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Теоретически исследуются свойства субтерагерцевых продольных акустических фононных мод в гид-
рофобной толще липидного бислоя, погруженного в сжимаемую вязкую водную среду. Получено при-
ближенное выражение для компонент Мандельштама –Бриллюэна динамического структурного фактора
бислоя. В основу проводимого анализа положены обобщенная гидродинамическая модель системы дву-
мерный липидный бислой + трехмерная жидкая среда, а также известные точные оценки частот и вре-
мен жизни длинноволновых продольных акустических фононов в свободном гидратированном липидном
бислое и в воде, полученные по результатам экспериментов по неупругому рентгеновскому рассеянию и
численного моделирования методом молекулярной динамики. Показано, что для характерных значений
параметров мембранной системы затухание субтерагерцевых продольных фононоподобных возбуждений
в гидрофобной толще бислоя оказывается меньше критического. При этом вклад вязкого течения водной
среды в затухание продольной мембранной моды мал по сравнению со вкладом липидного бислоя. Ко-
личественные оценки фактора затухания хорошо согласуются с экспериментальными результатами для
колебательной моды фермента лизоцима в водном растворе [1]. Также показано, что связь продольных
фононных мод бислоя с релаксационными процессами в его жидком окружении приводит к возникнове-
нию дополнительного пика в спектре рассеяния, соответствующего нераспространяющейся моде.
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1. ВВЕДЕНИЕ

Субтерагерцевая (частоты 30 ГГц–6 ТГц) кол-
лективная динамика биологических наноструктур
интенсивно исследуется в последнее время. Недав-
ние экспериментальные исследования обнаружили,
что в различных биологических наноструктурах в
водных растворах осуществляются субтерагерцевые
фононоподобные моды с затуханием ниже критиче-
ского. Так, эксперименты с использованием фемто-
секундной спектроскопии для наблюдения оптичес-
кого эффекта Керра показали [1], что для субте-
рагерцевых колебательных возбуждений фермента
лизоцима и комплекса фермент–ингибитор (частоты

* E-mail: v.09@mail.ru

200, 450 ГГц) в водном растворе значения фактора
затухания

R = ωs/Γs

(ωs — циклическая частота возбуждения и 1/Γs —
время его жизни) оказываются несколько больше
двух, т. е. затухание колебаний оказывается значи-
тельно ниже критического (R = 1). Важно, что
эти колебания соответствуют коллективным модам
фермента, влияющим на связывание лигандов [1].
Эксперименты с использованием той же техники об-
наружили [2], что значения фактора затухания R

субтерагерцевых колебаний ДНК в водной среде в
физиологических условиях (частоты 1.4, 2.8 ТГц)
еще выше, чем в случае фермента. В обоих случаях
[1,2] речь идет о когерентных делокализованных фо-
нонных модах, вовлекающих в себя большое число
атомов.
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Эксперименты по неупругому рассеянию рентге-
новских лучей [3] и расчеты методом молекулярной
динамики [4] показывают, что в свободном липид-
ном бислое продольные (в плоскости бислоя) акус-
тические фононные моды частот порядка сотен ги-
гагерц также характеризуются субкритическим за-
туханием. То же имеет место и для воды [5]. Кро-
ме того, аналитические расчеты [6] и численное мо-
делирование [7] свидетельствуют о возможности су-
ществования в липидных бислоях распространяю-
щихся локализованных импульсов плотности. В то
же время теоретические оценки [8,9] свидетельству-
ют о том, что затухание субтерагерцевых попереч-
ных колебаний липидных мембран в воде должно
быть выше критического. Исследование этого воп-
роса важно по многим причинам. Прежде всего,
субтерагерцевая коллективная динамика липидного
бислоя биомембран является источником флуктуи-
рующих сил, влияющих на конформацию и функ-
ционирование трансмембранных белков [10]. Микро-
скопическое трение нанообъектов в мембране и диф-
фузионное движение также зависят от интенсивнос-
ти и корреляционных времен пикосекундных флук-
туаций [10]. Кроме того, становится ясно, что суб-
терагерцевые коллективные тепловые флуктуации
липидного бислоя способны контролировать пассив-
ный транспорт малых молекул через мембрану [3].

В настоящей работе аналитически исследуются
свойства субтерагерцевых акустических фононных
мод в гидрофобных цепях липидов в системе ли-
пидный бислой + объемная водная среда. Ограни-
чение анализа только продольными модами позво-
ляет рассматривать бислой как подсистему, дина-
мика которой сравнительно слабо связана с вод-
ным окружением. Получено приближенное выраже-
ние для компонент Мандельштама –Бриллюэна ди-
намического структурного фактора бислоя в слу-
чае, когда вектор рассеяния параллелен плоскости
бислоя. В основу проводимого анализа положены:
а) обобщенная гидродинамическая модель системы
двумерный липидный бислой + трехмерная жид-
кая среда, развивающая соответствующую модель
свободного бислоя [4, 11, 12]; б) известные точные
оценки частот и времен жизни длинноволновых про-
дольных акустических фононов в свободном гидра-
тированном липидном бислое и в воде, полученные
по результатам экспериментов по неупругому рент-
геновскому рассеянию [3, 5, 13] и численного моде-
лирования методом молекулярной динамики [4, 14].
Показано, что для характерных значений парамет-
ров мембранной системы затухание субтерагерце-
вых продольных мембранных фононоподобных воз-

буждений в гидрофобной толще бислоя оказывается
меньше критического, как и в случаях ферментов
[1] и ДНК [2] в водных растворах. Показано также,
что связь продольных фононных мод бислоя с жид-
кой средой приводит к возникновению дополнитель-
ного пика в спектре рассеяния, соответствующего
нераспространяющейся моде. Этот пик обусловлен
релаксационными процессами в жидком окружении
бислоя.

