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活性细胞的内部过程是一个内在的随机过程，而细胞内分子丰度的波动对细胞的生长和发育会产生重大影

响 * 对生化网络（包括信号转导网络和代谢网络）的典型构建子块，采用统一的生化反应模式，应用线性噪声逼近
理论刻画出噪声传播的一般机制：信号转导网络中存在噪声传播，且噪声强度满足加和规则；代谢网络中没有噪声

传播，稳定态处物种分子数的分布相互独立 * 这为理解细胞内部过程奠定了理论基础 *
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! > 引 言

由于细胞内各个特定物种的分子数是有限的，

因此单细胞的内部过程在分子水平上是内在随机

的 *活性细胞内分子丰度的波动可以影响细胞的生
长和存活，对细胞的内部过程也起着举足轻重的作

用 * 比如，感应信号中的噪声可以引起斑图的形成
和群体动力学行为等有趣现象［!—$］；细胞信号发送

通路中的噪声可以使细胞与细胞之间表现出各自的

特点［.］* 另外，调控分子（如信号蛋白或转录因子）
表达量的波动能够影响网络里下游目标的表达水

平，如基因表达中的随机性影响细胞调控，从而使细

胞呈现出形态多样性［&，’］* 在细胞代谢过程中，代谢
中间物不利的随机波动可能降低代谢的有效性，从

而阻碍细胞生长［?］* 这些事实蕴涵着生化网络中由
响应敏感性和噪声传播等因素所支配的信息流的精

确性质能够极大地影响生物系统的操作 * 定量地分
析这些性质对理解细胞内部过程具有重要的意义 *
生物系统中的生化反应以级联的方式表现是广

泛存在的，比如蛋白级联反应、光信号转导、啤酒

酵母（ !"##$"%&’(#)* #)%)+,*,")）和非洲爪蟾卵母
（-).&/0* 1")+,*）细胞中的丝裂原活化蛋白（,@A）激
酶级联等［!%—!.］；又如大肠杆菌（2*#$)%,#$," #&1,）中鞭
毛调控系统（ 31"4)11"% %)401"5&%( *(*5)’）以及合成转录

级联［!&］等 * 这些级联反应由于活性细胞内分子的低
拷贝数，使得细胞内过程呈现出随机性 * 噪声信号
在级联反应中的传递，即噪声传播问题已经引起越

来越多研究者的兴趣［!’—#%］* 近年来，人们从理论和
实验的角度对细胞内过程中的噪声传播问题进行了

广泛而深入的研究［#!—#&］*
本文针对构成信号转导网络和代谢网络的基本

模块（酶促反应），应用线性噪声逼近理论［#’］定量分

析噪声传播的机制 * 通过理论分析，我们得出下列
主要结论：在信号转导网络中，研究的对象是酶和

酶催化底物的产物，当系统达到平衡态时产物的波

动与酶的波动具有关联性，且噪声传播满足加和规

则；在代谢网络中，研究的对象是代谢网络中的代谢

中间物，下游的代谢中间物与上游的代谢中间物在

系统达到平衡态时的波动不具有关联性，且相互独

立，亦即代谢网络中没有噪声传播 * 此外，我们应
用分子水平意义上的 ,=8B70C2D4= 模拟算法（即
E34479F37算法［#?，(%］）验证了这些理论分析结果的有
效性 *

# > 分析方法和反应模式

$%&% 线性噪声逼近理论

下面简要地叙述本文中要用到的线性噪声逼近
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理论［!"］# 我们考虑一般的生化网络，它包含 ! 个物
种和 " 个反应 # 网络的节点状态向量记为 ! $
｛#%，#!，⋯，#!｝，这里 #$ 表示第 $ 个物种的分子
数 # 注意这种网络可以用反应的倾向函数 "（!）和
化学计量矩阵 # 来描述 # 当第 $ 个反应发生时，第 %
个物种的分子数变化量为 &$

% # 记 #$ 为矩阵 # 的第 $
个行向量，则描述该生化反应的化学主方程可以表

示为

!’（!）
!( $!

