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Статья посвящена морфологическому разнообразию икосаэдрических вирусов – отдельным капси-
дам и структуре многообразия в целом. Показано, что фиксация капсидов триангуляционными
числами не различает изомеров. Описание капсидов с точечными группами симметрии Ih (с плос-
костями симметрии) и I (без них) детализировано. В их многообразии выделены серии подобия, по-
парно связанные переходами к дуальным капсидам. В рамках общебиологической проблематики
серии подобия интерпретированы как гомологические ряды, дуальные переходы между ними – как
рефрены. Определено понятие капсидов-генераторов, порождающих гомологические ряды и ре-
френы и не сводимых к более простым формам. Высказаны гипотезы о том, что базовыми формами
икосаэдрических вирусов могут быть не только икосаэдр и дуальный к нему додекаэдр, но все фор-
мы икосаэдро-додекаэдрической системы и их комбинации, а гомологические ряды и рефрены
икосаэдрических вирусов могут указывать на их филогенетическое родство.
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Мир вирусов весьма разнообразен. Как осо-
бая, пограничная форма жизни они поражают
широтой экспансии в клетки живых и раститель-
ных организмов, а также бактерий. Проявляя вне
клетки хозяина лишь признаки биополимеров, в
клетке они показывают признаки живого – имея
генетический материал (ДНК, РНК, иногда то и
другое), копируют себя путем самосборки из тела
хозяина и эволюционируют (мутируют) под вли-
янием внешних агентов. Не имея клеточного
строения как фундаментального свойства живой
материи, вирусы обладают рациональной кон-
струкцией – свернутые в клубки (закономерна ли
свертка – неизвестно) ДНК, РНК (или обе) упа-
кованы в капсиды из белковых глобул, иногда
еще и в липидные оболочки. Форма вирусов ва-
рьирует от спиральной, икосаэдрической и про-
долговатой до более сложной комплексной. Их
высокая эргономичность доказывается тем, что
все элементы конструкций использованы приро-
дой на разных уровнях иерархии неорганической
и органической материи. Во всех формах, так или
иначе, усматривается симметрия, подсказываю-
щая математический аппарат описания.

Продолжающаяся пандемия COVID-19 заста-
вила представителей разных наук говорить об
икосаэдрических вирусах. Проблема их места в
природе (Жданов и др., 2012) из теоретической
быстро перешла в практическую. Сейчас важно

объединить усилия в исследовании этих совер-
шенных механизмов, уничтожающих наш биологи-
ческий вид. В части таксономии икосаэдрических
вирусов далее мы базируемся на хорошо известном
положении. “Номенклатура и классификация ви-
русов – трудная область вирусологии… Группиров-
ка может быть основана на морфологических и
физиологических критериях. Идеал, к которому
мы стремимся – это создать такую классифика-
цию, которая отражала бы эволюционные и фи-
логенетические взаимоотношения организмов, а
также обеспечивала бы удобную и рациональную
систему номенклатуры” (Лурия и др., 1981, с. 18–
23). Форма капсида по-прежнему остается важ-
ным классификационным признаком, несмотря
на смещение акцентов в детальное исследование
генома (International Committee…, 2020).

Форма минеральных и биологических объек-
тов – всегда компромисс между внутренним им-
перативом (у первых – кристаллическая решетка,
у вторых – генотип) и условиями среды. Для ико-
саэдрических вирусов хотелось бы иметь такую
морфологическую классификацию, которая
вскрывала бы их филогенетическое родство. Кри-
сталлография биологических структур впервые и
мощно заявила о себе расшифровкой ДНК и РНК
Уотсоном и Криком в 1953 г. (Нобелевская пре-
мия 1962 г.). Но они занимались и сферическими
вирусами (Crick, Watson, 1956). Экспонируя тени,
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отбрасываемые вирусами в рентгеновских лучах,
они увидели их полигональные контуры и догада-
лись о полиэдрических формах. Вскоре для кап-
сидов был подобран и базовый полиэдр – икоса-
эдр. Мы постараемся показать, что в уточнении
существующей классификации и номенклатуры
икосаэдрических капсидов, а также в более глубо-
ком понимании внутренних связей в их многооб-
разии помощь может оказать кристаллография.
Ввиду гетерогенности популяций вирусов огово-
римся, что в целом нами рассматриваются их иде-
альные модели. О плеоморфизме коронавирусов
коротко сказано в конце статьи.

