

ò.å. ñêîðîñòü âîçðàñòàíèÿ ýíòðîïèè â ïîïóëÿöèè ðàâíî àëãåáðàè-
÷åñêîé ñóììå ñêîðîñòè ïðîèçâîäñòâà ýíòðîïèè âíóòðè ãåíîòèïà è
ñêîðîñòè ïîñòóïëåíèÿ íåãýíòðîïèè èç ñðåäû.

 Â îáùåì âèäå ñâÿçü ìåæäó ýíåðãèåé (äåïîíèðîâàíèå è ôóíê-
öèîíàëüíûå áåëêè) “W” è ýíòðîïèåé “S” èìååò âèä: dS=dW/T,
ãäå “Ò” – òåìïåðàòóðà â àáñîëþòíîé øêàëå, ò.å. ÿâëÿåòñÿ âåëè÷è-
íîé ñóãóáî ïîëîæèòåëüíîé. Ïîýòîìó, ñîãëàñíî çàêîíàì ñòàòèñòè-
÷åñêîé òåðìîäèíàìèêè ïðè ïîëó÷åíèè ïîïóëÿöèåé ýíåðãèè åå
ýíòðîïèÿ äîëæíà âîçðàñòàòü. Åñëè ýíòðîïèÿ îòðèöàòåëüíà, ÷òî
õàðàêòåðíî äëÿ îòêðûòûõ áèîñèñòåì, òî ìîæíî ñ÷èòàòü óñëîâíî:
“T<0” (îòðèöàòåëüíàÿ òåìïåðàòóðà). Âñå ñèñòåìû ñ èíâåðñèîííîé
çàñåëåííîñòüþ ýíåðãåòè÷åñêèõ óðîâíåé, øèðîêî èñïîëüçóåìûå â
êâàíòîâîé ýëåêòðîíèêå, ìîæíî òðàêòîâàòü êàê ñèñòåìû ñ “îòðèöà-
òåëüíîé” òåìïåðàòóðîé. Ýòîò âûâîä ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì ìàòåìà-
òè÷åñêîé èíòåðïðåòàöèè ñèñòåì ñ èíâåðñèîííîé çàñåëåííîñòüþ
ýíåðãåòè÷åñêèõ óðîâíåé, ò.å. ñ òàêîé çàñåëåííîñòüþ, ïðè êîòîðîé
áîëåå âûñîêèå ýíåðãåòè÷åñêèå óðîâíè “ε” çàñåëåíû áîëåå ïëîòíî,
÷åì íèçøèå óðîâíè ýíåðãèè. Çàñåëåííîñòü ýíåðãåòè÷åñêèõ óðîâíåé
îïèñûâàåòñÿ óðàâíåíèåì Áîëüöìàíà: fÁ=Aexp(–ε/kT), ãäå “À” –
çàñåëåííîñòü ñàìîãî íèæíåãî ýíåðãåòè÷åñêîãî óðîâíÿ. Èç ïðèâå-
äåííîãî óðàâíåíèÿ ñëåäóåò, ÷òî èç äâóõ ýíåðãåòè÷åñêèõ óðîâíåé
“ε2>ε1”; óðîâåíü “ε1” â óñëîâèÿõ òåðìîäèíàìè÷åñêîãî ðàâíîâåñèÿ
áóäåò çàñåëÿòüñÿ ñ áîëüøîé âåðîÿòíîñòüþ “ε” ïî ñðàâíåíèþ ñ
çàñåëåííîñòüþ óðîâíÿ “ε2”. Åñëè æå ïðåäïîëîæèòü, ÷òî “Ò<0”,
òî óðàâíåíèå Áîëüöìàíà îïèøåò èíâåðñíóþ çàñåëåííîñòü ýíåðãåòè-
÷åñêèõ óðîâíåé â ïîïóëÿöèè. Ïîýòîìó ñèñòåìû ñ èíâåðñíîé çàñå-
ëåííîñòüþ ýíåðãåòè÷åñêèõ óðîâíåé è ñèñòåìû ñ îòðèöàòåëüíîé
òåìïåðàòóðîé – ýêâèâàëåíòíûå ïîíÿòèÿ.

Ñèñòåìû â ðàçëè÷íûõ ñòàöèîíàðíûõ ñîñòîÿíèÿõ, íî â òåðìî-
äèíàìè÷åñêîì ðàâíîâåñèè, ñ ó÷åòîì âûïîëíåíèÿ çàêîíà ñîõðàíå-
íèÿ êîëè÷åñòâà ñîñòàâëÿþùèõ ñèñòåìû (“N”) îïèñûâàþòñÿ
êëàññè÷åñêèì óðàâíåíèåì Áîëüöìàíà: (N/Ni)exp(–εi/kT), ãäå
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“Ni” – ÷èñëî ñîñòàâëÿþùèõ, èìåþùèõ ýíåðãèþ “εi”. Ìîæíî
ïîêàçàòü, ÷òî ëþáàÿ ïîïóëÿöèÿ, íàõîäÿùàÿñÿ â ìåíåå âåðîÿòíîì
ñîñòîÿíèè, áóäåò ñòðåìèòüñÿ èçìåíèòü åãî â íàïðàâëåíèè ýòîãî
âåðîÿòíîãî ñîñòîÿíèÿ. Òàêèì îáðàçîì, ñîñòîÿíèå òåðìîäèíàìè-
÷åñêîãî ðàâíîâåñèÿ ñîñòîâëÿþùèõ ïîïóëÿöèþ ãåíîòèïîâ îïðåäå-
ëÿåòñÿ êàê êîíêðåòíîå ñòàòè÷åñêè ñòàöèîíàðíîå ñîñòîÿíèå.
Áèîñèíòåç áåëêà (àíàáîëèçì) â êëåòêå – íàïîëíåíèå ðåçóëüòà-
òèâíîãî ïðèçíàêà (æèâîé ìàññû òåëà), êàê è êàòàáîëèçì –
ðàñõîäîâàíèå áåëêà â êëåòêàõ (óìåíüøåíèå æèâîé ìàññû) –
òîìó ïîäòâåðæäåíèå.
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