2. ПОСТАНОВКА ЗАДАЧИ

Временной масштаб равновесных флуктуаций в
гидрофобной части свободного липидного бислоя
составляет величину порядка 10 пс [15]. Главный
источник этих флуктуаций может быть связан со
структурными изменениями, вызванными враща-
тельной изомеризацией ацильной цепи липида, осу-
ществляющейся на пикосекундном временном мас-
штабе [10]. Субтерагерцевая коллективная динами-
ка в липидном бислое и в воде соответствует мо-
дам с длинами волн, близкими к межмолекулярным
расстояниям. Эти моды, являясь собственными со-
стояниями неупорядоченной системы, соответству-
ют фононоподобным возбуждениям. Они проявля-
ются, в частности, в спектрах неупругого рассеяния
нейтронов или рентгеновских лучей [3, 5, 16–19]. Ре-
зультаты экспериментов по неупругому рентгенов-
скому рассеянию (в интервале волновых чисел q от
2.5 до 5 нм−1; вектор рассеяния параллелен плоскос-
ти бислоя) [3], а также численных расчетов мето-
дом молекулярной динамики (в интервале q от 0.34
до 5 нм−1) [4] свидетельствуют о возможности рас-
пространения длинноволновых (q < 5 нм−1) про-
дольных акустических фононов в гидрофобных це-
пях липидов в гидратированном липидном бислое
в плоскости бислоя. Как показано в работе [4], для
волновых чисел q � 5 нм−1 указанные выше аку-
стические моды свободного липидного бислоя мо-
гут быть описаны в рамках обобщенной гидроди-
намики. А именно, на примере гидратированного
бислоя ДМФХ (липиды в Lα-фазе) показано, что
для волновых чисел q � 5 нм−1 при соответству-
ющей подгонке параметров обобщенные гидродина-
мические уравнения достаточно хорошо описывают
динамический структурный фактор липидного би-
слоя; скорость звука и коэффициент его затухания
соответствуют своим экспериментальным значени-
ям, несмотря на некоторые отклонения.

Обобщенная гидродинамика сохраняет форму
классических гидродинамических уравнений, но
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термодинамические величины и коэффициенты
переноса становятся зависимыми от частоты воз-
буждений [20, 21]. В работе [12] была обоснована
гидродинамическая модель бислоя [4]. Распро-
странение фононов в липидной мембране связано
с релаксацией механических напряжений. Моде-
лирование методом молекулярной динамики [4]
показывает, что релаксация напряжений в гидра-
тированном липидном бислое ДМФХ существенно
проявляется для волновых чисел q, начиная по
крайней мере с q ≈ 0.34 нм−1 (при температуре
300 К): имеет место резкий рост модуля поверх-
ностной сжимаемости (так что скорость звука
в липидном бислое возрастает от ∼ 200 м/с до
∼ 2000 м/с) и соответствующее резкое уменьшение
эффективной вязкости липидного бислоя. В работе
[4] в области волновых чисел от 0.34 до 5 нм−1

зависимость модулей упругости и коэффициентов
вязкости от частоты явно не учитывалась — эффек-
тивные высокочастотные значения параметров в
обобщенных гидродинамических уравнениях полу-
чались по данным расчета методом молекулярной
динамики. Проводимый в настоящей работе анализ
основывается на этом результате.

Подобным образом для воды при волновых чис-
лах q < 0.03 нм−1 имеется продольная акустичес-
кая мода, распространяющаяся со скоростью, рав-
ной адиабатической, а при бо́льших волновых чис-
лах имеет место рост скорости звука до значений
порядка 3000 м/с («быстрый звук»). Это явление со-
ответствует распространяющейся коллективной мо-
де при частотах, сравнимых или больших обратного
времени механической релаксации жидкости. Пере-
ход от нормального звука к быстрому осуществля-
ется в области волновых чисел примерно от 1 до
4 нм−1. При волновых числах q � 2 нм−1 спектры
рассеяния воды (динамический структурный фак-
тор) объясняются в рамках вязкоупругой гидроди-
намической модели (модель обобщенной гидродина-
мики) [5, 19].

На этой основе липидный бислой будем описы-
вать моделью обобщенной гидродинамики [4, 12] со
значениями параметров из работы [4]. Для водной
среды будем также использовать вязкоупругую гид-
родинамическую модель. Сопряжение динамики в
липидном бислое и водной среде будем осуществ-
лять посредством законов сохранения массы и им-
пульса.

Рассмотрим симметричную мембранную систе-
му — двумерную жидкую бислойную липидную
мембрану, состоящую из монослоев + и −, гра-
ничащих соответственно с объемными жидкостя-

ми + и −. Ограничиваясь описанием компонент
Мандельштама –Бриллюэна динамического струк-
турного фактора, связанных с термическими флук-
туациями, обусловленными давлением, рассматри-
ваем плотность как функцию только давления, пре-
небрегая ее зависимостью от температуры. Это яв-
ляется удовлетворительным приближением при рас-
смотрении длинноволновых фононов [4, 5]. Кроме
того, рассматриваем для простоты однокомпонент-
ный случай. Пусть x1, x2, x3 — прямоугольные де-
картовы координаты и t — время. В равновесном со-
стоянии системы нормаль к бислою параллельна оси
x3 и монослои разделены плоскостью x1x2. Предпо-
ложим, что вариации поверхностной плотности ли-
пидов и смещения мембраны относительно равно-
весного состояния малы.

Нашей целью является определить приближенно
выражение для компонент Мандельштама –Брил-
люэна динамического структурного фактора гидро-
фобной части липидного бислоя. Бислойные липид-
ные мембраны подобны жидкой среде в продоль-
ных направлениях и упорядочены в нормальном к
плоскости мембраны направлении. Доминирующи-
ми взаимодействиями в гидрофобной части бислоя,
состоящей из ацильных цепей липидов, являются
взаимодействия Леннард-Джонса. Вследствие этого
динамика в плоскости бислоя сходна с динамикой
леннард-джонсовских жидкостей, хотя имеются су-
щественные различия [4]. Динамический структур-
ный фактор жидкости определяется по корреляци-
онной функции Ван Хова [22]. Для жидкой систе-
мы, состоящей из N точечных частиц, коррелятор
плотность–плотность имеет в общем случае вид

G(t,R) ∝

∝
N∑

l,m=1

〈δ(R′ −Rl(t
′))δ(R′ +R−Rm(t′ + t))〉 =

= 〈ρN (t′,R′)ρN (t′ + t,R′ +R)〉 ≡

≡ 1

T

1

V

T∫
0

dt′
∫
R3

dR′ρN (t′,R′)ρN (t′ + t,R′ +R),

где

ρN (t,R) =

N∑
l=1

δ (R−Rl(t))

— плотность частиц, δ(R) — дельта-функция, R =

= (x1, x2, x3), V — объем, T — длина временного
интервала, по которому проводится усреднение [4].
Определение динамического структурного фактора
для описания возбуждений в плоскости липидного
бислоя обсуждается в работе [11].
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Динамический структурный фактор свободного
липидного бислоя можно определить по корреляци-
онной функции Ван Хова для плотности, усреднен-
ной по переменной x3:

G(t, r) ∝ 〈ρ(t′, r′)ρ(t′ + t, r′ + r)〉 ,
где r = (x1, x2) [4]. При этом ρ находится из уравне-
ний обобщенной гидродинамики. Обсуждение воз-
можности применения этого подхода на рассматри-
ваемых пространственных и временных масштабах
см. в работе [11]. Сам же динамический структур-
ный фактор липидного бислоя определяется как

S(ω,q) ∝
∞∫

−∞
dt e−iωt

∫
R2

dr eir·q G(t, r),

где q = (q1, q2). Далее для величин, относящихся к
бислою, будем подразумевать указанное усреднение
по x3.