ПРИНЦИПЫ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ 
КЛАССИФИКАЦИИ И НОМЕНКЛАТУРЫ 

КАПСИДОВ ИКОСАЭДРИЧЕСКИХ 
ВИРУСОВ

Принципы строения капсидов икосаэдриче-
ских вирусов из капсомеров (субъединиц, сфери-
ческих белковых глобул) и их классификация
предложены в статье Каспара и Клуга (Caspar,
Klug, 1962). Всякий капсид построен из 20 равно-
сторонних треугольных граней – фрагментов плос-
кой сетки, образованной глобулами по принципу
плотнейшей шаровой упаковки (рис. 1а). Если ли-
нии глобул параллельны ребрам икосаэдра, то кап-
сиды имеют плоскости симметрии, а их точечная
группа симметрии (т. г. с.) обозначается Ih

1.

1 Строго говоря, икосаэдрические т. г. с. не являются кри-
сталлографическими. Поэтому Международный союз кри-
сталлографов не установил для них обязательных симво-
лов. В литературе встречаются разные варианты. Важно,
чтобы в одном из символов участвовали плоскости сим-
метрии m (Ih, –5–3m), в другом – лишь поворотные оси
(I, 532).

Линии глобул не всегда параллельны ребрами
икосаэдра, что и создавало проблему отыскания
общей формулы для их числа в капсиде (рис. 1б).
Такие капсиды не имеют плоскостей симметрии,
а их т. г. с. обозначается I. В статье Каспара и Клу-
га (Caspar, Klug, 1962) анонсирована формула для
“триангуляционных чисел”: Т = Рf2, где Р = h2 +
+ hk + k2, h ≥ k ≥ 0 – любые пары целых чисел без
общих делителей (h > 0, так как h = 0 влечет k = 0,
что противоречит смыслу триангуляционного
числа как площади грани капсида); f = 1, 2, 3…;
(h, k) – координаты вершины грани в косоуголь-
ной (60°) системе координат, согласованной с
плотнейшей упаковкой глобул. Ее вывод впервые
дан в статье Шмальца с соавт. (Schmalz et al., 1988)
и сводится к отысканию площади грани капсида
по теореме косинусов. При этом за элементарный
принимается треугольник, в который вписана од-
на глобула.

Сегодня в основу описания икосаэдрических
капсидов положены именно триангуляционные
числа, сведенные в классификационную таблицу
(табл. 1). В этом есть известное удобство. Число
глобул в капсиде равно М = 10Т + 2. Они образуют
морфологические субъединицы: 12 пентамеров и
10(Т – 1) гексамеров. При этом Т = (m – 1)2, где
m – число глобул на ребре грани капсида с т. г. с.
Ih (верхняя строка табл. 1), 20Т – число элемен-
тарных треугольников на любом капсиде (Костю-
ченко, Месянжинов, 2002; Rux et al., 2003; Simp-
son et al., 2003; Гнутова, 2011). Для многих вирусов
эти характеристики известны: бактериофаг
ϕX174: Т = 1, M = 12, m = 2, (h, k) = (1, 0); вирус
желтой мозаики турнепса: Т = 3, M = 32, (h, k) =
= (1, 1); вирус полиомы: Т = 4, M = 42, m = 3,
(h, k) = (2, 0); паповавирус: Т = 7, М = 72, (h, k) =
= (2, 1); реовирус: Т = 9, M = 92, m = 4, (h, k) = (3, 0);
ротавирус: Т = 13, М = 132, (h, k) = (3, 1); вирусы

Рис. 1. а – аденовирус с т. г. с. Ih (по: Рис, Стернберг, 2002). б – разворот треугольной грани капсида с т. г. с. I относи-
тельно ряда глобул (горизонтальная ось h).

