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Липиды

Липиды, широко представленные в клетках 
организма, это молекулы, состоящие преимущес-
твенно из атомов углерода и водорода. Поскольку 
эти атомы связаны нейтральными ковалентны-
ми неполярными связями, липиды неполярны 
и имеют очень низкую растворимость в воде, 
что является характерным свойством этого клас-
са органических молекул. Основные подклас-
сы липидов — жирные кислоты, нейтральные 
жиры (иначе, ацилглицерины или глицериды), 
стероиды. Наиболее распространенные липиды 
мембран — это глицеринзамещенные и сфинго-
зинзамещенные липиды, а также гликолипиды и 
представители стероидов — стерины.

Жирные кислоты

Молекулы жирных кислот — длинные углеводо-
родные цепи с концевой карбоксильной группой. 
Типичный пример жирных кислот представлен на 
рис. 1-1, А, Б.

Вследствие того, что жирные кислоты в организме 
синтезируются путем соединения двухуглеродных 
фрагментов, большинство жирных кислот имеет 
четное число углеродных атомов, от 14 до 22.

Если все атомы углерода в жирных кислотах свя-
заны одинарными ковалентными связями, то такая 
жирная кислота называется насыщенной жирной 
кислотой. Некоторые жирные кислоты содержат 
одну или больше двойных связей, и тогда они назы-
ваются ненасыщенными. Если у жирной кислоты 
имеется одна двойная связь, то она называется 
мононенасыщенной кислотой. Когда таких связей 
более одной, то говорят о полиненасыщенной жир-
ной кислоте.

Насыщенные и ненасыщенные жирные кислоты 
различаются по своей структурной конфигурации. 
В насыщенных жирных кислотах углеводородный 

Рис. 1-1. Основные соединения, формирующие фосфолипиды. 

А и Б — примеры молекул жирных кислот. Молекулы жирных кислот представляют собой длинные углево-
дородные цепи с концевой карбоксильной группой. Показаны (А) насыщенные (все атомы углерода в жирной 
кислоте связаны одинарными ковалентными связями) и (Б) полиненасыщенные (содержат одну или больше 
двойных связей) жирные кислоты. Далее на панелях В, Г, Д показана конфигурация связей жирных кислот: 
насыщенных (В), ненасыщенных с цис-связью (Г), ненасыщенных с транс-двойной связью (Д). Е — заме-
щенный трехатомный спирт глицерин, структурная основа липидов. (Ж) 1-моноацилглицерин. (З) 1,2-диа-
цилглицерин как основа фосфолипида. В положении 2 обычно находится ненасыщенная жирная кислота. 
(И) Триацилглицерин. Положения жирных кислот отмечены как R1, R2 и R3

хвост может принимать множество конформаций 
вследствие свободы вращения вокруг каждой оди-
нарной связи (рис. 1-1, В), однако наиболее вероятна 
конфигурация вытянутой формы, как энергетичес-
ки наиболее выгодная.

В ненасыщенных жирных кислотах невозмож-
но вращение вокруг двойной связи, и это обус-
ловливает жесткий изгиб углеводородной цепи 
(рис. 1-1, Г, Д). В ненасыщенных жирных кис-
лотах цис-конфигурация двойной связи создает 
изгиб алифатической цепи под углом пример-
но 30° (рис. 1-1, Г). При транс-форме двойной 
связи конформация углеводородной цепи мало 
отличается от конформации насыщенной цепи 
(рис. 1-1, Д).

Нейтральные жиры

Глицериновые эфиры жирных кислот называ-
ют нейтральными жирами, ацилглицеринами или 
глицеридами. Они составляют главный компонент 
жиров, запасаемых в клетках. Структурной осно-
вой этих липидов служит замещенный трехатом-
ный спирт глицерин (рис. 1-1, Е).

Если жирными кислотами этерифицированы 
все три гидроксильные группы глицерина, то 
такое соединение называется триацилглицери-
ном (рис. 1-1, И). Три жирных кислоты в молеку-
ле триацилглицерина бывают разными, и, таким 
образом, разные жиры могут включать жирные 
кислоты с цепочками различной длины и разной 
степенью насыщенности. Гидролиз триацилгли-
ридов приводит к освобождению жирных кислот 
от глицерина, а эти продукты могут расщепляться 
дальше с выделением энергии, необходимой для 
функционирования клеток. Триацилглицерины 
представляют собой основную массу природных 
нейтральных жиров. Кроме триацилглицери-
нов встречаются диацилглицерины (рис. 1-1, З) 
и моноацилглицерины (рис. 1-1, Ж).
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Рис. 1-2. Фосфолипиды и принципы формирования мембраны. 