Введем следующие обозначения: ρ± — поверх-
ностные плотности липидов монослоев +/−, проек-
тируемые на срединную поверхность бислоя — гра-
ницу контакта гидрофобных цепей липидов разных
монослоев (индекс «+» соответствует монослою +,
а индекс «−» — монослою −); ρ0 — равновесное
значение поверхностной плотности липидов; u±

α —
xα-компонента вектора скорости в монослое +/−
(α = 1, 2); ρ±f , ρf0 — соответственно плотность и ее
равновесное значение в жидкой среде, в которую по-
гружена мембрана (индекс «+f» соответствует об-
ласти x3 > 0, а индекс «−f» — области x3 < 0);
u±f
i — xi-компонента вектора скорости в жидкой

среде (i = 1, 2, 3); p±f — давление в жидкой среде.
Пусть уравнение x3 = h(x1, x2, t) описывает усред-
ненную форму мембраны.

Свободную энергию бислоя (в представлении
Монжа с точностью до величин второго порядка ма-
лости) определим соотношением [12,23]

F ′ =
∫ {

kL
2

[
ρ+ − ρ0

ρ0
+ d0

(
∂2h

∂x2
1

+
∂2h

∂x2
2

)]2
+

+
kL
2

[
ρ− − ρ0

ρ0
− d0

(
∂2h

∂x2
1

+
∂2h

∂x2
2

)]2
+

+
kb
2

(
∂2h

∂x2
1

+
∂2h

∂x2
2

)2
}
dx1 dx2, (1)

где kL — модуль поверхностной сжимаемости моно-
слоя, kb — изгибная жесткость бислоя, связанная с
его средней кривизной, d0 — равновесная толщина
гидрофобной части монослоя. Отметим, что на рас-
сматриваемых пространственных масштабах стано-
вится существенной упругая деформация тилта и

ряд других эффектов [12,24]. Как показано в работе
[12], на этих масштабах деформацию тилта, а также
заданное извне натяжение и спонтанную кривизну
мембраны можно учесть, переопределив величины

kL → kL + k1q
2,

где q — модуль волнового вектора в плоскости би-
слоя,

k1 =

(
kt +

σ

2
− kbC

d0

)
d20,

kt, σ и C — эффективные высокочастотные значе-
ния соответственно упругого модуля тилта, прило-
женного натяжения и спонтанной кривизны моно-
слоя. Поэтому в последующем под kL можно пони-
мать этот эффективный переопределенный модуль.

В рамках флуктуационной гидродинамики [25]
динамические переменные представим в виде сум-
мы их равновесных значений и флуктуаций:

ρ± = ρ0 + δρ±, u±
α = δu±

α , ρ±f = ρf0 + δρ±f ,

u±f
i = δu±f

i , p±f = pf0 + δp±f , h = δh,

а девиаторные тензоры напряжений в монослоях,
S±, и в жидкой среде, S±f , представим в виде сум-
мы средних и флуктуирующих компонент:

S± = S±(av) + δS±, S
±(av)
αβ =

=
1

2

∑
μν

[ηS(δαμδβν+δανδβμ)+(ηL−2ηS)δαβδμν ] ×

×
(
∂u±

μ

∂xν
+

∂u±
ν

∂xμ

)
, (2)

где δαβ — символ Кронекера, индексы α, β, μ, ν про-
бегают значения 1 и 2, ηL и ηS — поверхностные
продольная и сдвиговая вязкости монослоев,

S±f = S±f(av) + δS±f , S
±f(av)
ij =

=
1

2

∑
kl

t∫
0

{[
η

′f
S (t− t′)(δikδjl + δilδjk) +

+
(
η

′f
L (t− t′)− 2η

′f
S (t− t′)

)
δijδkl

]
×

×
(
∂u±f

k (t′)
∂xl

+
∂u±f

l (t′)
∂xk

)}
dt′, (3)

где индексы i, j, k, l пробегают значения от 1 до 3,
η

′f
L (t) и η

′f
S (t) — «функции памяти», описывающие

соответственно отклик продольных и сдвиговых на-
пряжений жидкости к изменению скоростей дефор-
маций, η

′f
L (t) < 0, η

′f
S (t) < 0 при t < 0. Заметим,
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что продольная и сдвиговая вязкости жидкой сре-
ды определяются фурье-преобразованием функций
памяти соответственно η

′f
L (t) и η

′f
S (t).

Флуктуационные части диссипативных потоков,
δS± и δS±f , подчиняются соотношениям〈

δS±
αβ(t, r)

〉
= 0,

〈
δS±f

ij (t,R)
〉
= 0.

Другие статистические свойства величин δS± и
δS±f приводятся ниже.

Исходная система уравнений имеет вид

∂δρ±

∂t
+ ρ0

∂δu±
α

∂xα
= 0, (4)

ρ0
∂δu±

α

∂t
= −ρ0

∂

∂xα

δF ′

δρ±A
+

∂

∂xβ
S±
βα ±

± S±f
α3 (x3 = ±0)± b(δu−

α − δu+
α ), (5)

δp+f (x3 = +0)− δp−f (x3 = −0)−

− S+f
33 (x3 = +0) + S−f

33 (x3 = −0) = −δF ′

δh
. (6)

В областях x3 > 0/x3 < 0 (монослой+/моно-
слой−) —

∂δρ±f

∂t
+ ρf0

∂δu±f
i

∂xi
= 0, (7)

ρf0
∂δu±f

i

∂t
= −(cf0 )

2 ∂

∂xi
δρ±f +

∂

∂xj
S±f
ji . (8)

При x3 = 0 —

∂δh

∂t
= δu+f

3 = δu−f
3 , (9)

δu±
1 = δu±f

1 , δu±
2 = δu±f

2 . (10)

При x3 → ±∞ —

δu±f
1 → 0, δu±f

2 → 0, δu±f
3 → 0. (11)

Здесь δF ′/δρ±, δF ′/δh — соответствующие функ-
циональные производные свободной энергии бислоя
F ′, b — феноменологический коэффициент трения
монослоев, S±f

i3 (x3 = ±0) — компоненты девиатор-
ного тензора напряжений в жидкой среде на внеш-
ней поверхности монослоя +/− при x3 = ±0, (cf0 )2 =

= ∂p±f(ρf0 )/∂ρ
±f — квадрат низкочастотной скорос-

ти звука в жидкой среде. Здесь и далее подразуме-
вается суммирование по повторяющимся индексам.