а б

Фибриллярные
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Протомер,

Пентон
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на каждую вершину)
и 240 гексонов

или белковая
субъединица

(60–90 нм, вирус животных) показывающий
расположение ДНК

K51
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герпеса и ветряной оспы: Т = 16, M = 162, m = 5,
(h, k) = (4, 0); аденовирус и вирус собачьего гепа-
тита: Т = 25, M = 252, m = 6, (h, k) = (5, 0); радуж-
ный вирус: Т = 81, M = 812, m = 10, (h, k) = (9, 0)
и др. (Вайнштейн, Киселев, 1964; Мэтьюз, 1973).
Триангуляционные числа сверены с международ-
ной базой данных (https://ictv.global/report).

Табл. 1 открыта в бесконечность, но для виру-
сов должна иметь естественное ограничение. Для
гигантских икосаэдрических вирусов указывают
размер 600 нм (Xiao et al., 2005; Claverie et al., 2006;
Raoult et al., 2007; Van Etten, 2011; Forterre, Gaïa,
2016), что примерно в 6 раз больше вируса полио-
мы с (h, k) = (2, 0). Следовательно, они находятся
заведомо за пределами табл. 1. Анализ таблицы
обнаруживает вирусы-изомеры с одинаковым
триангуляционным числом. Для Т = 49 их можно
различить по симметрии: капсид (h, k) = (7, 0)
имеет т. г. с. Ih, капсид (5, 3) – т. г. с. I. Но для Т = 91
оба капсида (9, 1) и (6, 5) имеют т. г. с. I. Это гово-
рит о недостаточности описания капсидов триан-
гуляционными числами и т. г. с. В то же время
символ (h, k) (рис. 1б) фиксирует структуру кап-
сида однозначно. Его и следует использовать в
номенклатуре икосаэдрических вирусов. Как бу-
дет показано далее, дело не только в однозначно-
сти описания.

СЕРИИ ПОДОБИЯ
И ДУАЛЬНЫЕ ПЕРЕХОДЫ

В статье Каспара и Клуга (Caspar, Klug, 1962,
p. 15) предложено деление икосаэдрических кап-
сидов на три серии (табл. 1). Первая (верхняя
строка табл. 1) порождена простейшим капсидом
(1, 0) – икосаэдром, в вершинах которого распо-
ложены белковые глобулы. Он отвечает бакте-
риофагу ϕX174. Остальные капсиды серии, все с

т. г. с. Ih, получаются увеличением грани икосаэд-
ра с помощью коэффициентов подобия f = 2, 3,
4… при той же ориентировке относительно плот-
нейшей упаковки глобул (рис. 1б). Эту серию по-
добия логично обозначить (h, k) = (1, 0). Судя по
публикациям (к сожалению, даются не снимки
высокого разрешения, а раскрашенные модели),
коронавирус SARS-CoV-2 имеет капсид (2, 0), Т = 4,
аналогичный вирусу полиомы (табл. 1, врезка).
(Еще одна, неожиданная модель рассмотрена в
конце статьи). Это второй капсид в серии. Далее
следуют: реовирус (3, 0), вирус герпеса и ветряной
оспы (4, 0), аденовирус и вирус собачьего гепати-
та (5, 0), радужный вирус (9, 0).

Вторая серия подобия (диагональ табл. 1) по-
рождается капсидом (1, 1) – додекаэдром, над
гранями которого построены пентагональные
пирамиды. Капсиды этой серии тоже имеют т. г. с.
Ih. Остальные капсиды в табл. 1 имеют т. г. с. I.
Судя по тому, что в статье Каспара и Клуга (Cas-
par, Klug, 1962) они названы “skew classes” (ско-
шенные классы), каждый капсид (h, k) означает
отдельный класс. Но преобразованием подобия
любой такой капсид тоже порождает бесконеч-
ную серию. А все их многообразие состоит из се-
рий подобия (лучей), начинающихся с (h, k), у ко-
торых h и k не имеют общих делителей (табл. 2).

