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ВВЕДЕНИЕ
Основу биологических мембран – самоорга-

низующихся систем – образуют молекулы фос-
фолипидов, каждая из них содержит полярную
гидрофильную головную группу и две гидрофоб-
ные углеводородные (жирнокислотные) цепи –
насыщенные (количество d двойных связей
между атомами углерода, C=C, равно 0) и/или
ненасыщенные (d ≠ 0). В жирнокислотных це-
пях комбинации количества d, количества N ато-
мов углерода, местоположений двойных связей в
цепи и их конфигурации (цис, транс) теоретиче-
ски могут составить огромное число вариантов.
Известно, однако, что жирнокислотные цепи раз-
ного строения существенно различаются по степе-
ни распространенности в биомембранах: наиболь-
шее процентное содержание приходится на ли-
нейные цепи с четным N (при этом N ~ 12–22), в
ненасыщенных и полиненасыщенных цепях двой-
ные связи обычно цис-, их не более 6, и первая
двойная связь расположена у 3-го или 6-го атома
углерода, считая от концевой группы CH3, а между
каждой парой двойных связей расположена одна
группа CH2 [1]. Некоторые данные по распро-
страненности типичных ненасыщенных цепей в
молекулах фосфолипидов мембран животных и
растений представлены, например, в Tabl. 2 [2].
Эти молекулы имеют фундаментальную значи-
мость для всех объектов живой природы, и при-

чины единообразия в строении цепей тоже
должны быть фундаментальными. Такое едино-
образие должно относиться к структурным зако-
номерностям “всеобщего” характера. В любой
равновесной молекулярной системе достигается
минимум ее свободной энергии F. Есть геомет-
рический эквивалент этого физического требо-
вания: система должна быть однородной и сим-
метричной [3]. В общем случае систему можно
считать “симметричной”, если она инвариантна
относительно некоторых преобразований – жест-
ких (без деформации) или нежестких (с деформа-
цией). Эти преобразования отображают систему на
себя. Жесткие преобразования относят к “кристал-
лографическим”, т.е. принятым в классической
кристаллографии и образующим федоровские
группы [3], если они оставляют решетку кристалла
трансляционно-инвариантной. В противном слу-
чае они (вместе с нежесткими преобразованиями)
являются “некристаллографическими” [4–6]; наи-
более общее преобразование – это перестановка
частиц (атомов) системы. Минимум F может быть
получен достижением минимума энтальпии G
и/или максимума энтропии S системы

(1)

где статистический вес Ω состояния является
числом возможных микросостояний (способов),
с помощью которых можно составить данное

А. Л. Рабинович

= Ωln ,BS k

УДК 548.1:539.199



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ ФИЗИЧЕСКАЯ  том 85  № 8  2021

СТРУКТУРНАЯ ЕДИНИЦА ДЛЯ ОПИСАНИЯ 1117

макроскопическое состояние системы, kB – по-
стоянная Больцмана. Энтропия S системы воз-
растает с ростом ее симметрии (увеличением Ω).