Уравнение (4) является уравнением неразрывно-
сти в монослоях, соотношения (5) и (6) в совокупнос-
ти с (1) и (2) выражают соответственно баланс ка-
сательных и нормальных напряжений в монослоях.
Уравнение (7) представляет собой уравнение нераз-
рывности в областях x3 > 0/x3 < 0, а уравнение (8)
в совокупности с (3) — баланс импульса в рамках
вязкоупругой модели жидкости, контактирующей с
бислоем. Соотношения (9) и (10) являются стан-
дартными кинематическим условием и условием от-
сутствия проскальзывания [23]. Система уравнений
(1)–(11) обобщает классическую модель квазидву-
мерной липидной бислойной мембраны [23] (см. так-
же работы [26,27]).

Положим

δρ =
δρ+ + δρ−

2
, δρ′ =

δρ+ − δρ−

2
,

δuα =
δu+

α + δu−
α

2
, δu′

α =
δu+

α − δu−
α

2
.

В системе (1)–(11) задача для δρ и δuα отщепляется
от задачи для δρ′, δu′

α и δh:

∂δρ

∂t
+ ρ0

∂δuα

∂xα
= 0, (12)

ρ0
∂δuα

∂t
= −kL

ρ0

∂δρ

∂xα
+

+
∂

∂xμ

S
+(av)
μα + S

−(av)
μα

2
+

∂

∂xμ

δS+
μα + δS−

μα

2
+

+
δS

+f(av)
α3 (x3 = +0)− δS

−f(av)
α3 (x3 = −0)

2
+

+
S+f
α3 (x3 = +0)− S−f

α3 (x3 = −0)

2
. (13)

При x3 = 0 имеем

δuα =
δu+f

α + δu−f
α

2
, (14)

а в областях x3 > 0/x3 < 0 —

∂δρ±f

∂t
+ ρf0

∂δu±f
i

∂xi
= 0, (15)

ρf0
∂δu±f

i

∂t
= −(cf0 )

2 ∂

∂xi
δρ±f +

∂

∂xj
S
±f(av)
ji +

+
∂

∂xj
δS±f

ji . (16)

Большинство экспериментальных исследований
динамического структурного фактора липидного
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бислоя в субтерагерцевом случае с помощью неупру-
гого рассеяния рентгеновских лучей (q ≥ 2.5 нм−1)
[3,11,13,16] и нейтронов (q � 0.1 нм−1) [17,18], а так-
же численных исследований [4, 14, 18, 28] фокусиру-
ется на анализе коллективного движения ацильных
цепей липидов как функции передачи продольно-
го импульса. В последующем мы ограничимся рас-
смотрением системы (12)–(16), т. е. только продоль-
ных фононных мод (согласно выражениям (12)–(16)
продольные колебания плотности центра масс мо-
лекул липидов отщепляются от поперечных колеба-
ний формы мембраны). Это соответствует случаю,
когда вектор рассеяния (передачи импульса) распо-
лагается в плоскости бислоя. Из системы (12)–(16)
видно, что при этом из рассмотрения выпадают
как поперечные моды, так и мода, связанная с вяз-
ким проскальзыванием монослоев. Эти моды в раз-
личных частотных диапазонах и в различных при-
ближениях исследовались, в частности, в работах
[23,26,27,29–33]. Низкочастотные продольные моды
в приближении несжимаемой жидкой среды иссле-
довались в работах [23, 27, 29] (см. также [34]).

Заметим, что в силу граничного условия (9) име-
ет место соотношение

S
+f(av)
α3 (x3 = +0)− S

−f(av)
α3 (x3 = −0)

2
=

=
1

2

t∫
0

η
′f
S (t− t′)

(
∂δu+f

α (t′, r, x3 = +0)

∂x3
−

− ∂δu−f
α (t′, r, x3 = −0)

∂x3

)
dt′.

С учетом этого преобразуем уравнения (12), (13) к
следующему уравнению:

∂2δρ(t, r)

∂t2
− kL

ρ0

∂2δρ(t, r)

∂x2
α

− ηL
ρ0

∂2

∂x2
α

∂δρ(t, r)

∂t
+

+
1

2

t∫
0

η
′f
S (t− t′)

∂

∂x3

(
∂δu+f

α (t′, r, x3 = +0)

∂xα
−

− ∂δu−f
α (t′, r, x3 = −0)

∂xα

)
dt′ = Φ(t, r), (17)

где

Φ(t, r) =
∂2

∂xβ ∂xα

δS+
αβ + δS−

αβ

2
+

+
∂

∂x1

δS+f
13 (x3 = +0)− δS−f

13 (x3 = −0)

2
+

+
∂

∂x2

δS+f
23 (x3 = +0)− δS−f

23 (x3 = −0)

2
. (17′)

3. ВЫЧИСЛЕНИЕ КОМПОНЕНТ
МАНДЕЛЬШТАМА– БРИЛЛЮЭНА

ДИНАМИЧЕСКОГО СТРУКТУРНОГО
ФАКТОРА ЛИПИДНОГО БИСЛОЯ

Две подсистемы рассматриваемой мембранной
системы — продольные моды липидного бислоя и
моды жидкой среды — связаны посредством сдви-
говых напряжений S±f

13 , S±f
23 на границах бислоя.

Разброс возможных циклических частот ω и обрат-
ных времен жизни Γ фононоподобных возбуждений
в системе следующий: от значений в свободном ли-
пидном бислое (обозначим их ω10 и Γ10) до соответ-
ственных значений в жидкой среде (без мембраны)
(ω20 и Γ20). Для определенности рассмотрим далее
случай, когда модуль волнового вектора возбужде-
ний в плоскости бислоя равен q = 1 нм−1. По дан-
ным работы [4] ω10 ≈ 2.4 ·1012 Гц и Γ10 ≈ 9.4 ·1011 Гц
(гидратированный бислой ДМФХ, липиды в Lα-
фазе при температуре 300 К). По данным работы
[5] ω20 ≈ cf∞q ≈ 2.9 · 1012 Гц, где cf∞ ≈ 2860 м/с —
высокочастотная скорость звука в воде (300 К), и
Γ20 ≈ 6 · 1011 Гц. Видно, что разброс частот ω и
скоростей затухания Γ относительно мал.