Табл. 1 и 2 содержат и другие связи. Капсид (1, 1)
получается из (1, 0) как усеченный икосаэдр из
додекаэдра – дуальным переходом2 и последую-
щим отсечением всех вершин. То есть капсиды
бактериофага ϕX174 и вируса желтой мозаики
турнепса соотносятся, как додекаэдр и усечен-
ный икосаэдр, т.е. нобелевский фуллерен С60.

2 При дуальном переходе в центрах граней полиэдра берутся
точки. Затем отрезками соединяются точки, лежащие на
соседних гранях. Они образуют реберную сеть дуального
полиэдра. Так, куб дуален октаэдру, икосаэдр – додекаэд-
ру (и наоборот), тетраэдр – другому тетраэдру.

Таблица 1. Триангуляционные числа

Примечание: выделены капсиды-изомеры, во врезке – коронавирус SARS-CoV-2.

k\h 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

0 1 4 9 16 25 36 49 64 81 100
1 3 7 13 21 31 43 57 73 91 111
2 12 19 28 39 52 67 84 103 124
3 27 37 49 63 79 97 117 139
4 48 61 76 93 112 133 156
5 75 91 109 129 151 175
6 108 127 148 171 196
7 147 169 193 219
8 192 217 244
9 243 271

10 300
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Таблица 2. Серии подобия

Примечание: серии с началом (h, k) при h > 5 не показаны, так как уже второй член серии находится вне таблицы.

k\h

0
1

1

2

2

3

3

4

4

5

5

6

6

7

7

8

8

9

9

10

10
100816449362516941

3
124

156
175
196

244

300

117

171

243

84

112

148

192
147

52
63

76

108

31

39
49
61
75

21
28
37
48

13
19
27

7
12

Таблица 3. Объединение серий (2, 1) и (4, 1)

k\h

0
1

1

2

2

3

3

4

4

5

5

6

6

7

7

8

8

9

9

10

10

7 21
28

63
84

112
175

Следующие отсюда биоминеральные аналогии
рассмотрены в нескольких статьях (Voytekhovsky,
2015; Voytekhovsky, Stepenshchikov, 2016).

Как выразить алгебраически дуальный пере-
ход? На целочисленной треугольной решетке
(рис. 1) ребра (h1, k1) и (h2, k2) любых двух капсидов
выражаются друг через друга линейно: (h1, k1) → (h2,
k2) = (ah1 + bk1, ch1 + dk1). В статье Войтеховского
(Voytekhovsky, 2016) показано, что дуальный пе-
реход утраивает триангуляционное число. Из
условия Т2 = 3Т1 найдено, что для любого (h1, k1)
оно разрешимо лишь в случае: (h1, k1) → (h1 + 2k1,
h1 – k1). Легко убедиться в переходах между верх-
ней строкой и диагональю табл. 1: (f, 0) → (f, f) →
→ (3f, 0) → (3f, 3f)… Серии подобия (1, 0) и (1, 1),
казавшиеся раздельными, дуальным переходом
объединяются (рис. 2, зигзаги 16–48–…, 25–75–
…, 49–147–… и др. опущены). Ничто не мешает
соединить в пары и серии подобия (лучи), образо-
ванные “skew” капсидами. В табл. 3 показано объ-

единение серий, порожденных капсидами (2, 1) и
(4, 1).

Легко видеть, что каждый капсид принадле-
жит некоторой серии подобия и некоторому зиг-
загу, связывающему ее с дуальной серией. В начале
дуальных серий стоит капсид, названный нами ге-
нератором (h, k). Его критерий: h и k взаимно про-
сты, (h – k) не делится на 3 (табл. 4). От любого
капсида переход к генератору выполняется поша-
говым алгоритмом: (h, k) → [(h + 2k)/3, (h – k)/3].
Заметим, что изомеры существуют и среди гене-
раторов. Простейшие – это (9, 1) и (6, 5) с Т = 91
и т. г. с. I (табл. 1).

