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Íåéðîíàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ ìîçãà ÷åëîâåêà
ïðåäñòàâëÿåò  ñîáîé ñåòü  íåâåðîÿòíîé
ñëîæíîñòè, âêëþ÷àþùóþ 1011 íåéðîíîâ,
êàæäûé èç êîòîðûõ èìååò ïîðÿäêà 104

ñèíàïòè÷åñêèõ âõîäîâ è ïðèìåðíî òàêîå æå
÷èñëî âûõîäîâ íà äðóãèå íåéðîíû. Òàêèì
îáðàçîì, ÷èñëî ñèíàïòè÷åñêèõ êîíòàêòîâ
ìåæäó íåéðîíàìè äîñòèãàåò 1015 [4]. Õè-
ìè÷åñêèå ñèíàïñû îñóùåñòâëÿþò âçàèìî-
äåéñòâèå êëåòîê, òðàíñôîðìèðóÿ äåéñòâèå
õèìè÷åñêèõ ïåðåäàò÷èêîâ â ýëåêòðè÷åñêèå
ñèãíàëû. Ýòè ñèãíàëû ðåàëèçóþòñÿ â ñïå-
öèôè÷åñêèå ïàòòåðíû íåéðîíàëüíîé àêòèâ-
íîñòè è ìîäóëèðóþò âíóòðèêëåòî÷íûå
ñîáûòèÿ, áëàãîäàðÿ êîòîðûì ïðîèñõîäÿò
èçìåíåíèÿ ñâîéñòâ íåéðîíîâ è íåéðîííûõ
ñåòåé. Ôóíêöèîíèðîâàíèå ñèíàïñîâ, èçìåíå-
íåíèÿ  èõ ìîðôîëîãèè, ÷èñëà è ýôôåêòèâ-
íîñòè ëåæèò â îñíîâå âîñïðèÿòèÿ, îáðàáîò-
êè è çàêðåïëåíèÿ èíôîðìàöèè, â îñíîâå
ïîâåäåíèÿ. Ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèå, ôàð-
ìàêîëîãè÷åñêèå, ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè-
÷åñêèå, èììóíîöèòîõèìè÷åñêèå è äðóãèå
èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè âàæíîñòü ñèíàïñîâ
äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ íåéðîííûõ ñåòåé è ïå-
ðåäà÷è ìåæêëåòî÷íîé èíôîðìàöèè. Íà ïðî-
òÿæåíèè ïîñëåäíèõ äåñÿòèëåíèé ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ î ïðèíöèïàõ ôîðìèðîâàíèÿ ñèíàïñîâ,
èõ ìîëåêóëÿðíîé îðãèíèçàöèè è ïëàñòè÷-
íîñòè çíà÷èòåëüíî ðàñøèðèëèñü è óãëóáè-
ëèñü. Îêàçàëîñü, ÷òî ôóíäàìåíòàëüíûå
ìåõàíèçìû ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèíàïñîâ, à
òàêæå ìîëåêóëÿðíûå ìîäóëè, ôîðìèðóþ-
ùèå ýòè ñòðóêòóðû, ÿâëÿþòñÿ âûñîêîêîí-
ñåðâàòèâíûìè ñðåäè îðãàíèçìîâ èç ðàçíûõ
ýâîëþöèîííûõ âåòâåé, èìåþùèõ îãðîìíûå
ðàçëè÷èÿ â ìîðôîëîãèè, ôèçèîëîãèè è ñëîæ-
íîñòè îðãàíèçàöèè íåðâíûõ ñèñòåì.

Óðîâåíü ñëîæíîñòè è ãàðìîíè÷íîé ìíî-
ãîêîìïîíåíòíîé îðãàíèçàöèè ñèíàïñîâ ñòàë
ïðîÿâëÿòüñÿ òîëüêî â ïîñëåäíåå äåñÿòè-
ëåòèå, ñ ðàçâèòèåì ìîëåêóëÿðíûõ ìåòîäîâ
ðàñøèôðîâêè ïîëíûõ ãåíîìîâ, ñ ðàçâèòèåì
ïðîòåîìèêè � íàïðàâëåíèÿ, îöåíèâàþùåãî
ïîëíûå íàáîðû áåëêîâ îðãàíèçìîâ. Îêàçà-
ëîñü, ÷òî ïðåñèíàïòè÷åñêèé ïðîòåîì ìûøè
(íàáîð áåëêîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ôîðìè-
ðîâàíèå è ôóíêöèþ ïðåñèíàïñà) ñîäåðæèò
íåñêîëüêî ñîò áåëêîâ, à ïîñòñèíàïòè÷åñêèé �
åùå ñëîæíåå: â åãî ñîñòàâ âõîäèò, ïî-âèäè-
ìîìó, îêîëî 1500 áåëêîâ [1, 8]. Òàêèì îáðà-
çîì, äëÿ íîðìàëüíîãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ
ñèíàïñîâ â íåðâíîé ñèñòåìå ìëåêîïèòàþ-
ùèõ ïðèðîäà ñîçäàëà îêîëî 2 000 áåëêîâ.