Как показано ниже, связь между подсистемами
посредством сдвиговых напряжений S±f

13 , S±f
23 на

границах бислоя достаточно слаба, так что можно
говорить о модах ω(1) в бислое и модах ω(2) в жид-
кой среде и рассматривать влияние жидкой среды
на продольные бислойные моды ω(1) как малое воз-
мущение. При рассмотрении бислойных мод в ка-
честве первого приближения естественно тогда при-
нять ω = ω10, Γ = Γ10 — соответствующие значения
для свободного липидного бислоя.

Применив к уравнению (17) преобразование Фу-
рье по t и r = (x1, x2),

F [f(t, r)] ≡
∞∫

−∞
dt e−iωt

∫
R2

dr eir·qf(t, r),

где q = (q1, q2), получим

δρ(ω,q)

(
−ω2 + iω

ηL
ρ0

q2 +
kL
ρ0

q2
)

+

+
1

2
η

′f
S (ω)F

∂

∂x3

(
∂δu+f

α (t, r, x3 = +0)

∂xα
−

− ∂δu−f
α (t, r, x3 = −0)

∂xα

)
= Φ(ω,q), (18)

где

δρ(ω,q) = F [δρ(t, r)], Φ(ω,q) = F [Φ(t, r)],
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η
′f
S (ω) =

∞∫
−∞

dt e−iωtη
′f
S (t), q = |q|.

Положим

δu±f
α (t, r, x3) =

1

(2π)3

∞∫
−∞

dω eiωt

∫
R2

dq×

× exp[−ir · q∓ q3(ω,q)x3]δu
±f
α (ω,q), (19)

где q3(ω,q) — комплексная величина, определяемая
ниже из дисперсионного соотношения для подсис-
темы «жидкость», причем Re q3(ω,q) > 0 в силу
граничного условия (11). Аналогично положим для
других динамических переменных в областях x3 >

> 0/x3 < 0.
Граничное условие (10) дает

1

(2π)3

∞∫
−∞

dω eiωt

∫
R2

dq e−ir·qδu±f
α (ω,q) = δu±

α (t, r),

тогда

δu±f
α (ω,q) = δu±

α (ω,q). (20)

Из (19) следует

∂

∂x3
δu±f

α (t, r, x3 = ±0) =

= ∓ 1

(2π)3

∞∫
−∞

dω eiωt

∫
R2

dq e−ir·qq3(ω,q)δu±f
α (ω,q).

Отсюда и из соотношения (20) получим

F

[
∂

∂x3
δu±f

α (t, r, x3 = ±0)

]
=

= ∓q3(ω,q)δu
±
α (ω,q). (21)

Оценим параметры системы в случае q = 1 нм−1.
При этом, как отмечено выше, пренебрежем малыми
температурными эффектами. Примем, что поверх-
ностная плотность липидов равна ρ0 ≈ 4·10−6 кг/м2

[35]. Согласно работе [4] в исследуемой в настоящей
работе области волновых чисел 0.3 нм−1 � q �
� 5 нм−1 времена существенных релаксационных
процессов в липидном бислое больше рассматривае-
мых характерных времен динамики бислоя, так что
скорость звука в бислое выходит на свое приблизи-
тельно постоянное высокочастотное значение, а вяз-
кость бислоя приближенно сводится к нерелаксиро-
ванной вязкости. Эффект релаксации вязкости бис-
лоя в точной постановке здесь для простоты не рас-
сматриваем. В соответствии с работой [4] примем

ηL = 2ρ0Γ10/q
2, kL = ρ0(ω

2
10 + Γ2

10)/q
2, (22)

ω10 ≈ 2.4·1012 Гц, Γ10 ≈ 9.4·1011 Гц (ДМФХ, 300 К).
Тогда kL ≈ 26.6 кг/с2, ηL ≈ 7.5 · 10−12 кг/с.

В качестве жидкости, в которую погружена мем-
брана, рассмотрим воду. Для релаксации продоль-
ной вязкости в водной среде примем следующее со-
отношение, отражающее два процесса релаксации —
(медленную) структурную и (быструю) микроско-
пическую — в соответствии с работой [5]:

η
′f
L (t) = ρf0 (c

f2
∞ − cf20 ) exp(−t/τfL) + ηfL1δ(t).

Здесь cf∞ и cf0 — высокочастотная и низкочастот-
ная скорости звука в воде, τfL — время структурной
релаксации продольной вязкости, ηfL1 — нерелак-
сированная вязкость; микроскопическая релаксация
приближенно представлена марковским процессом,
поскольку ее временной масштаб много меньше рас-
сматриваемых временных масштабов [5]. Тогда

η
′f
L (ω) = ρf0 (c

f2
∞ − cf20 )

τfL

1 + iωτfL
+ ηfL1, (23)

так что эффективная продольная вязкость водной
среды задается выражением

ηfL(ω) = Re η
′f
L (ω) =

ρf0 (c
f2∞ − cf20 )τfL

1 + (ωτfL)
2

+ ηfL1, (23a)

а эффективный продольный модуль упругости вод-
ной среды —

kfL(ω) = ρf0 (c
f
0 )

2 − ω Im η
′f
L (ω) =

= ρf0

(
cf20 +

(cf2∞ − cf20 )(ωτfL)
2

1 + (ωτfL)
2

)
. (23b)

По данным работы [5] при T = 300 К примем, что
ρf0 ≈ 103 кг/м3, cf0 ≈ 1510 м/с, cf∞ ≈ 2860 м/с, τfL ≈
≈ 5.9 · 10−13 с, ηfL1 ≈ 3 · 10−4 кг/м·c. Тогда из вы-
ражения (23) получим ηfL(ω10) ≈ 1.2 · 10−3 кг/м·с и
kfL(ω10) ≈ 6.2 · 109 кг/м·с2.

Время релаксации сдвиговой вязкости можно
оценить как τfS ≈ 3.3 · 10−13 с (T = 292 К) [36].
Учитывая, что ω10τ

f
S < 1, для релаксации сдвиго-

вой вязкости в водной среде примем максвелловское
соотношение с одним временем релаксации [37]:

η
′f
S (t) =

ηfS0

τfS
exp

(
− t

τfS

)
,

где ηfS0 — низкочастотная сдвиговая вязкость. Тогда

η
′f
S (ω) =

ηfS0

1 + iωτfS
, (24)
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так что эффективная сдвиговая вязкость водной
среды равна

ηfS(ω) = Re η
′f
S (ω) =

ηfS0

1 + (ωτfS )
2
, (24a)

а эффективный сдвиговый модуль упругости водной
среды —

kfS(ω) = −ω Im η
′f
S (ω) =

ηfS0ω
2τfS

1 + (ωτfS )
2
. (24b)

Воспользуемся следующей оценкой низкочастот-
ной сдвиговой вязкости воды: ηfS0 ≈ 8.5 ·10−4 кг/м·с
(T = 300 К) [5]. Тогда из выражения (24) получим

ηfS(ω10) ≈ 5.3·10−4 кг/м·с, kfS(ω10) ≈ 1·109 кг/м·с2.