ОБЩЕЕ ПРЕОБРАЗОВАНИЕ КАПСИДА

Между икосаэдрическими капсидами есть еще
более глубокая связь. А именно, можно найти их об-
щее преобразование друг в друга: (h1, k1) → (h2, k2).
По сути, задача состоит в повороте вектора
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(h1, k1), образующего угол α1 с осью h, до вектора
(h2, k2), образующего угол α2 с осью h, и растяже-
нии/сжатии (рис. 3). В ортогональной декартовой
системе координат преобразование имеет вид:

( ) ( ) α α  =   − α α  
2 2 1 1

cos sin 0
, , ,

sin cos 0
t

x y x y
t

где α = α2 – α1, коэффициент растяжения t = (T2/T1)1/2.
Переход к косоугольной (60°) системе координат:
x1 = cosα1, y1 = sinα1, x2 = cosα2, y2 =

= sinα2. Выражая тригонометрические функ-
ции через стороны треугольников (рис. 3), после
преобразований получим:

1 2
1T 1 2

1T 1 2
2T

1 2
2T

Рис. 2. Объединение серий (1, 0) и (1, 1).

Бактериофаг

k\h

С60

ϕX174

0

1

1

1

2

2

3

3

4

4

4

5

5

6

6

7

7

8

8

9

9

9 16

10

10

Вирус желтой
мозаики турнепса

25 36 49 64 81 100

3

12

27

48

75

108

147

192

243

300

(1, 0)

(1, 1)

Таблица 4. Триангуляционные числа генераторов

Примечание: выделены генераторы-изомеры.

k\h 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

0 1

1 7 13 31 43 73 91

2 19 67 103

3 37 49 79 97 139

4 61 133

5 91 109 151

6 127

7 169 193

8 217

9 271

10
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Зная (h1, k1) и (h2, k2), находим коэффициент
растяжения (T2/T1)1/2 и угол 0 ≤ α ≤ 60°.

Частные случаи следуют из этого уравнения.
Для преобразований подобия (h1, k1) → (h2, k2) =
= (f h1, f k1) подстановкой получим единичную
матрицу поворота: cos α = 1, sin α = 0, т.е. α = 0.
Действительно, серии подобия объединяют кап-
сиды с одинаково ориентированными гранями.
Для дуальных переходов (h1, k1) → (h2, k2) = (h1 + 2k1,
h1 – k1) решение имеет вид: α = arc sin [1/2 – 3k1 ×
× (h1 + k1)/2T1]. При k1 = 0 (верхняя строка табл. 1):
α = 30°, при k1 = h1 (диагональ табл. 1): α = –30° –
в обоих случаях коэффициент растяжения равен

. Последовательные дуальные переходы отли-
чаются знаком поворота.

ПРОСТЫЕ ФОРМЫ
ИКОСАЭДРИЧЕСКОЙ СИСТЕМЫ

Кристаллографический взгляд на икосаэдри-
ческие капсиды позволяет допустить, что ситуа-
ция может быть сложнее. Икосаэдр и додекаэдр
(он особенно ощущается при дуальных переходах
между сериями подобия) – лишь две простые
формы3 в икосаэдрических т. г. с. Ih и I. Почему

3 В кристаллографии простой формой называют совокуп-
ность граней, получаемых размножением исходной грани
всеми элементами данной т. г. с. Простые формы бывают
открытыми и закрытыми (полиэдрическими), частными
(исходная грань параллельна или ортогональна какому-
либо элементу симметрии) и общими (исходная грань рас-
положена косо ко всем элементам симметрии). Комбина-
ция простых форм – их пересечение в пространстве. При
этом грани одной простой формы срезают вершины и реб-
ра другой.