А, Б — фосфолипиды мембран преимущественно представлены фосфоглицеридами. В фосфоглицеридах 
одна из первичных гидроксильных групп глицерина (группа 3) этерифицирована не жирной, а фосфорной 
кислотой, т. е. их основа не глицерин, а глицерофосфорная кислота. К фосфату присоединяется полярная 
ионизированная азотсодержащая молекула, как это показано для фосфатидилэтаноламина. Эта группа 
составляет полярную (гидрофильную) область на одном конце фосфолипида. Две другие гидроксильные 
группы глицерина (группы 1 и 2) представляют собой остатки жирных кислот и обеспечивают образование 
неполярного (гидрофобного) участка. В — обозначение фосфолипида. Г — монослой фосфолипидов на 
воде. Д — бислой фосфолипидов

Фосфоглицериды

Структурной основой производных глицерина 
является замещенный трехатомный спирт гли-
церин. Фосфолипиды мембран представлены пре-
имущественно фосфоглицеридами (рис. 1-2 А, Б). 
Интересно, что эти соединения в организме 
встречаются практически только в биологических 
мембранах. В фосфоглицеридах одна из первич-
ных гидроксильных групп глицерина (группа 3 
на рис. 1-2 Б) этерифицирована не жирной, 
а фосфорной кислотой. Другими словами, осно-
вой для их построения является не глицерин, а 
глицерофосфорная кислота. Если в положении 3 
у глицерина находится остаток фосфорной кис-
лоты, то соответствующее соединение называют 
фосфатидиловой кислотой.

Кроме того, к этому фосфату в ряде случаев 
присоединяется небольшая полярная ионизи-
рованная азотсодержащая молекула, например, 
как у фосфатидилсерина и фосфатидилхолина 
(рис. 1-2 Б). Эти группы составляют полярную 
(гидрофильную) область на одном конце фос-
фолипида. Две другие гидроксильные группы 
глицерина (группы 1 и 2) представляют собой 
остатки жирных кислот и обеспечивают образо-
вание неполярного (гидрофобного) участка на 
противоположном конце молекулы.

Таким образом, молекулы всех фосфоглицери-
дов содержат полярную голову и два неполярных 
углеводородных хвоста. Поэтому они называются 
амфипатическими, т. е. совмещающими свойства 
и гидрофильности, и гидрофобности. В воде они 
организуются в кластеры с полярными концами, 
которые притягивают молекулы воды.

Фосфоглицериды отличаются друг от друга глав-
ным образом по Х-группе полярной головы молеку-
лы. Наиболее простой тип фосфоглицеридов — фос-
фатидная кислота, не имеющая Х-группы. В клетках 
она содержится в малом количестве и представляет 
собой промежуточный продукт в биосинтезе других 
фосфоглицеридов.

Исходя из изложенной структуры, фосфолипиды 
обычно обозначаются так, как это представлено на 
рисунке 1-2 В.

Свойства естественных мембран часто исследу-
ют на их моделях, представляющих собой искус-
ственные фосфолипидные мембраны. Техника 
получения искусственных липидных мембран 
была разработана Лэнгмюром в 1917 г. Если на 
поверхность воды нанести каплю растворенных в 
каком-либо летучем растворителе фосфолипидов 
или жирных кислот, то после распределения их 
молекул по водной поверхности и испарения рас-
творителя образуется мономолекулярная пленка. 
Как установил Лэнгмюр, при полном насыщении 
поверхностного слоя адсорбированные молеку-
лы липидов располагаются перпендикулярно к 
поверхности воды таким образом, что в воду 
погружается гидрофильная полярная группа, 
а неполярная углеводородная цепь направле-
на вертикально вверх. Такой ориентированный 
слой молекул называют «частоколом Лэнгмюра» 
(рис. 1-2 Г).