"

$ $ %
［)$（! & #$）’（! & #$）

& )$（!）’（!）］# （%）
该主方程可以用化学 ’()*+,-)方程来近似［!.］，

/!
/ ( $ !

"

* $ %
#*)*（!）0!， （!）

其中!是高斯白噪声，均值为零，方差满足

〈!$!%〉$ "$% $ !
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注意到，若令噪声项为零，则得确定性速率方程，且

其平衡态的解满足

!
"

* $ %
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该平衡态的解（记为 !+）常用来近似表示通过主方

程求解的物种分子数的平均值〈 !〉# 对化学
’()*+,-)方程在确定性方程的稳态解处线性化可得
关于 $ $ ! &〈!〉的线性随机微分方程
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其中
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根据化学 ’()*+,-)方程和 5677+89:;()<7方程的等价
性，方程（4）所对应的 5677+89:;()<7方程为
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该方程的解是高斯型的［!>］# 这即为线性噪声逼近 #
在这种逼近下，噪声特征（关联矩阵!）不再依赖于
动态变量 $ # 而且，我们能够从方程（=）导出随机向
量 ! 静态波动的关联矩阵 %，它满足 ’?(@A)6,矩阵
方程

"% 0 %"B $ &! # （>）
这里

% $〈$B & $〉$〈（! &〈!〉）B（! &〈!〉）〉#

下面用来估计网络中物种分子数波动幅度的方法分

为两个步骤 #第一，令化学 ’()*+,-)方程的噪声项为
零，求得确定性方程的定态解 #第二，计算矩阵"和
噪声关联矩阵!，代入 ’?(@A)6,矩阵方程求解出物
种分子数波动关联矩阵 % #
由于线性噪声逼近理论中所得的线性 5677+89