В приближении, которое можно считать физи-
чески допустимым, насыщенные участки углево-
дородных (жирнокислотных) цепей являются тет-
ракоординированными; это определяется свой-
ствами атома углерода: четыре его валентности
направлены к вершинам правильного тетраэдра
(если углерод в его центре). Строение тетракоор-
динированной цепи можно получить комбина-
цией двух тетраэдрических цепей, т.е. линейных
цепей из правильных тетраэдров, попарно объ-
единенных по граням (спиралей Бердийка–
Коксетера [7]). В упомянутых структурах оказы-
вается возможным выявить фрагменты или под-
структуры с высокой симметрией – фрагменты,
количество преобразований симметрии в кото-
рых достаточно велико. Они могут служить “иде-
альными прототипами” для реальных структур,
различия которых с прототипами лежат в физиче-
ски допустимых пределах. Существование “иде-
ального прототипа” является лишь необходимым
(но не достаточным) условием для его осуществ-
ления, в том или ином виде, в реальных структу-
рах [6]. Оно обеспечивает лишь возможность для
его осуществления, но еще не гарантирует, что
соответствующая структура реализуется (будет
обязательно существовать) при данных физиче-
ских условиях, поскольку какие-то иные факто-
ры могут этому препятствовать. Для описания
симметрии некоторых тетракоординированных
подструктур в 3-мерном евклидовом простран-
стве E3 большое значение имеет их симметрия в
пространстве E4. Прототип для них – это 4-мер-
ный 240-вершинный алмазоподобный многогран-
ник (“политоп”) {240} [8]. Все его 240 вершин тет-
ракоординированы и принадлежат пространству
постоянной положительной кривизны (3-мерной
сфере) в пространстве E4. Важно, что политоп
{240} обладает структурными характеристиками,
которые для тетракоординированных систем яв-
ляются экстремальными [8], и высоким поряд-
ком группы жестких преобразований симметрии
(равным 2880 [9]). Политоп {240} может быть по-
лучен из двух конгруэнтных копий (условно “бе-
лой” и “черной”) другого 4-мерного многогран-
ника, политопа {3,3,5}, который является объеди-
нением по граням 600 одинаковых правильных
тетраэдров [6–10]. Для этого оба политопа {3,3,5}
должны быть объединены в E4 так, чтобы все вер-
шины оказались на одной сфере, а вершины бе-
лого политопа расположены в центрах тетраэдров
черного, и наоборот [6–8]. Представляют интерес
отображения в E3 линейных подструктур полито-
пов {240} и {3,3,5} [8], поскольку только такие
подструктуры могут быть отображены адекватно,
с сохранением симметрии: при отображении

вдоль (любой) заданной линии расстояния, изме-
ренные в соседстве с ней, сохраняются (с точно-
стью до бесконечно малых второго порядка) [8, 11].

В работе показано, что состав наиболее распро-
страненных насыщенных углеводородных цепей в
молекулах фосфолипидов биомембран определя-
ется, при прочих равных условиях, соответствием
“некристаллографических” симметрий этих цепей
(или фрагментов) некоторым высокосимметрич-
ным структурам (или фрагментам), которые отоб-
ражаются в пространство E3 из пространства E4.

СИММЕТРИЯ 
ТЕТРАЭДРИЧЕСКИХ ЦЕПЕЙ

Показано [6], что существует базовая симмет-
рийная структурная единица тетраэдрической це-
пи для пространства E3 (а также для 3-мерных про-
странств постоянной положительной и отрица-
тельной кривизны). Это тетраблок – 7-вершинное
линейное объединение по граням 4-х правильных
тетраэдров. Тетраблок обладает тем свойством,
что содержит наибольшее из возможных количе-
ство n тетраэдров (n = 4), которое можно отобра-
зить из политопа {3,3,5} в E3 с неизменным коли-
чеством m вершин (m = 7); при этом существует
симметричная триангуляция с 7 вершинами за-
мкнутой поверхности в E3 [12]. Тетраблок имеет
три “конформационных” варианта: два энантио-
морфных (линейных – правый и левый) и один
неэнантиоморфный (плоский), рис. 1. Группа
симметрии энантиоморфных вариантов тетраб-
лока изоморфна проективной специальной ли-
нейной группе PSL(2,7), ее порядок 168 [6, 13],
неэнантиоморфного – проективной общей ли-
нейной группе PGL(2,7) порядка 336 [6]. Опишем
симметрию тетраэдрических цепей с n ≤ 7.

1) n = 1, m = 4. Количество элементов симмет-
рии системы из m любых точек в пространстве
равно числу их перестановок, m! Кристаллогра-
фическая точечная группа симметрии правиль-
ного тетраэдра – группа Td порядка 24 описывает
симметрию тетраэдра полностью, т. к. 4! = 24 [3].

2) n = 2, m = 5. Точечная группа системы из 2-х
тетраэдров, объединенных по граням, есть группа
D3h порядка 12 (хотя 5! = 120) [3].

3) n = 3, m = 6. Точечная группа системы –
группа C2v порядка 4 (хотя 6! = 720) [3].