( )
( )

+ =
α α = +  − α α 

2 2 2

1 1 1 2 1

2 , 3
cos sin

2 , 3 .
sin cos

h k k

h k k T T

3

икосаэдр использован вирусами в качестве фор-
мы капсида? Вероятно, при данной длине цепоч-
ки ДНК/РНК для строительства почти сфериче-
ской оболочки нужно минимальное количество
материала (белковых глобул) и, возможно, време-
ни. А еще потому, что кодирование высокосим-
метричной формы проще, чем низкосимметрич-
ной. (Хотя мы еще плохо понимаем, как это про-
исходит в геноме). И если вирусы прибегают к
развороту плотнейшей упаковки белковых глобул
относительно ребер икосаэдра, почему не допу-
стить, что они используют все простые формы,
разрешенные в т. г. с. Ih и I, и даже их комбина-
ции? Некоторые из них заведомо сферичнее, чем
икосаэдр и додекаэдр (рис. 4). Одна из форм –
ромбический триаконтаэдр – уже зафиксирована
(Pimonov et al., 2019). Не за горами и остальные.
И для них придется создать таблицы аналогов
триангуляционных чисел. Отдадим должное
классикам кристаллографии (Федоров, 1915; До-
ливо-Добровольский, 1924), державшим все про-
стые формы т. г. с. Ih и I в поле зрения, несмотря
на то, что в решетчатых трансляционных структу-
рах классической кристаллографии они запреще-
ны. Пришло время – и в расширенной кристал-
лографии квазисферических полиэдрических
оболочек они пригодились.

Отметим еще один подход к описанию капси-
дов, а именно – коронавирусов. В статье Косцио
с соавт. (Coscio et al., 2020) отмечено, что им свой-
ственен плеоморфизм. Соглашаясь с правилами
организации капсидов икосаэдрических вирусов
(Crick, Watson, 1956; Caspar, Klug, 1962), авторы
погружают его во “всеобъемлющий принцип ди-
зайна” (Wolynes, 1996), согласно которому боль-
шая конструкция должна строиться из мелких с
помощью операций симметрии. В биологических
структурах тем самым экономится геном. Целе-
сообразность видится в использовании макси-
мально высоких т. г. с. Таких две – кубо-октаэд-
рическая (реализуемая в кристаллах трех из пяти
видов симметрии кубической сингонии) и икоса-
эдро-додекаэдрическая (разрешенная для квази-
кристаллов, в природе найденная однажды и тре-
бующая подтверждения; реализуемая в капсидах
икосаэдрических вирусов, скелетах радиолярий и
других биологических объектах).

Для капсидов коронавирусов указанные авто-
ры неожиданно выбирают первый вариант и на-
зывают эту модель “усеченный октаэдр”. На пер-
вый взгляд, такая форма недостаточна сферична.
Зато, как утверждают авторы, она удобна для при-
легающих изнутри протеиновых димеров и тетра-
меров. Если модель верна хотя бы для некоторых
видов коронавирусов, то для систематики таких
капсидов придется ввести коэффициент К “глу-
бины срезания вершин октаэдра гранями куба”,
например, в виде отношения площадей граней

Рис. 3. Общее преобразование капсида.

(h1, k1)

(h2, k2)

�
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этих простых форм. Далее следует установить уг-
лы, образуемые линиями белковых глобул с реб-
рами кубо-октаэдра, и для каждого К вывести
аналоги триангуляционных чисел. Задача инте-
ресная, но все же новая модель сначала требует
подтверждения.

ОБСУЖДЕНИЕ
В науках о природе идеалом естественной си-

стемы в смысле А.А. Любищева (1923) считается
периодическая таблица химических элементов
Д.И. Менделеева. Ее уникальность состоит в том,
что она сочетает в себе структуру (химические
элементы строго упорядочены по заряду ядра,
“минимальный” элемент – водород № 1, “макси-
мальный” элемент на сегодня – оганесон № 118)
и классификацию на периоды (по числу элек-
тронных оболочек) и группы (по сходству элек-
тронных конфигураций на валентных оболоч-
ках). Поэтому положение элемента в таблице
очень много говорит о его свойствах.