Если стеклянную пластинку опустить в воду, на 
поверхности которой находится мономолекулярная 
пленка липидов, то эту пленку можно перенести на 
поверхность пластинки. При повторных погруже-
ниях на пластинке возникают бимолекулярные 
пленки (рис. 1-2 Д).
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Липиды мембран
В наибольшем количестве в организме человека 

и животных встречаются такие фосфоглицериды 
(рис. 1-2 А), как фосфатидилэтаноламин. В допол-
нение, присутствуют фосфатидилсерин, фосфати-
дилинозитол и фосфатидилхолин (рис. 1-3 А). Они 
метаболически связаны друг с другом и содержат 
в качестве Х-группы аминоспирты этаноламин 
(остаток фосфоэтаноламина) и холин (остаток 
фосфохолина). В фосфатидилсерине фосфорная 
кислота этерифицирована гидроксильной груп-
пой серина фосфосерина. В фосфатидилинозите 
Х-группой служит шестиуглеродный сахароспирт 
инозит (остаток фосфорного эфира инозита). 
В фосфатидилглицерине роль Х-группы играет 
остаток эфира глицерофосфата. 

Роль полярной Х-группы фосфатидов может 
играть также молекула сахара. Эти гликофосфогли-
цериды, или фосфатидилсахара, обнаружены в рас-
тениях и микроорганизмах. Их не следует путать с 
гликолипидами, в молекуле которых тоже находит-
ся сахар, но отсутствует фосфорная кислота.

Сфингозинзамещенные липиды
Структурная основа сфингозинзамещенных ли-

пидов — аминоспирт сфингозин. Сфинголипиды 
обнаружены в мембранах растительных и живот-
ных клеток; особенно богата ими нервная ткань, 
в частности мозг. В жировых отложениях сфинго-
липидов очень немного. При гидролизе сфинго-
липидов образуются одна молекула жирной кис-
лоты, одна молекула ненасыщенного аминоспирта 
сфингозина или его насыщенного аналога дигид-
росфингозина, одна молекула фосфорной кислоты 
и одна молекула спирта (X–ОН). Глицерина сфин-
голипиды не содержат.

Наиболее распространен сфинголипид сфинго-
миелин (рис. 1-3 Б), содержащий в качестве Х-груп-
пы холин. Для сфингомиелина, так же как и для всех 
других сфинголипидов, характерно то, что одним из 
его углеводородных хвостов служит длинная али-
фатическая цепь сфингозина, а другим — этери-
фицированная жирная кислота. Таким образом, 
конформации сфинголипидов очень схожи с фос-
фоглицеридами, так как их молекулы также содер-
жат полярную голову и два неполярных хвоста.

У гликолипидов голову молекулы образу-
ют полярные гидрофильные углеводные груп-
пы, чаще всего D-галактоза. Однако в отличие 
от сфинголипидов, гликолипиды не содержат 

Рис. 1-3. Наиболее часто встречающиеся липиды мембран. 

А — примеры фосфолипидов; Б — пример сфинголипида; В — пример цереброзида (гликосфинголипида); 
Г — пример стероидов

фосфорной кислоты. К простейшим гликоли-
пидам относятся гликозилдиацилглицерины, 
обнаруженные в растениях и микроорганизмах. 
Другая группа, цереброзиды, может быть отнесе-
на как к гликолипидам, так и к сфинголипидам, 
поскольку эти соединения содержат и сахар, и 
сфингозин. Поэтому они называются церебрози-
ды, или гликосфинголипиды. Особенно велико 
содержание цереброзидов в мембранах нервных 
клеток, в частности в миелиновой оболочке. 
Обнаруженные в цереброзидах жирные кислоты 
необычны, так как содержат 24 атома углерода. 
Чаще всего встречаются нервоновая, цереброно-
вая и лигноцериновая кислоты. Жирнокислотный 
эфир сфингозина, не содержащий сахара, назы-
вают церамид.

Стероиды
Стероиды резко отличаются по структуре от 

молекул других подклассов липидов. Стероиды  — 
это производные пергидроциклопентан-фенант-
ренового ядра, содержащего три конденсирован-
ных циклогексановых кольца, соединенных друг с 
другом. К этим структурам может быть присоеди-
нено несколько гидроксильных полярных групп, 
но число их недостаточно, чтобы сделать стероид 
водорастворимым.