:;()<7方程（=）的解是高斯型的，因此当 ’?(@A)6,
矩阵方程解的某一非对角元素为零时，说明相应的

两类物种的分子数是无关联的，蕴含着两类物种分

子数的分布是相互独立的 # 在本文中，我们用相对
偏离

$$ $ -$ $$ C〈#$〉 （ $ $ %，!，⋯，!）
来表示相应节点的噪声强度，标准化的协方差矩阵

%$% $ -$% C（〈#$〉〈#%〉） （ $，% $ %，!，⋯，!）
的非对角元素刻画相应两类物种分子数在系统达到

平衡态时波动的相对关联性 # 由定义可知%$$ $$
!
$ #

!"!" 生化反应的统一模式

在信号转导和代谢等生化调控网络中存在大量

基本的信号探测模块（D6E-F），这些模块很多都是由
酶促反应来构成的，我们采用下列统一模式来表示

细胞内的酶促反应：

#% 0 .%

*
%
%

#! 0 .% # （G）

图 % 信号转导网络和代谢网络中信号和响应示意图 在信号

转导网络中，主要关注酶与产物之间的波动关系，此时酶为信号

而产物为响应；在代谢网络中，主要关注底物与产物之间的波动

关系，此时底物为信号而产物为响应

信号转导网络中是以酶为信号，产物为响应

物，而代谢网络中作为信号的是底物，响应 物也是

酶促反应的产物（图 %）# 本文主要研究有着统一核
心反应模式的两种不同网络在系统达到平衡态时的

噪声传播机制 # 另外，信号转导网络是通过响应蛋
白和未响应蛋白量的守恒关系以及推拉（@AHI9@A;;）
可逆过程来达到平衡，而代谢网络是在以泊松过程

不断输入底物流和不断向下代谢的过程中达到一种

流量平衡 #在信号转导网络中，以蛋白激酶为信号，
活性蛋白的表达量表示响应 # 非活性蛋白与活性蛋
白构象之间的转换是通过变构效应和共价修饰机理

=1"!4期 陈爱敏等：典型生化网络构建子块中噪声传播的机制



来实现的（图 !），其中蛋白磷酸化和去磷酸化是一
种通过可逆共价修饰调节蛋白质活性的方式 "在酶#
底物化学修饰反应（即酶促反应）构成的生化网络

中，我们考虑激酶信号的波动对其所催化生成的活

性蛋白的影响 " 基本的酶促反应可以用（$）式描述，
这种简化反应的时间演化结果自然是酶将所有的底

物 !% 催化生成产物 !!，这里 "% 表示磷酸化反应

常数 " 当非活性蛋白和活性蛋白在可逆共价修饰调
节下达到一种平衡时，我们量化分析平衡态处的噪

声信号（蛋白激酶）和响应输出（活性蛋白）之间的波

动关联性，即激酶与酶催化产物之间的波动关联性 "
此时也可用（$）式来表示，且需要分析 #% 和 !! 的

波动之间的关联性 "
相对地，在代谢网络中几乎每一次代谢反应都

是在酶的作用下进行 " 以上游代谢中间物为信号，
下游代谢中间物的表达量为响应 " 代谢途径中典型
的生化反应模块也具有模式（$）的酶促反应，这里
!% 是一步代谢反应的底物，!! 为产物，"% 表示代谢

转移常数 " 我们分析底物 !% 和酶催化反应的产物

!! 在系统达到平衡态时的波动关联性 " 进一步，!!

可以作为下一步代谢反应的底物，我们分析（$）式在
系统达到平衡时 !% 和 !! 的波动之间的关联性，即

底物与底物的波动关联性（应注意，两步代谢反应可

以是不同酶作用下的酶促反应）"

& ’ 信号转导网络中波动的关联性

酶的可逆共价修饰是调节酶活性的重要方式，

其中最重要、最普遍的调节是对靶蛋白的磷酸化(去
磷酸化，即细胞内信号转导网络中典型的推拉结构 "
可逆的蛋白磷酸化过程涉及几乎全部重要的生化过

程，是影响细胞功能的重要机制 " 尤其是在细胞信
号传递中，胞外信号通过胞内第二信使 )*或 ))发
生变化，再影响信号传递途径中其他酶类或蛋白质

的磷酸化水平，最终使细胞对外界信号做出相应的

响应 " 因此，可逆的蛋白磷酸化在信号传递系统对
外界信号的级联放大反应中是很重要的一个环节 "
例如，糖原分解代谢中通过对磷酸化酶活性的调节，

细胞外只需要微量的激素就可引起胞内 +,-)水平
的显著升高，再通过 磷酸化来实现酶磷酸化，使其

成为活性形式，并催化糖原分解 " 在这一系列反应
中，前一反应中的产物是后一反应中的催化剂，每次

修饰就产生一次放大作用，且这种放大作用可以是

成千上万倍 " 生物上已经可以测量这种酶放大信号
的作用，这里我们用系统的方法来量化分析这种放

大机理下的噪声传播机制 "

图 ! -./(-0*(12! -,)*激酶级联反应 胞外信号 3激活 -./，

活性 -./激活 -0*，活性 -0*再激活 -,)*，活化的激酶还可以

通过不同的磷酸酶 $%（ % 4 %，!，&）去除活性 " 这个级联反应的基

本构件（5.678）是如虚线框中可逆的磷酸共价修饰作用部分：蛋

白酶 !%（-0*）在激酶 #%（活性 -./，输入信号）的催化作用下

转化成具有活性的蛋白质 !!（-0*!，响应输出），!! 再在磷酸

酶的作用下去活

细胞内分子的有限性，尤其是酶分子的量可以

很小，使得细胞内的信号转导过程呈现出随机性 "
当上游的信号（或激酶）包含随机性时，我们考虑这

种噪声信号的传递情形，并用线性噪声逼近的方法

估计这种噪声传播的量 " 我们简化激酶的变化，即
考虑这种变化满足一个简单的生灭过程，细胞内脱

去磷酸化酶上的磷酸使其失活的磷酸酶具有特异性

（我们不考虑其波动，而把它看作一个确定性的量）"
则信号转导网络结构中的推拉结构的生化反应可以

表示成模式（$）的形式，外加如下的生化反应：

& "
’

#% "
! &，

!! 9 #!