Но система (таблица) икосаэдрических капси-
дов еще более совершенна. Символ (h, k) однознач-
но определяет его строение, в том числе т. г. с., при-
надлежность к той или иной серии подобия и ее
дуальную серию. Уже очевидна важная роль гене-
раторов (1, 0), (2, 1), (3, 1) и (3, 2), покрывающих
сериями подобия и дуальными сериями большую
часть известного многообразия капсидов. К ним
следует присмотреться хотя бы ради поиска спо-
собов разрушения этих совершенных оболочек.
По-видимому, не лишена смысла следующая ги-
потеза. Если капсиды отражают филогенетиче-
ское родство икосаэдрических вирусов, то филоге-
нетические линии хотя бы фрагментарно должны

вкладываться в серии подобия и/или дуальные
серии.

В логике устройства системы икосаэдрических
капсидов угадывается мысль С.В. Мейена (2007а,
с. 209): “Зная законы композиции, мы можем на-
метить пределы разнообразия отдельных форм и
структур, заготовить необходимое и достаточное
количество классификационных ячеек. Если же
отдельные ячейки окажутся пустыми, мы будем це-
леустремленно искать отвечающие им объекты”
или, добавим, искать причины запрета. О сходном
пишет Г.Ю. Любарский (2011, с. 30), обсуждая
концепцию биологического разнообразия: “Все-
возможных зависимостей между разными пока-
зателями бесконечное количество. Среди них
особо ценятся те, которые обозначают какую-то
простую связь показателей, и при этом дают важ-
ную закономерность изучаемого разнообразия,
“раскалывают” его, так что становится понятно,
как это огромное разнообразие устроено”.

В контексте общебиологической проблемати-
ки и терминологии интересно обсудить, чему со-
ответствуют серии подобия и дуальные серии.
По-видимому, первые вполне отвечают гомоло-
гическим рядам Н.И. Вавилова, хотя последний
термин употребляется в разных контекстах.
“Столь же проблематичны и многоплановы со-
временные представления о гомологии структур:
диапазон ее трактовок варьирует между призна-
нием полной объективности и полной субъектив-
ности …. В первом случае … подразумевается
некий тип отношений между структурами, анало-
гичный родству между организмами …. Во вто-
ром случае … гомология нередко отождествля-
ется со сходством: структуры гомологичны, если
их сходство (подобие) существенно в некотором

Рис. 4. Простые формы в т. г. с. Ih и I, в скобках – число граней. Верхний ряд: додекаэдр (12), икосаэдр (20), триакон-
таэдр (30), тетрагонтриикосаэдр (60). Нижний ряд: тригонпентадодекаэдр (60), тригонтриикосаэдр (60), пентагонтри-
икосаэдр (60, общая форма в т. г. с. I), гексаикосаэдр (120, общая форма в т. г. с. Ih).



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 5  2022

МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ 387

фиксированном контексте” (Павлинов, 2011,
с. 91). Наше понимание гомологии отвечает вто-
рому варианту, пока не доказано филогенетиче-
ское родство икосаэдрических вирусов в сериях
подобия и дуальных сериях.

Дуальные переходы (зигзаги) в парах гомоло-
гичных серий подобия хочется связать с рефрена-
ми С.В. Мейена. “Члены рефрена сходны нетри-
виально. Это сходство сохраняется при условии
сравнения с помощью (закона изменения – Ю.В.).
Рефрен – это такое множество объектов, принадле-
жащих разным таксонам (разным сериям подобия –
Ю.В.), которые могут быть сделаны неотличимыми
посредством одного и того же преобразования (“из-
менения И”) (перехода (h, k) → (h + 2k, h – k) –
Ю.В.). … Ряды Н.И. Вавилова – наиболее из-
вестный случай проявления рефрена. При введе-
нии понятия рефрена я специально подчеркивал,
что самое интересное и важное в рядах Вавилова –
не повторность отдельных форм от ряда к ряду, а
одинаковая упорядоченность обоих рядов, т.е.
инвариантность изменений в рядах” (Мейен,
2007б, с. 308).