4) n = 4, m = 7. Это тетраблок. Точечная группа
симметрии – ось вращения второго порядка C2 (и
C1 – единичный элемент), всего 2 элемента, хотя
7! = 5040. Но симметрию тетраблока, как упоми-
налось, описывает некристаллографическая груп-
па [6], изоморфная группе PSL(2,7) или PGL(2,7)
порядка 168 (336); одно из преобразований экви-
валентно оси C2, другое – C1.
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5) n = 5, m = 8; VI). n = 6, m = 9; VII). n = 7, m = 10.
Есть только оси C1. Некристаллографических
групп симметрии для вариантов II, III, V–VII нет.

Итак, тетраэдрические цепи при некоторых n
могут обладать более высоким порядком симмет-
рии, чем “соседние”, и если в самоорганизую-
щейся системе имеется возможность изменения
количества вершин в тетраэдрической цепи, то,
например, в диапазоне n = 2–7 преимущество со-
гласно (1) при реализации (при прочих равных
условиях) будет иметь тетраблок (n = 4).

СИММЕТРИЯ 
ТЕТРАКООРДИНИРОВАННЫХ СТРУКТУР

Идеальным прототипом для таких структур яв-
ляется политоп {240}, и базовая симметрийная
структурная единица для тетракоординирован-
ных цепей, по аналогии с тетраблоком для тетра-
эдрических цепей, выявляется из анализа отобра-
жения в E3 подструктур политопа {240}. Это долж-
на быть такая комбинация 2 тетраблоков – из
белого и черного политопов {3,3,5}, т.е. комбини-
рованный тетраблок, которая обладает наиболь-
шей возможной симметрией. Это означает, что
каждая белая вершина комбинированного тет-
раблока, по крайней мере, либо должна быть тет-
ракоординирована черными вершинами, либо
являться частью белого тетраэдра, который тетра-
координирует черную вершину; аналогичное тре-
бование относится к каждой черной вершине. При
этом количество черных вершин, тетракоордини-
рующих семь вершин белого тетраблока (связанных
ребрами с его вершинами), очевидно, не может пре-
вышать семи, т.е. количества вершин черного тет-

раблока. Для установления вида комбинированно-
го тетраблока можно использовать известные
свойства политопа {240} [14]. Так, в политопе
{240} черный политоп {3,3,5} может быть переве-
ден в белый преобразованием 2-го порядка осью
C2. Она проходит через середину любого ребра
между черной и ближайшей к ней белой верши-
ной (перпендикулярно ребру) и середину такого
ребра между белой и черной вершиной, которое
повернуто относительно избранного ребра на
37.76° (~38°) [14]. При этом перпендикулярно се-
редине любого ребра проходят три оси C2, т.е.
ребро является осью C3 [14] (рис. 2). При постро-
ении тетраблока удобно использовать особый
фрагмент (“вершинную фигуру”) политопа {240}
в E3 – 27-вершинный кластер (см. рис. 1а в [8]), в
центре которого сходятся 18 гексациклов (за-
мкнутых шестерок последовательных связей) в
конформации “скрученная ванна” [8, 9]. Пусть
исходным является черный 7-вершинный линей-
ный тетраблок (рис. 3а, это часть 27-вершинного
кластера). Любую черную вершину и соседние с
ней 4 белые вершины связывают 4 ребра. При по-
вороте вокруг осей C2 через середины двух из этих
ребер получаются эквивалентные друг другу “ка-
налообразные” [8] структуры, через середины
двух других ребер – одинаковые тетракоордини-
рованные структуры. Последние и являются объ-
ектом поиска, поэтому на рис. 3а избираем ребро
между белой и черной вершинами номер 2 – это
ось C3. Линейный белый тетраблок 1 (рис. 2), кон-
груэнтный черному тетраблоку на рис. 3а, полу-
чен вращением черного вокруг одной из осей C2,
которая проходит через середину ребра (оси С3)
перпендикулярно ему (рис. 2). При этом 7 вер-