"
"
!

!% 9 #! " （:）
这里 #%，#!，!%，!! 分别表示蛋白激酶、磷酸蛋白

磷酸酶、不具有活性的蛋白酶和活化的蛋白酶 " 这
个过程的宏观确定性方程可以表示为

;#%

; ( 4 ’ <!#%，

;!!

; ( 4 )%（#%，!= < !!）< )!（!!）， （>）

其中

)%（#%，!%）4
"% #% !%

*% 9 !%
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! !"（""，## $ #%）

!
$" ""（## $ #%）

%" &（## $ #%）
，

!%（#%）!
&% #%

%% & #%

是两个酶促反应的倾向函数，## ! #" & #% 表示

#"，#% 的分子数总和，设为常数，’ 和!是满足生
灭过程的激酶信号 "" 合成与降解速率 ’ $" 和 $% 表
示酶 "" 和 "% 的催化速率，&% ! $% "% 表示（(）式中
第二个反应（即酶促反应）的最大速率，"% 是常量

（不考虑磷酸酶波动变化），%"，%% 表示米氏常

数 ’ 记

" ! $!（!"（〈""〉，〈#%〉）$ !%（〈#%〉））)!#%，

& !!（!"（〈""〉，〈#%〉）$ !%（〈#%〉））)!""，

# ! !"（〈""〉，〈#%〉）! !%（〈#%〉）’
根据以上的分析，本文用确定性方程的定态解

表示相应物种分子数在系统达到平衡态时的平均

值 ’ 活化的蛋白酶对激酶信号 "" 的响应增益为

( !! *+〈#%〉)! *+〈""〉

!（ & )"）〈""〉)〈#%〉’ （",）
根据线性噪声逼近理论，先求解出 -./01+23矩阵方
程（4）中的矩阵!和" ’ 通过计算，我们发现它们
分别为

! !
$! ,
& $( )

"
!

$! ,
$"（## $〈#%〉）

%" &（## $〈#%〉）
$

$"〈""〉%"

（%" &（## $〈#%〉））
% &

&% %%

（%% &〈#%〉）



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
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%’ ,
, %( )# !
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,
$"〈""〉（## $〈#%〉）

%" &（## $〈#%〉）
&

&%〈#%〉

%% &〈#%



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




〉
’

将这些代入方程（4）可以求解出协方差矩阵
! !〈（" $〈"〉）#（" $〈"〉）〉

!

’
!

&
! &"

’
!

&
! &"

’
!

#
"
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&
! &"

’











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其中向量 " !｛""，#%｝’ 进一步，我们可以计算出
"" 和 #% 的噪声强度$" 和$% 以及它们之间规范化

的波动关联系数%"%，%%"，分别为

$" ! )! "" )〈""〉，

$% ! )! %% )〈#%〉，

%"% !%%" ! )"% )（〈""〉〈#%〉）’
根据上述分析可知，作为信号的激酶与响应的活化

的蛋白酶在平衡态的波动具有关联性，更确切地，

在统一模式（5）中 "" 与 #% 具有关联性，且规范化

的关联系数为

%"% !
〈（"" $〈""〉）（#% $〈#%〉）〉
〈""〉〈#%〉

! &
! &"

"
〈#%〉

’
（""）

此外，激酶在可逆的磷酸化共价修饰作用中起着催

化剂的作用 ’ 当激酶是一种噪声信号时，激酶的波
动可以传递到蛋白酶中，且这种传播的噪声满足如

下加和规则：

$
%
% ! ( "
〈#%〉

& (% "
! &"$

%
" ’ （"%）

这种关系可以定量化上游的激酶波动对下游的磷酸

化酶激酶活性的影响 ’
（"%）式表示量化的噪声强度满足噪声加和规
则［%"—%6］’ 当增益较大时，则出现噪声信号放大［%7］；
当增益较小时，则出现级联反应中噪声的减小［"8］’
注意活化的蛋白酶 #% 可以是下游的可逆磷酸化共