К важным природным стероидам относятся жел-
чные кислоты, мужские и женские половые гормо-
ны, гормоны надпочечников, а также некоторые 
стероиды с высокой биологической активностью, 
к которым относятся, в частности, некоторые яды. 
В клетках эти соединения присутствуют боль-
шей частью в следовых количествах, и только 
представители одного класса стероидов, а имен-
но стерины, составляют исключение. Стеринами 
клетки очень богаты. Эти соединения содержат 
спиртовую гидроксильную группу при С-3 и раз-
ветвленную алифатическую цепь из восьми или 
большего числа атомов углерода при С-17. Они 
существуют либо в виде свободных спиртов, либо 
в виде эфиров, у которых гидроксильная группа 
при С-3 этерифицирована жирной кислотой с 
длинной цепью.

Примеры стероидов: холестерин (рис. 1-3 Г), 
кортизол (синтезируется в надпочечниках), жен-
ские (эстрогены) и мужские (тестостерон) поло-
вые гормоны, секретируемые гонадами. Наиболее 
распространен холестерин, который содержится в 
организме как в свободной, так и в этерифициро-
ванной форме. Он входит в состав мембран. 
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Глава 118

Липиды бислоя

В физиологических условиях мембраны обла-
дают динамическими свойствами. Липидный би 
слой (рис. 1-4 А) по существу представляет собой 
вязкую жидкость и характеризуется текучестью. 
Текучесть — это макроскопическая характеристи-
ка всего липидного бислоя; ее величина обратна 
вязкости. Поскольку липидный бислой облада-
ет текучестью, он, следовательно, имеет низкую 
вязкость. В зависимости от температуры и хими-
ческого состава мембраны текучесть может быть 
высокой или низкой. Текучесть липидного бислоя 
у теплокровных животных имеет небольшое зна-
чение, поскольку температура внутренней среды 
организма более или менее постоянна, однако у 
холоднокровных животных этот показатель имеет 
принципиальное значение, поскольку при пони-
жении температуры вязкость липидного бислоя 
увеличивается и, следовательно, текучесть умень-
шается. Такие изменения динамических свойств 
мембраны, наряду с рядом других, приводят к 
тому, что при низких температурах жизнь холод-
нокровных животных замирает.

Подвижность липидов

Вместе с тем вязкость фосфолипидного бислоя 
обусловлена двумя видами подвижности на уровне 
молекул фосфолипидов, которые обладают двумя 

видами движений: внутримолекулярным и межмо-
лекулярным (рис. 1-4 Б).

К внутримолекулярной подвижности относит-
ся подвижность цепей жирных кислот и участ-
ков полярной головки, связанная с гибкостью 
цепей. Гибкость, в свою очередь, связана с воз-
можностью вращения химических группировок 
относительно одинарной связи. Это так называ-
емая конформационная подвижность.

Вращательная диффузия — вращение молекулы 
вокруг своей продольной (длинной) оси, посколь-
ку в вязкой среде «веретено» в плоскости мембра-
ны легче вращается вокруг продольной оси, чем 
вокруг поперечной.

Вращение вокруг поперечной (короткой) оси 
теоретически возможно, но в этом случае центр 
вращения, присущий фосфолипидам, находится 
близко к поверхности. Вращение происходит как 
бы около «шеи» молекулы. В этой области моле-
кулы стиснуты, и движение ограничено. Хвосты в 
этом случае могут совершать маятникообразные 
движения, но центр вращения будет находиться 
вверху. Именно поэтому центральная часть бислоя 
обладает большей текучестью, чем области цепей 
жирных кислот, расположенные ближе к полярной 
голове молекулы фосфолипида.

Межмолекулярное движение представляет собой 
латеральную диффузию целых фосфолипидных 
молекул и, по-видимому, происходит путем обмена 
двух молекул липидов местами. 

Рис. 1-4. Формирование липидов в бислой. 