Из приведенных выше численных оценок имеем

kfS(ω10)

kLq
≈ 0.04,

ηfS(ω10)ω10

kLq
≈ 0.05,

kfS(ω10)

ω10ηLq
≈ 0.06,

ηfS(ω10)

ηLq
≈ 0.07.

С учетом этих оценок и оценок qr(ω,q) ≡
≡ Re q3(ω,q) ≤ O(q), qi(ω,q) ≡ Im q3(ω,q) ≤ O(q)

(см. ниже выражение (30)) следует

ηfS(ω10)qr(ω10,q) � ηLq
2,

kfS(ω10)

ω10
qi(ω10,q) � ηLq

2,

ηfS(ω10)ω10qi(ω10,q) � kLq
2,

kfS(ω10)qr(ω10,q) � kLq
2.

(25)

Из соотношений (18), (21), (12) с учетом
(22)–(24), проведя в малых слагаемых, соответству-
ющих граничным сдвиговым напряжениям, замену
ω → ω10, найдем

δρ(ω,q) =
Φ(ω,q)

D(ω,q)
, (26)

где

D(ω,q) = −ω2 + iω

(
ηL
ρ0

q2 +
ηfS(ω10)

ρ0
qr(ω10,q) +

+
kfS(ω10)

ρ0ω10
qi(ω10,q)

)
+

kL
ρ0

q2 +

+
kfS(ω10)

ρ0
qr(ω10,q)− ηfS(ω10)

ρ0
ω10qi(ω10,q), (26′)

qr(ω,q) = Re q3(ω,q), qi(ω,q) = Im q3(ω,q).

Из выражений (25) и (26′) видно, что в рас-
сматриваемом случае касательные напряжения S±f

13 ,
S±f
23 водной среды на границах монослоев играют

роль малого возмущения. Поэтому мы определим
приближенный динамический структурный фактор
бислоя в водной среде тем же соотношением,

S(ω,q) ∝
∞∫

−∞
dt e−iωt

∫
R2

dr eir·q〈ρ(t′, r′)ρ(t′+t, r′+r)〉,

что и для свободного бислоя [4]. Следуя работе [25],
положим

S(ω,q)(2π)3δ(ω − ω′)δ(q − q′) =

= 〈δρ∗(ω,q)δρ(ω′,q′)〉, (27)

где звездочка означает комплексное сопряжение.
Флуктуационные части диссипативных потоков

δS± и δS±f подчиняются следующим соотношениям
в соответствии с флуктуационно-диссипационной
теоремой [25] и с учетом соотношений (2) и (3):
〈
δS+∗

αβ (ω,q)δS
+
μν(ω

′,q′)
〉
=

=
〈
δS−∗

αβ (ω,q)δS
−
μν(ω

′,q′)
〉
=

= (2π)32kBT [ηS(δαμδβν + δανδβμ) +

+ (ηL − 2ηS)δαβδμν ] δ(ω − ω′)δ(q − q′),〈
δS+∗

αβ (ω,q)δS
−
μν(ω

′,q′)
〉
= 0,〈

δS+∗
αβ (ω,q)δS

+f
ij (ω′,q′)

〉
=

=
〈
δS−∗

αβ (ω,q)δS
−f
ij (ω′,q′)

〉
= 0,〈

δS+f∗
i3 (ω,q)δS+f

k3 (ω′,q′)
〉
=

=
〈
δS−f∗

i3 (ω,q)δS−f
k3 (ω′,q′)

〉
=

= (2π)32kBT
[
ηfS(δikδ33 + δi3δ3k)

]
×

× δ(ω − ω′)δ(q − q′),

(28)

где i = 1, 2, k = 1, 2, δS±f
ij (ω,q) — преобразование F

от δS±f
ij (t, r, x3 = ±0), kB — постоянная Больцмана,

T — абсолютная температура.
Величины qr(ω,q) и qi(ω,q) определяются урав-

нениями для жидкости (15), (16), которые содержат
флуктуационные силы δS±f , и в принципе должны
зависеть от последних. Однако, учитывая соотно-
шения (25), с точностью до членов второго порядка
малости по δS± и δS±f получаем〈

Φ∗(ω,q)Φ(ω′,q′)
D∗(ω,q)D(ω′,q′)

〉
≈ 〈Φ∗(ω,q)Φ(ω′,q′)〉

D∗(ω,q)D(ω′,q′)
, (29)
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при этом величины qr(ω,q) и qi(ω,q), входящие в
D(ω,q), определяются дисперсионным соотношени-
ем для жидкости (усредненными уравнениями без
δS±f ). Из уравнений (15) и (16) без δS±f легко уви-
деть, что

−ω2 +
[
q2 − q23(ω,q)

](
iω

η
′f
L (ω)

ρf0
+ (cf0 )

2

)
= 0,

или

q3(ω,q) = q

√
1− ρf0ω

2

q2[iωη
′f
L (ω) + ρf0 (c

f
0 )

2]
. (30)

Для динамического структурного фактора, учиты-
вая соотношения (26), (27) и (29), имеем

S(ω,q)(2π)3δ(ω − ω′)δ(q − q′) ≈

≈ 〈Φ∗(ω,q)Φ(ω′,q′)〉
D∗(ω,q)D(ω′,q′)

. (31)

Рассмотрим сначала случай фиксированных зна-
чений сдвиговой вязкости и сдвигового модуля упру-
гости жидкости в (24):

ηfS = ηfS(ω10), kfS = kfS(ω10).

Из (31), (17′) и (28) получим

S(ω,q) ≈ kBT
ηLq

4 + ηfS0q
2

(ω2 − Ω2
s)

2 + 4Γ2
sω

2
, (32)

где

Ω2
s =

kL
ρ0

q2 +
1

ρ0

[
kfS(ω10)qr(ω10,q) −

− ω10η
f
S(ω10)qi(ω10,q)

]
,

Γs =
ηL
2ρ0

q2 +
1

2ρ0

[
ηfS(ω10)qr(ω10,q) +

+
kfS(ω10)

ω10
qi(ω10,q)

]
.