Аналогичного взгляда на рефрены придержи-
вается и Ю.В. Чайковский (2016, с. 32): “Первич-
ным материалом и понятием диатропики служит
ряд, а основными свойствами разнообразия явля-
ются параллелизм (сходство рядов) и комбина-
тивность. Огромное разнообразие явлений созда-
ется не количеством элементов, а количеством их
комбинаций. Мысль эта есть уже у Хэйла, затем у
многих, а после Мейена можно сказать, что она
проявляется в рефренах. Рефрен – это (в моем
понимании) ряд направленных параллельных ря-
дов. Самый простой пример: строки периодиче-
ской таблицы – это ряды, а вся таблица – это ре-
френ”. Уточним лишь, что в нашем случае рефре-
ны создаются зигзагами дуальных переходов
между гомологичными сериями подобия.

ВЫВОДЫ
Все сказанное обосновывает следующие ос-

новные выводы и задачи дальнейших исследова-
ний:

Номенклатуру икосаэдрического капсида сле-
дует строить на символе (h, k) его грани, фиксиру-
ющем ее ориентацию относительно плотнейшей
упаковки белковых глобул.

Систематика капсидов в первом приближении
по т. г. с. Ih и I логична. Класс Ih состоит из дуаль-
ных серий подобия (1, 0) и (1, 1), связанных пере-
ходом (h, k) → (h + 2k, h – k).

Класс I также состоит из дуальных серий подо-
бия, порождаемых генераторами (h, k), узнавае-
мыми по критерию: h и k взаимно просты, (h – k) не
делится на 3. Поиск генератора выполняется поша-
говым алгоритмом (h, k) → [(h + 2k)/3, (h – k)/3].

Коронавирус SARS-CoV-2, по-видимому,
имеет капсид (2, 0), т. г. с. Ih, Т = 4, аналогичный
вирусу полиомы, второй в серии подобия, порож-
даемой генератором (1, 0) – капсидом бактерио-
фага ϕX174. Модель “усеченного октаэдра” требу-
ет подтверждения.

Найдено общее преобразование икосаэдриче-
ских капсидов (h1, k1) → (h2, k2). Это уникальный
случай биологического (пограничного) многооб-
разия, для которого получен столь общий резуль-
тат, даже если он имеет чисто теоретическое зна-
чение.

Представляют интерес вопросы: о частоте
встречаемости икосаэдрических вирусов в клас-
сах Ih и I, их различных видов (h, k), изомеров и
генераторов; о естественных границах многооб-
разия. Все эти задачи имеют аналоги в кристалло-
графии ввиду разной встречаемости простран-
ственных групп симметрии в минералах.

Наконец, фундаментален вопрос, имеют ли
гомологические ряды подобия и рефрены (дуаль-
ные серии) икосаэдрических капсидов филогене-
тическую подоплеку.
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The article is devoted to the morphological diversity of icosahedral viruses – a separate capsids and the struc-
ture of diversity in general. It is shown that the fixation of capsids with three-angulation numbers does not
distinguish isomers. Description of capsids with symmetry point groups Ih (with symmetry planes) and I
(without them) is detailed. In their diversity, the similarity series are highlighted, connected in pairs by tran-
sitions to dual capsids. In the framework of the general biological problems, the similarity series are interpret-
ed as homological rows, while dual transitions between them – as refrains. The concept of capsids-generators
is determined, which generate the homological series and refrains and cannot be reduced to simpler forms.
Hypotheses have been expressed that not only icosahedron and dual dodecahedron can be the basic forms of
icosahedral viruses, but all the forms of icosahedron-dodecahedron system and even their combinations,
while the homological rows and refrains of icosahedral viruses may indicate their phylogenetic kinship.
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