А — пример фрагмента одного из листков бислоя, сформированного молекулами (слева направо) фос-
фатидилинозитолом, фосфатидилсерином, фосфатидилинозитолом, фосфатидилхолином, холистерином. 
Б — варианты подвижности липидов в бислое. Межмолекулярное движение происходит в виде обмена двух 
молекул липидов местами, а внутримолекулярное движение — в виде вращения молекулы вокруг своей 
продольной (длинной) оси и вращения вокруг поперечной (короткой) оси. Хвосты могут совершать маятни-
кообразные движения
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Разнообразие липидов в бислое

Подвижность липидов в пределах бислоя

А

Б

Фосфолипиды могут двигаться в 
стороны, вращаться или изгибаться.
Оба листка редко являются 
зеркальным отражением

Холестерин легко
перемещается

Гидрофильные
головки

Гидрофобные
хвосты



Глава 120

Белки мембран

Полипептидная цепь аналогична нитке бус 
(рис. 1-5 А): каждая «бусинка» представляет собой 
аминокислоту. Более того, так как аминокислоты 
могут вращаться вокруг пептидных связей, поли-
пептидная цепочка способна изгибаться и уклады-
ваться в виде различных форм, подобно нитке бус, 
которая может быть закручена во многие конфигу-
рации. Трехмерная форма молекулы известна как 
ее конформация. Конформации пептидов и белков 
играют главную роль в их функционировании.

Четыре фактора определяют конформацию 
полипептидной цепи после того, как образуется 
последовательность аминокислот:

водородные связи между участками цепи или 
между участками цепи и окружающими молеку-
лами воды;
ионные связи, образующиеся между полярными 
и ионизированными участками вдоль цепи;
ван-дер-ваальсовы силы, представляющие собой 
очень слабые силы притяжения между близко 
расположенными неполярными (гидрофобны-
ми) участками;
ковалентные связи между боковыми цепями двух 
аминокислот.

Поскольку пептидные связи расположены вдоль 
цепи через равные интервалы, то водородные 
связи между ними имеют тенденцию придавать 
цепи пространственную организацию, извес-
тную как α-спираль. Водородные связи могут 
также образовываться между пептидными связя-
ми, когда выступающие участки полипептидной 
цепи идут примерно параллельно одна другой, 
образуя сравнительно прямые структуры типа 
складчатого слоя, которые известны как β-слой. 
Однако по разным причинам данные участки 
полипептидных цепей могут и не образовывать 
конформации в виде α-спирали или в виде β-слоя. 
Например, размеры боковых цепей и ионные связи 
между противоположно заряженными боковыми 
цепями могут препятствовать образованию пов-
торяющихся водородных связей, необходимых для 
образования этих структур. Эти неупорядоченные 

•

•

•

•

участки, называемые петлями, встречаются в мес-
тах, связывающих более регулярные α-спираль-
ние и β-структурные участки.

Ковалентные связи между определенными бел-
ковыми цепями могут также искривлять регуляр-
ные складчатые слои. Например, боковая цепь 
аминокислоты цистеина содержит сульфгид-
рильную группу (R-SH), которая может взаимо-
действовать с сульфгидрильной группой в другой 
боковой цепи цистеина, образуя дисульфидную 
связь (R-S-S-R), которая связывает две амино-
кислотные цепи вместе. Такие дисульфидные 
ковалентные связи образуются между участками 
полипептидной цепи в противоположность более 
слабым водородным и ионным связям, которые 
легче разрушаются. Эти же связи вовлечены и в 
другие межмолекулярные взаимодействия, опи-
санные ниже.

Большинство белков состоят не из одной, а из 
нескольких полипептидных цепей, и их называ-
ют мультимерными (олигомерными) белками. Те 
же факторы, которые влияют на конформацию 
одного полипептида, определяют взаимодейс-
твие между полипептидами в олигомерных бел-
ках. Таким образом, цепи могут поддерживаться 
вместе благодаря взаимодействию между разны-
ми ионизированными, полярными и неполярны-
ми боковыми радикалами цепи, а также за счет 
образования дисульфидных ковалентных связей 
между цепями.

Первичная структура (последовательность 
аминокислот) подавляющего количества белков 
известна, но трехмерная организация определе-
на только для очень небольшого числа белков. 
Вследствие того, что многие факторы могут изме-
нять упаковку полипептидной цепи, в настоящее 
время невозможно точно предсказать пространс-
твенную организацию белка на основе его первич-
ной структуры.