(33)

Отметим, что в соответствии с изотропией в плоско-
сти бислоя динамический структурный фактор за-
висит от q = |q|. Выражение (32) можно преобразо-
вать к виду, в котором в явном виде отражен дублет
Мандельштама –Бриллюэна:

S(ω,q) ≈ kBT
ηLq

4 + ηfS0q
2

4Ω2
sΓs

×

×
(
Γs + ξ(ω + ωs)

(ω + ωs)2 + Γ2
s

+
Γs − ξ(ω − ωs)

(ω − ωs)2 + Γ2
s

)
, (32′)

где ω2
s = Ω2

s − Γ2
s, ξ = Γs/ωs.

Из (32) следует, что промежуточная функция
рассеяния

F (t,q) =
1

2π

∞∫
−∞

dt eiωtS(ω,q) ∝

∝ exp(−Γs|t|) cos(ωs|t| − φ)

cosφ
,

где ωs =
√
Ω2

s − Γ2
s и tg φ = ξ = Γs/ωs [37]. Таким

образом, ωs — циклическая частота возбуждения,
1/Γs — время его жизни, а фактор затухания R для
рассматриваемых мембранных фононов определит-
ся как R = ωs/Γs [3].

Для свободного бислоя следует принять ωs =

= ω10, Γs = Γ10. Тогда с учетом ω10 ≈ 2.4 · 1012 Гц и
Γ10 ≈ 9.4 · 1011 Гц имеем

R ≈ 2.6, (34)

т. е. затухание фононов субкритическое.
Оценим R для бислойной моды ω(1) в системе

липидный бислой + водная среда. Имеем

R =

√
Ω2

s − Γ2
s

Γs
.

В рассматриваемом случае с учетом (23) из выра-
жения (30) получим

q3(ω10,q) ≈ q(0.6 + 0.3i) = 0.6 + 0.3i нм−1.

Тогда из (33), (22)–(24) имеем ωs ≈ 2.4 · 1012 Гц,
Γs ≈ 9.9 · 1011 Гц и

R ≈ 2.4. (35)

Сравнение величин (34) и (35) показывает, что
сопряжение продольной динамики бислоя с дина-
микой водного окружения приводит в рассматрива-
емом случае к сравнительно небольшому увеличе-
нию затухания. Продольные фононные моды в гид-
рофобной части бислоя остаются распространяющи-
мися.

Важно отметить, что по данным работ [3,4] про-
слеживается тенденция увеличения R с уменьшени-
ем q. Эта тенденция соответствует тому, что линей-
ное соотношение Γ ∝ q, имеющее место при доста-
точно больших q [4], при уменьшении q приближает-
ся к чисто гидродинамическому квадратичному со-
отношению Γ ∝ q2.

Сравнительно низкая диссипация энергии рас-
сматриваемой моды определяется следующими об-
стоятельствами. Во-первых, устраняется механизм
излучения колеблющейся мембраной звуковых волн
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в водную среду посредством нормальных напряже-
ний на границе раздела (по аналогии с торсионной
модой колебаний сферических наночастиц в водной
среде [38]). Во-вторых, на субтерагерцевых часто-
тах эффективная вязкость в липидном бислое рез-
ко убывает, а эффективная упругость нарастает за
счет релаксационных эффектов. В-третьих, струк-
тура дисперсионного соотношения системы приво-
дит к уменьшению вклада вязкого течения жидко-
сти в диссипацию (на субтерагерцевых частотах).

Отметим, что касательные напряжения S±f
13 , S±f

23

на границах бислоя реализуются в прилегающем к
бислою тонком слое воды. Для гидратной оболоч-
ки бислоя величина τfS существенно растет, однако
при ее увеличении, скажем, до 8 ·10−12 с результаты
практически не меняются.

Аналогичные количественные оценки были по-
лучены в работе [39] методом нормальных мод (вне
флуктуационной гидродинамики).

По аналогии с рассмотрением многокомпонент-
ных задач [25] учет многокомпонентности липидно-
го бислоя не приведет к отличию структуры выра-
жения для компонент Мандельштама –Бриллюэна
от таковой для однокомпонентного случая. Динами-
ка фононных мод будет определяться по-прежнему
только скоростью звука и коэффициентом его зату-
хания.

Полный спектр однокомпонентной неизотерми-
ческой системы содержит также рэлеевскую линию,
пропорциональную (A1 + A2ω)/(ω

2 + Γ2
h) и соот-

ветствующую нераспространяющейся диффузион-
ной моде, причем полуширина линии Γh определяет-
ся теплопроводностью (A1, A2 — постоянные, выра-
жающиеся через параметры неизотермической си-
стемы). Определение этой линии выходит за рамки
настоящей работы.

Проводимый анализ предсказывает, что вслед-
ствие релаксации сдвиговой вязкости жидкости,
граничащей с бислоем, уже в изотермическом слу-
чае в спектре бислоя должна появиться новая ком-
понента, соответствующая нераспространяющейся
моде. Ее возникновение станет видно, если уточ-
нить рассмотренное выше приближение и не фикси-
ровать в выражении (24) значения сдвиговых вяз-
кости и модуля упругости жидкости, ηfS = ηfS(ω),
kfS = kfS(ω), взяв, например, вместо (33) следующие
соотношения:

Ω2
s =

kL
ρ0

q2 +
ηfS0

ρ0

ω2τfS
1 + (ωτfS )

2
qr(ω10,q)−

− ηfS0

ρ0

ω10

1 + (ω10τ
f
S )

2
qi(ω10,q),

Γs =
ηL
2ρ0

q2 +
ηfS0

2ρ0

1

1 + (ωτfS )
2
qr(ω10,q)+

+
ηfS0

2ρ0

ω10τ
f
S

1 + (ω10τ
f
S )

2
qi(ω10,q).

(36)

Сопоставление выражений (32), (36) с результатами
работы [40] показывает, что в динамическом струк-
турном факторе бислоя должна появиться новая
компонента, аналогичная пику Маунтина [40],

B1 +B2ω

ω2 + Γ2
0

,

с полушириной Γ0, определяемой релаксационными
процессами (B1 и B2 — постоянные, выражающиеся
через параметры системы). Новый момент здесь со-
стоит в том, что появление нераспространяющейся
моды обусловлено релаксацией не в самой системе
(бислое), а в смежной с ней (жидкости). Эта компо-
нента позволяет независимо оценивать параметры
соответствующих релаксационных процессов. Оче-
видно, что учет релаксации вязкости в бислое при-
ведет к появлению чисто маунтиновского пика. Та-
ким образом, полный спектр будет иметь следую-
щую структуру:

S(ω,q) ∝ kBT

(
A1 +A2ω

ω2 + Γ2
h

+
B1 +B2ω

ω2 + Γ2
0

+

+
Γ′
s + ξ′(ω + ω′

s)

(ω + ω′
s)

2 + Γ′2
s

+
Γ′
s − ξ′(ω − ω′

s)

(ω − ω′
s)

2 + Γ′2
s

)
.