Â ñîñòàâ ïîñòñèíàïòè÷åñêîé ìåìáðàíû
âõîäÿò ðàçëè÷íûå êëàññû áåëêîâ è áåëêî-
âûõ ìîäóëåé, âêëþ÷àÿ èîííûå êàíàëû, ðå-
öåïòîðû, òðàíñïîðòåðû, àäãåçèâíûå è öèòî-
ñêåëåòíûå áåëêè, êèíàçû è ôîñôàòàçû,
�àðìàòóðíûå� áåëêè è ñèãíàëüíûå ìîëå-
êóëû. Êëþ÷åâûìè èç íèõ ÿâëÿþòñÿ ðåöåï-
òîðóïðàâëÿåìûå è ïîòåíöèàëçàâèñèìûå
êàíàëû, à òàêæå áåëêè, îñóùåñòâëÿþùèå
òî÷íóþ êî-ëîêàëèçàöèþ íåîáõîäèìûõ
ñèíàïòè÷åñêèõ êîìïîíåíò â îãðàíè÷åííîì
ïðîñòðàíñòâå ñèíàïñà.

Àðõèòåêòóðà è ñîñòàâ ôóíêöèîíàëüíûõ
ìîäóëåé ñèíàïñà ïîðàæàåò òî÷íîñòüþ è
öåëåñîîáðàçíîñòüþ îðãàíèçàöèè. Îãðîìíîå
êîëè÷åñòâî âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ
êîìïîíåíò ðàñïîëàãàåòñÿ â îïðåäåë¸ííûõ
ìèêðîäîìåíàõ è â ðåçóëüòàòå ôîðìèðóåòñÿ
ñëîæíûé, ãàðìîíè÷íî ðàáîòàþùèé ìîëåêó-
ëÿðíûé áëîê, îñóùåñòâëÿþùèé ïåðåäà÷ó
ìåæêëåòî÷íûõ ñèãíàëîâ.

Ïðåñèíàïòè÷åñêàÿ îáëàñòü ñîäåðæèò
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ñèíàïòè÷åñêèå âåçèêóëû äèàìåòðîì ïðè-
ìåðíî 40 íì. Îíè áëèçêî àññîöèèðóþòñÿ ñ
óòîëùåíèåì ïðåñèíàïòè÷åñêîé ìåìáðàíû:
àêòèâíîé çîíîé â êîòîðîé ïðîèñõîäèò ýêçî-
öèòîç âåçèêóë, ñîäåðæàùèõ íåéðîìåäèàòîð.
Ïðå- è ïîñòñèíàïòè÷åñêèå îáëàñòè ðàçäå-
ëåíû ùåëüþ øèðèíîé 20-25 íì.

Òî÷íî ïîä àêòèâíîé çîíîé íàõîäèòñÿ ïîñò-
ñèíàïòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà, áåëêè ýêñòðà-
ñèíàïòè÷åñêîé àäãåçèè è âíóòðèêëåòî÷íûå
ïîñòñèíàïòè÷åñêèå êîìïîíåíòû, ôîðìè-
ðóþùèå ñëîæíî îðãàíèçîâàííûé ìíîãîêîì-
ïîíåíòíûé áåëêîâûé ìèêðîäîìåí, íàçûâàå-
ìûé ïîñòñèíàïòè÷åñêàÿ ïëîòíîñòü (ÏÑÏ,
PSD - postsynaptic density) [13, 29]. Íà
ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ ôîòîãðà-
ôèÿõ ýòà ñòðóêòóðà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
äèñê øèðèíîé 200 � 800 íì (â ñðåäíåì, 300-
400 íì) è òîëùèíîé 30-50 íì (Sheng and
Hoogenraad, 2007). ÏÑÏ âûïîëíÿåò øèðî-
êèé ñïåêòð ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ôóíêöèé,
ñâÿçàííûõ ñ ïðèåìîì, îáðàáîòêîé è ðåãóëÿ-
öåé ïîñòñèíàïòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, à òàêæå
ìîäèôèêàöèåé ðàçìåðîâ è ìîðôîëîãèè
øèïèêîâ.

Àðõèòåêòóðà ÏÑÏ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
êàê áû ìíîãîýòàæíîå çäàíèå, â êîòîðîì íà

âåðõíåì ýòàæå íàõîäÿòñÿ ïîñòñèíàïòè-
÷åñêèå ðåöåïòîðû, èîííûå êàíàëû, ìîëå-
êóëû ñèíàïòè÷åñêîé àäãåçèè è äðóãèå
òðàíñìåìáðàííûå áåëêè [24]. Ñëåäóþùå
ýòàæè ôîðìèðóþò �àðìàòóðíûå�, ñèãíàëü-
íûå, öèòîñêåëåòíûå è äðóãèå áåëêè (ðèñ.
1) .  Ïî-âèäèìîìó, òàêàÿ îðãàíèçàöèÿ è
êîëè÷åñòâåííîå ñîîòíîøåíèå áåëêîâûõ
êîìïîíåíò ïîòåíöèàëüíî îáåñïå÷èâàåò
ñòðóêòóðíóþ áàçó äëÿ ôèçèîëîãè÷åñêîé
ðåãóëÿöèè ýôôåêòèâíîñòè ñèíàïòè÷åñêîé
ïåðåäà÷è ÷åðåç ìîäèôèêàöèþ ÷èñëà ðåöåï-
òîðîâ ãëóòàìàòà è ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðî-
ìîäóëåé, îáåñïå÷èâàþùèõ êðàòêîâðåìåí-
íóþ è äëèòåëüíóþ ïëàñòè÷íîñòü ñèíàïñîâ.