На рис. 1-5 Б и рис. 1-5 В представлены модели 
интегральных белков, включенных в мембрану.

На рис. 1-5 Г показано стандартное обозначе-
ние интегрального белка, а рис. 1-5 Д дублирует 
рис. 1-5 В, но в виде стандартного обозначения.

Рис. 1-5. Схематическое изображение различных белков, по-разному встроенных в мембрану. 

А — принципиальная схема полипептидной молекулы, встроенной в липидный бислой. Известными сим-
волами обозначены аминокислоты, входящие в состав белка. Б — модель полипептидной молекулы, встро-
енной в липидный бислой. Аминокислоты обозначены глобулами. В — модели полипептидных молекул, 
встроенных в липидный бислой. Трансмембранные фрагменты каждой молекулы обозначены спиралями. 
Г — основная используемая модель полипептидной молекулы, встроенной в липидный бислой. Трансмем-
бранный фрагмент молекулы обозначен цилиндром. Д — модели полипептидных молекул, встроенных в 
липидный бислой. Трансмембранные фрагменты каждой молекулы обозначены цилиндрами
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Глава 122

Интегральные мембранные белки 
в модели мембраны

Все мембраны, помимо фосфолипидов, содер-
жат и белки. Хотя Дж. Даниэлли и Х. Давсон, 
обсуждая способ связывания белка с двойным 
слоем липидов, использовали термин «мозаич-
ный», они отвергли предположение о том, что 
пленка растянутого белка покрывает ту или иную 
сторону мембранного бислоя липидов. Мысль 
о растянутых молекулах белка, находящихся в 
конфигурации β-слоя, стала составной частью 
гипотезы «элементарной мембраны», выдвинутой 
Дж. Робертсоном. Однако в дальнейшем было 
показано, что мембранный белок находится пре-
имущественно в виде α-спирали, а не β-слоя. 
В настоящее время признано, что существуют 
белки и связанные с обеими сторонами мембра-
ны, и пронизывающие насквозь двойной липид-
ный слой.

В зависимости от метода, применяемого для 
отделения белков от мембран, мембранные белки 
причисляют к одной из двух обширных групп. 
Первая группа — периферические, или внешние, 
белки, переходящие в надосадочную жидкость 
при отмывании мембран буферными растворами 
с различными значениями рН или ионной силы 
либо растворами, содержащими комплексообра-
зующие вещества, такие, как ЭДТА или ЭГТА. 
Вторая группа — интегральные, или трансмем-
бранные, белки, сохраняющие связь с мемб-
ранами и после проведения указанных опера-
ций; поэтому для их освобождения необходимо 

сначала разрушить структуру фосфолипидного 
двойного слоя.

В 1972 г. С. Сингер (S. Singer) и Г. Николсон 
(G. Nicolson) первыми описали интегральные 
белки (рис. 1-6 А,Б). В настоящее время показано, 
что эти белки чрезвычайно разнообразны по своей 
структуре. Они асимметрично распределены в 
бислое. Подавляющее большинство интеграль-
ных белков многократно пересекают липидный 
бислой — зигзагообразные белки. Они выполняют 
множество различных функций. Интегральные 
белки выступают в роли гидролитических фер-
ментов, рецепторов клеточной поверхности, 
окислительно-восстановительных компонентов 
транспортной системы электронов и в качестве 
специфических белков-переносчиков.

Из гистологических исследований известно, что в 
гликозилированных интегральных белках область, 
содержащая углеводы, расположена либо на клеточ-
ной поверхности, либо внутри полости эндоплаз-
матического ретикулума или комплекса Гольджи.

Многие интегральные белки содержат в своих 
полипептидных цепях последовательности гид-
рофобных аминокислот, однако некоторые свя-
заны с липидным бислоем по иному механизму. 
Часть интегральных белков ковалентно связана 
с липидами.

В настоящее время большой интерес исследо-
вателей вызывает изучение конформации белков 
мембран. Многие важные процессы сопровожда-
ются или вызываются изменением способа уклад-
ки полипептидной цепи, т. е. изменением конфор-
мации белковых молекул в мембранах.

Рис. 1-6. Модель мембраны. Показан липидный бислой со встроенными в него белками, выполняющими 
разнообразные функции
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