Отметим, что как видно из выражения (32),
взаимодействие продольных мод бислоя с окружа-
ющей жидкостью приводит к увеличению амплиту-
ды компонент Мандельштама –Бриллюэна, незна-
чительному в случае воды.

Рассмотрим теперь периодическую многослой-
ную систему бислойных мембран (в приближении
несжимаемой жидкой среды продольная упругая
мода в системе бислоев, разделенных жидкой плен-
кой, была рассмотрена в работе [29]). Пусть все ука-
занные выше уравнения баланса и условия выпол-
няются для каждой мембраны. Считаем, что век-
тор рассеяния по-прежнему параллелен плоскости
бислоя. Достаточно ограничиться областью −d <

< x3 < d с периодическими граничными условиями
(2d — пространственный период системы). В этом
случае анализ совершенно аналогичен проведенно-
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му выше. В соответствии с соотношениями (15) и
(16) мы должны вместо (19) положить

δu±f
α (t, r, x3) =

1

(2π)3

∞∫
−∞

dω eiωt

∫
R2

dq e−ir·q ×

× ch

[
q3(ω,q)

(
x3 ∓ d

2

)]
δu±f

α (ω,q),

где q3(ω,q) определяется соотношением (30). Тогда
вместо (20) получим

ch

(
q3(ω,q) d

2

)
δu±f

α (ω,q) = δu±
α (ω,q),

а вместо (21) —

F

(
∂

∂x3
δu±f

α (t, r, x3 = ±0)

)
=

= ∓q3(ω,q) th

(
q3(ω,q) d

2

)
δu±

α (ω,q).

Отсюда видно, что переход от случая одиночной
мембраны к многослойной системе осуществляется
заменой

q3(ω,q) → q3(ω,q) th

(
q3(ω,q) d

2

)
.

В рассмотренном выше случае одиночной мембраны
(q = 1 нм−1) при d = 30 нм получим

th

(
q3(ω,q) d

2

)
≈ 1,

так что в этом характерном случае результат для
многослойной системы практически совпадает коли-
чественно с результатом для одиночной мембраны.
В пределе d → ∞ получаем результат для одиноч-
ной мембраны. Однако при значениях d, сравнимых
с толщиной бислоя, рассматриваемую модель ква-
зидвумерной мембраны следует уточнить на случай
трехмерного бислоя с учетом его ненулевой толщи-
ны. Этот вопрос выходит за рамки настоящей ста-
тьи. Тем не менее отметим, что выражение для ди-
намического структурного фактора для свободно-
го бислоя удовлетворительно соответствует экспери-
ментальным результатам исследований неупругого
рассеяния нейтронов и рентгеновских лучей на стоп-
ках мембран [4]. Отметим также, что, согласно экс-
периментальным результатам, индивидуальные ли-
пидные цепи соседних мембран в стопках мембран
оказываются некореллированными для коротковол-
новых возбуждений [11].

4. ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Получено приближенное выражение для ком-
понент Мандельштама –Бриллюэна динамического
структурного фактора липидного бислоя в водном
окружении в случае, когда вектор рассеяния па-
раллелен плоскости бислоя. Показано, что для ха-
рактерных значений параметров мембранной систе-
мы затухание продольных фононных мод в гидро-
фобной толще бислоя оказывается меньше крити-
ческого. Оценочное значение фактора затухания R

при волновом числе мембранных возбуждений q ≈
≈ 1 нм−1 (частота примерно 380 ГГц) составляет
величину примерно 2.4 (бислой ДМФХ, липиды в
Lα-фазе, при температуре 300 К), что хорошо со-
гласуется с экспериментальными результатами для
колебательной моды фермента лизоцима в водном
растворе (R ≈ 2.3) со сходной частотой примерно
446 ГГц [1]. Важно, что вклад вязкого течения вод-
ной среды в затухание продольной мембранной мо-
ды мал по сравнению со вкладом липидного бислоя.
Тем самым термически возбуждаемые продольные
акустические фононные моды в гидрофобных цепях
липидов могут быть распространяющимися не толь-
ко в свободном гидратированном липидном бислое,
но и в бислое, погруженном в объемную водную сре-
ду.

Проведенный анализ показывает также, что
вследствие релаксации сдвиговой вязкости жидко-
сти, граничащей с бислоем, в спектре бислоя должен
появиться новый пик, соответствующий нераспро-
страняющейся моде, аналогичный пику Маунтина
[40]. В отличие от чисто маунтиновского пика новая
нераспространяющаяся мода в системе (бислое) обу-
словлена релаксацией не в самой системе, а в смеж-
ной с ней (жидком окружении).

Как аргументируется в работах [6, 12, 39], ре-
зультаты настоящего анализа для однокомпонент-
ной мембраны можно в разумном приближении рас-
пространить на случай биомембраны. Следует от-
метить, что общие выводы по результатам анали-
за компонент Мандельштама –Бриллюэна динами-
ческого структурного фактора для однокомпонент-
ного липидного бислоя традиционно переносят на
биомембраны [3,13,14]. Таким образом, полученные
результаты вносят вклад в обоснование продольных
когерентных фононоподобных возбуждений и в био-
мембранах. Эти возбуждения были постулированы
еще в работах [41, 42], однако количественные оцен-
ки их затухания до сих пор являются предметом
дискуссии.
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Рассматриваемые возбуждения могли бы играть
важную роль в биомембранных процессах. Как уже
отмечено выше, продольные акустические фононы
в липидном бислое могут быть важны для пассив-
ного мембранного транспорта [3, 4, 13, 14]. Кроме
того, субнаносекундные флуктуации могут регули-
ровать такие процессы, как проводимость ионных
каналов [43]. Заметим, что вычисленные в настоя-
щей работе частота, время жизни и фактор зату-
хания типичного фононоподобного возбуждения в
гидрофобной толще липидного бислоя, погруженно-
го в водную среду, при характерной скорости рас-
пространения около 2000 м/с соответствует длине
распространения примерно 2 нм. Тем самым рас-
сматриваемые распространяющиеся фононные мо-
ды могут в принципе быть физическим фактором
во взаимодействии соседних мембранных белков в
соответствии с современной концепцией влияния
взаимодействий белок–липид на функционирование
мембранных белков [44].

Автор выражает благодарность Р. М. Мем-
месхаймеру за внимание к работе. Работа вы-
полнена при поддержке проекта Erasmus Mundus
ERANET-Mundus, финансируемого Европейской
комиссией и координируемой Университетом Бар-
селоны (проект №2011-2573/001-001-EMA2).
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