价修饰反应中的激酶，从而构成级联反应，如酿酒酵

母和哺乳动物细胞中的 9:;<信号转导通路 ’ 每一
级反应都可以传递噪声信号，并且噪声满足加和规

则 ’ 此外，注意到在这种网络结构中，信号是激酶，
响应信号是底物（蛋白酶）在酶促反应下的产物（即

活化的蛋白酶）’ 由以上分析可知，满足 9:;<级联
反应出现信号放大和噪声加和规则的基本构件即为

可逆的蛋白磷酸化过程，且相应网络结构中信号是

起催化作用的激酶，底物是蛋白酶，信号和响应是激

酶和活化的蛋白酶 ’
图 =表示可逆的磷酸共价修饰作用调节蛋白酶

活性的分析结果和数值结果，数值模拟中参数取值

为 %" ! %% ! "">2*·-
$ "，!! $" ! "">2*·-

$ " ?$ "，&%
! "">2*·-

$ " ?$ "，## ! ",">2*·-
$ " ’图 =（/）表示平
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图 ! 可逆的磷酸共价修饰作用调节酶的活性 这里假定激酶信号是一个生灭

过程，图中以激酶的生成率 !为变化参数 "（#）活化的蛋白酶在平衡态时的平均

分子数；（$）活化的蛋白酶对激酶信号的增益；（%）活化的蛋白酶在平衡态时的

噪声强度，粗实线表示理论分析的活性蛋白酶的噪声强度，它与噪声加和规则所

预测的噪声强度相重合；（&）平衡态时激酶和活性蛋白酶的波动关联系数 " 曲线

表示理论分析结果，圆圈表示 ’())*+,(*算法数值模拟结果

衡态时活性蛋白酶的量；图 !（$）表示衡量信号放大
量的增益，由它可以看出超敏感区域，信号放大，增

益大于 -等特征；图 !（%）表示噪声信号响应的噪声
强度，加粗的实线表示用噪声加和规则所预测的噪

声，它与理论分析的噪声强度相一致；图 !（&）表示
信号和响应在稳定态处的波动关联系数 " 对理论分
析的结果用近似模拟化学主方程的 ’())*+,(*数值算
法来进行数值仿真，模拟结果在图 !中用圆圈表示 "
很明显，理论分析和数值模拟的结果相符很好 "

. / 代谢网络中波动的独立性

在活性细胞内代谢过程中，底物分子数不是固

定不变的，而是一个随机变化的量 " 细胞内代谢底
物的来源主要有通过合成或者从环境中输入两种 "
与此同时，底物在酶的作用下代谢成其他产物，包括

代谢中间物 " 代谢中间物继续在酶的作用下转化成

新的代谢物，新的代谢中间物再在其他酶的作用下

进一步代谢合成或分解成新的产物 " 这种有向代谢
途径的生物实例包括大肠杆菌（" " !#$%）细胞内色氨
酸的生物合成途径［!0，!-］（图 .）、多不饱和脂肪酸的!
氧化代谢途径等［!1，!!］" 典型的代谢通路一般包含十
个左右的酶促反应 " 现在，用线性噪声逼近理论来
分析这种有向代谢通路中，当系统达到平衡态时中

间代谢物的波动关联性 " 为了简单且能说明问题，
考虑代谢通路中相邻两个中间底物之间的波动关联

性 "我们用 &-，&1 分别表示代谢通路中的两个相邻

底物 " &- 由上游底物（代谢中间物）在酶的作用下

代谢生成，且假设底物分子 &- 是以速率 ! 的泊松
过程来合成，并在另一种酶的作用下代谢生成代谢

中间物 &1 " 进一步，&1 可在其他酶的作用下继续往

下代谢生成 &! "
线性噪声逼近分析得出，如果代谢途径是一个

图 . 大肠杆菌（" " !#$%）内色氨酸代谢合成途径 234563为（-7#7’()*#+,-./0,$(1%0# -72/#+,)%*3$#4/7 67-.#4-.(5/）" 对于这种
代谢途径，我们分析任意相邻两中间代谢物在代谢平衡时的波动关联性，如考虑由上游代谢中间物 234563（&-）与吲哚7