Рис. 1. Тетраблок – объединение по граням 4-х правильных тетраэдров, имеющее 7 вершин: энантиоморфные линей-
ные правый (а) и левый (б) варианты; неэнантиоморфный плоский (в) вариант.
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шин черного тетраблока переходят в 7 вершин бе-
лого тетраблока (с теми же номерами, рис. 3а).
Вращения исходного черного тетраблока вокруг
двух других осей C2 дают еще две ориентации бе-

лого тетраблока относительно того же черного
тетраблока (рис. 2, рис. 3б, 3в). Это дает все три
“конформационных” варианта (рис. 3а–3в)
14-вершинного комбинированного тетраблока
(составного тетраблока), образованного из двух
линейных тетраблоков одинаковой хиральности,
рис. 1. Поскольку черный и белый тетраблоки в
каждой паре связаны осью C2, то группа симмет-
рии каждого варианта составного тетраблока изо-
морфна группе PSL(2,7) ∙ C2 порядка 168 ∙ 2 = 336.
Составной тетраблок рис. 3 преобразуется (если
удалить связи между вершинами одного цвета и
соединить ближайшие вершины разного цвета) в
короткую тетракоординированную цепь – ми-
нимальный фрагмент, в котором возможны
3 конформации основной цепи, рис. 4а–4в. По-
скольку порядок группы каждого из трех вари-
антов рис. 3а–3в (и 4а–4в) один и тот же, их “пе-
рестановочная” энтропия (1) одинакова. Она вы-
сока, т.е. данный фрагмент (в любом из трех
вариантов) может служить “идеальным” струк-
турным прототипом для компонентов самоорга-
низующейся системы. Однако вероятность суще-
ствования каждого варианта в реальной системе
будет зависеть лишь от энергии взаимодействия
тех атомов, которые займут положения вершин
(вне зависимости от их цвета) во фрагменте. На-
пример, если это атомы углерода C и водорода H,
то фрагмент отвечает цепи СH3–СH2–СH2–СH3
в трех конформациях (транс, гош+ и гош–).

В политопе {240} есть 5 типов винтовых осей
(определяющих спирали из ребер) [9]: 30/11, 40/9,
10/1, 6/1, 8/1, и можно искать отображения ли-
нейных подструктур политопа в E3 вдоль каждой
из них. Отображением вдоль оси 40/9 является
“каналообразная” структура [9], определяемая
гексациклами, но интерес для нас представляют
тетракоординированные цепи, не содержащие

Рис. 2. Ребро, проходящее через центр треугольника
перпендикулярно плоскости рисунка – ось 3-го по-
рядка C3; любое ребро между “белой” и “черной”
вершинами в многограннике (политопе) {240} – это
ось C3 [14], а через середину каждого ребра перпенди-
кулярно ему проходят три оси 2-го порядка C2(1),
C2(2), C2(3) [14]. В политопе {240} из линейного тет-
раблока с черными вершинами три белых тетраблока
могут быть образованы: либо (i) поворотом черного во-
круг оси C2(1) с получением белого тетраблока 1, кото-
рый поворотами в плоскости рисунка вокруг оси C3 на
120° и 240° переходит в белые тетраблоки 2 и 3; либо (ii)
поворотами черного вокруг осей C2(1), C2(2) и C2(3), ко-
торые переводят его в белые тетраблоки 1, 2 и 3.

1

3

2

С2(2)

С2(1)

С2(3)