!7甘油磷酸盐（&1）在平衡态的波动关联性

有向代谢网络结构，当代谢达到平衡时代谢中间物 分子数的分布是相互独立的 "分析如下：注意到有向
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代谢途径中两个相邻代谢中间物的生化反应仍可以

表示为模式（!）的形式，再加上下列生化反应：

! !
"

#"，

## $ $#

%
!
#

#% $ $# & （"%）
相应的确定性宏观方程为

’#"

’ & ( " ) ’"（#"），

’##

’ & ( ’"（#"）) ’#（##）， （"*）

其中

’"（#"）(
(" #"

)" $ #"
，

’#（##）(
(# ##

)# $ ##
&

这里 ’*（ * ( "，#）表示代谢中间物（底物）通过酶促
反应的代谢转移速率，(" ( %" $"，(# ( %# $# 表示酶

促反应的最大反应速率 & 因为本文研究的代谢网络
不考虑酶的波动，故此时 $"，$# 为常量 & 根据线性
噪声逼近理论，先求解出 +,-./012矩阵方程（3）中的
矩阵!和"分别为

! (
)

(" )"

（)" $〈#"〉）
# 4

(" )"

（)" $〈#"〉）
# )

(# )#

（)# $〈##〉）











#

，

" (
" $

("〈#"〉

)" $〈#"〉
)

("〈#"〉

)" $〈#"〉

)
("〈#"〉

)" $〈#"〉
("〈#"〉

)" $〈#"〉
$

(#〈##〉

)# $〈##











〉

&

将其代入方程（3）可以求解出协方差矩阵

! (
〈#"〉$
〈#"〉

#

)"
4

4 〈##〉$
〈##〉

#

)











#

&

由此可以求得代谢中间物在系统达到平衡时，#" 和

## 的噪声强度!" 和!# 以及它们之间规范化的波

动关联系数""#，"#"，分别为

!
#
" (

("
")"

( "
〈#"〉

$ "
)"
，

!
#
# (

(#
")#

( "
〈##〉

$ "
)#
，

""# ("#" ( 4 & （"5）
这是一个非泊松分布 & 代谢中间物 #" 和 ## 的关联

系数为零，即中间底物在平衡态处波动不具关联性 &

根据线性噪声逼近理论，化学主方程的静态解服从

高斯分布，故不相关的两个相邻代谢中间物（底物）

的分子数在平衡态处的分布是独立的 &
此外，假设在上述酶促反应网络中，噪声相互独

立，即令关联矩阵"中的非对角元素等于零，于是
求得用于预测的噪声加和规则

!
#
# ( "
〈##〉

$ "
)#

$ +# ##

#" $##
!

#
"，

!
#
" ( "
〈#"〉

$ "
)"
， （"3）

其中增益

+ ( !
60〈##〉

! 60〈#"〉
(

)"

)#

)# $〈##〉

)" $〈#"〉
，

#" (!’"（〈#"〉）7!#"，

## (!’#（〈##〉）7!## &
显然，噪声加和规则所预测的噪声比实际噪声

要大 & 图 5展示出以代谢中间物 #" 为信号，代谢中

间物 ## 随着底物 #" 的合成速率 " 变化时，在系统
平衡态处衡量底物表达量的各种指标，数值模拟中

参数 取 值 为 )" ( )# ( 5 "816· +) "，(" (
"5"816·+

) " 9) "，(# ( ":"816·+
) " 9) "，图 5（-）表示 ##

的平均分子数；图 5（;）表示 ## 相对于信号 #" 的增

益；在图 5（<）中，实线表示 ## 的噪声强度，虚线表

示加和规则所预测的 ## 的噪声强度，圆圈表示

=>66?9.>?算法模拟的数值结果 & 图 5（<）显示出噪声
的加和规则不成立；图 5（’）中 #"，## 标准化的关

联系数等于零，即表示代谢中间物 #" 和 ## 在平衡

态时的分子数波动不具有关联性，且分布是独立的 &
细胞内调节代谢过程的关键酶的活性可以由上

述可逆酶促反应变构来调节 & 在以上的假设条件
下，酶活性对激酶的响应满足噪声加和规则，这是酶

和底物之间的波动相关性 & 由于细胞内酶分子的量
可以非常少，从而使得酶的分子拷贝数呈现出随机

性 & 由以上分析可知：通过调节代谢过程中关键酶的
活性，关键酶的波动可以调节该关键酶催化的中间代

谢物的量和该代谢中间物继续代谢的转移率，但是不

会影响代谢过程中其他代谢物在平衡态的分子平均

量 & 在代谢过程中，当系统达到平衡态时，代谢中间
物的分子数分布独立，即网络结构中底物与底物（不

同酶的底物）的分子数分布独立 & 因此，不能表面上
看到代谢反应也是酶促反应构成的网络就简单地用

加和规则来预测关键酶调控的其他代谢中间物的噪

声强度 & 而且，这种代谢中间物的独立性可以使得生
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物实验和细胞内代谢过程通过改变酶的活性来调控 某种中间代谢物的量但不影响其他代谢物的量 !

图 " 理论和数值分析代谢平衡时两中间代谢物之间分布的关联性 图中都以 !# 的合成速率 " 为变化参数 !（$）系统达到平

衡态时 !的分子数平均数；（%）以 !# 为信号，!& 相对于 !# 的增益；（’）平衡态时 !& 的噪声强度，虚线表示加和规则预测的 !&

的噪声强度；（(）!#，!& 在平衡态时的波动关联系数 ! 曲线表示理论分析结果，圆圈表示 )*++,-.*,算法模拟的数值结果

"/ 结 论

我们对生化网络（包括信号转导网络和代谢网

络）的典型构建子块采用一个统一的生化反应模式，

再应用线性噪声逼近方法，分析了这种格式化的模

式中噪声传播的规律 ! 特别是对信号转导网络和代
谢网络，获得了如下关于噪声传播的结果：假如考虑

的对象是信号转导中酶和酶催化底物的产物，则产

物的波动与酶的波动具有关联性，且噪声传播满足

加和规则 !假如考虑的对象是代谢网络中的代谢中
间物，即考虑底物与底物（指不同酶催化下的代谢产

物）之间的波动关系，则底物的波动之间是不相关

的，而且是相互独立的，亦即没有噪声传播 !对后一
种情形，用噪声加和规则所预测的噪声要比实际噪

声大 ! 这些结果很好地刻画出生化反应网的典型构
建子块中噪声传播的规律 !

对于信号转导网络和代谢网络的构建子块，本

文获得的关于噪声传播规律是在某些假设条件下才

成立的 ! 比如，对于酶促反应采用（0）式中的模式是
在对快反应采用拟平衡近似条件下才成立的 ! 关于
噪声传播更精细、更真实的机制，应该调查更细致的

反应 ! 此外，合理地定义生化反应网的构建模块也
是找出噪声传播机制的关键 !
最后要指出：酶促反应的基本构件几乎涉及全

部重要的生化过程，酶促反应会影响细胞的功能，尤

其是在细胞信号传递和代谢中酶活性的调节会影响

细胞的生长和存活 ! 代谢和信号转导都涉及细胞内
非常复杂的过程，本文只是对生化反应网中噪声传

播做了初步分析，获得了噪声传播的基本规律 ! 进
一步的分析需要考虑代谢过程和信号转导过程涉及

到的其他更复杂的生化反应 ! 诚然，对于这些复杂
情形，)*++,-.*, 随机模拟算法和线性噪声逼近理论
仍然是分析噪声传播规律的强有力工具 !
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CC!;?期 陈爱敏等：典型生化网络构建子块中噪声传播的机制