Рис. 3. Составной тетраблок: три возможных варианта (а, б, в) ориентации энантиоморфного 7-вершинного тетраб-
лока с белыми вершинами относительно тетраблока той же хиральности с черными вершинами. Номера белых вершин
(от 1 до 7) соответствуют номерам черных вершин после поворотов черного тетраблока вокруг трех осей C2 (рис. 2). Эти
номера отвечают также номерам вершин энантиоморфного варианта 7-вершинного тетраблока на рис. 1а.
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гексациклов. Одно из отображений вдоль оси
30/11 (определяющей спираль 30/11, которая яв-
ляется объединением трех спиралей 10/1), полу-
ченных с помощью расслоения Хопфа [8], – это
комплекс, в который входят три 60-вершинных
цепи [8]; в рамках “C”–“H” – реализации, – это
цепи “типа С20H40“. Длина цепи – наибольшая,
которую допускает симметрийный “идеал” – по-
литоп {240}. Порядок группы симметрии этого
комплекса (с учетом данных [15] (Appendix, под-
группа № 89) равен 1080, т.е. его симметрия вы-
сока. Этим задается в известном смысле предел
(N ~ 20) длины “симметричной” цепи, т.е. сим-
метрия цепей с N > 20 будет заведомо ниже. Мож-
но показать, что одно из отображений политопа
{240} вдоль оси 8/1, которое можно получить с
помощью расслоения Хопфа, содержит шесть
8-вершинных цепей (6 ∙ 8 = 48 вершин) и четыре
48-вершинные цепи (192 вершины). В рамках
“C”–“H” реализации – это цепи пальмитиновой
кислоты (цепи “типа С16H32“), наиболее распро-
страненной в молекулах фосфолипидов биомем-
бран [1]. Порядок группы симметрии этого ком-
плекса (с учетом данных [15] (Appendix, подгруп-
па № )) равен 1152. Разбиение 240 вершин
политопа {240} на совокупности 192 и 48 вершин
соответствует также симметрийным конструкци-
ям, приведенным в [16, 17]. В этих работах рас-
смотрены и другие совокупности, отобранные по
симметрии, и каждая содержит строго четное ко-
личество вершин. Причина – общая, она опреде-
ляется спецификой строения 240-вершинного
политопа {240} как объединения двух конгруэнт-
ных 120-вершинных политопов {3,3,5}, а группа
симметрии последнего порождена отражениями
(зеркалами) [18, 19]. Группа, порожденная отра-
жениями, в свою очередь, содержит определен-
ное количество подгрупп (всегда четного поряд-
ка), порожденных отражениями [19]. Поэтому,
если отобранную по симметрии совокупность
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вершин (определяемую одной из таких подгрупп)
оказывается возможным представить в виде цепи
“типа (СH2)j”, то j – четное, как и в остовах цепей,
приведенных выше. Далее, если последовательно
объединить, например, 3, 4, 5 составных тетраб-
локов (в любых вариантах рис. 4) по торцевым
вершинам – белые совместить с белыми, черные с
черными, то (в рамках “C”–“H” – реализации)
образуются цепи “типа С12H26, С16H34, С20H42”, со-
ответственно.

Сочетанием линейного и плоского тетрабло-
ков (рис. 1) можно образовать также декориро-
ванный тетраблок, который выявляет выгодность
по симметрии иных структурных фрагментов жир-
нокислотных цепей – в частности, с расположени-
ем двойной связи у 3-го или 6-го атома углерода
(считая от концевой CH3-группы). Эти вопросы
будут рассмотрены в последующих работах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные результаты показывают, что в
биологических мембранах – самоорганизующих-
ся системах – состав наиболее распространенных
компонентов фосфолипидов (тетракоординиро-
ванных цепей) определяется, при прочих равных
условиях, высокими “некристаллографически-
ми” симметриями соответствующих структур или
фрагментов цепей. Развиваемый подход позволяет
определить и симметрийно-допустимые варианты
объединения цепей – “цилиндрические тройни-
ки” из цепей типа С20H40 (или их подструктур).

У таких тройников имеются “висячие” верши-
ны (концы ребер), что позволяет образовать в E3

единый слой: проекции осей тройников на плос-
кость формируют гексагональную сетку, которая
позволяет мембране осуществлять “барьерную”
функцию.

Рис. 4. Тетракоординированная структура, которую порождает составной тетраблок (рис. 3): три “конформационных”
варианта (а, б, в).
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Structural unit for characterization of non-crystallographic symmetry
of hydrocarbon chains as components of phospholipid molecules
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A number of structural features of the most abundant hydrocarbon (fatty acid) chains of phospholipid mol-
ecules forming the basis of biological membranes are considered. It is shown that the composition of saturat-
ed chains is determined by a correspondence of “noncrystallographic” symmetries of these chains or their
fragments to some highly symmetric structures or fragments, all other things being equal.
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