Îäíèì èç ôóíäàìåíòàëüíûõ ñâîéñòâ
ìîçãà ÿâëÿåòñÿ ñèíàïòè÷åñêàÿ ïëàñòè÷-
íîñòü � ïîëîæèòåëüíûå èëè îòðèöàòåëüíûå
èçìåíåíèÿ ýôôåêòèâíîñòè ñâÿçè ìåæäó
íåéðîíàìè â îòâåò íà íåéðîíàëüíóþ àêòèâ-
íîñòü. Ýòî ñâîéñòâî ÿâëÿåòñÿ âàæíûì äëÿ
ôîðìèðîâàíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íåéðî-
íàëüíûõ ñåòåé, ïðîöåññîâ çàïîìèíàíèÿ è
îáó÷åíèÿ. Â ñèíàïñàõ íåéðîíîâ ãèïïîêàìïà
è äðóãèõ îáëàñòÿõ  ìîçãà  îáíàðóæåíî
íåñêîëüêî ôîðì ñèíàïòè÷åñêîé ïëàñòè÷-
íîñòè. Îñíîâíûå èç íèõ: äëèòåëüíàÿ ïîòåí-

Ðèñ. 1. Ñõåìà �ìíîãîýòàæíîé� îðãàíè-
çàöèè ñèíàïñà è áåëîê-áåëêîâûõ âçàèìî-
äåéñòâèé â ïîñòñèíàïòè÷åñêîé ïëîò-
íîñòè.
Ïîêàçàíû òîëüêî îñíîâíûå êëàññû áåë-
êîâ. Ïîëîæåíèÿ ïðå- è ïîñòñèíàïðè÷åñ-
êîé ìåìáðàíû ôèêñèðîâàíî ñ ïîìîùüþ
òðàíñìåñáðàííûõ áåëêîâ àäãåçèè (Neu-
rexin, neuroligin, N-cadherin).  Èîíîòðîï-
íûå ãëóòàìàòíûå ðåöåïòîðû (AMPAR
è NMDAR), à òàêæå êàëèåâûå êàíàëû
(KCh) «çàÿêîðåíû» íà PDZ-ñîäåðæàùèå
«àðìàòóðíûå» áåëêè (PSD-95 è GRIP).
PDZ-äîìåíû (1,2,3 è ò.ä.) ðàñïîëîæåíû
òî÷íî ïîä ïðåñèíàïòè÷åñêîé ìåìáðà-
íîé, èç êîòîðîé âåçèêóëû (Vez) âûáðà-
ñûâàþò íåéðîìåäèàòîð (ãëóòàìàò). Âíå
ÏÑÏ, â ïåðèñèíàïòè÷åñêîé çîíå ìåìáðà-
íû âñòðîåíû ìåòàáîòðîïíûå ãëóòà-
ìàòíûå ðåöåïòîðû (mGluR). Îíè òàêæå
«çàÿêîðåíû» íà «àðìàòóðíûé» áåëîê

HOMER, êîòîðûé â ñâîþ î÷åðåäü  âçìèìîäåéñòâóåò ñ PDZ-äîìåíîì Shank áåëêà, èìåþùåãî ïîâòîðÿþùèåñÿ
àíêèðèíîâûå äîìåíû è âçàèìîäåéñòâóþùåãî ñ àêòèíîâûìè ôèëàìåíòàìè ( èç Feng & Zhang, 2009)

Ï.Ä. Áðåæåñòîâñêèé
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öèàöèÿ  è äëèòåëüíàÿ äåïðåññèÿ [2, 17].
Äëèòåëüíàÿ ïîòåíöèàöèÿ � ýòî ïðîöåññ
óñèëåíèÿ ñèíàïòè÷åñêîé ñâÿçè. Äëèòåëüíàÿ
äåïðåññèÿ (LTD � long-term depression) �
ýòî äëèòåëüíîå óìåíüøåíèå ñèíàïòè÷åñêîé
àêòèâíîñòè. Ïëàñòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ïðè
äëèòåëüíîé ïîòåíöèàöèè  èëè ïðè äëèòåëü-
íîé äåïðåññèè ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ìîäå-
ëè ïðîöåññîâ îáó÷åíèÿ è ïàìÿòè [3, 18, 25],
õîòÿ ïîñëåäíèå, íåñîìíåííî, íàìíîãî áîëåå
ñëîæíûå ÿâëåíèÿ.

Èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäíèõ ëåò ïîêàçàëè,
÷òî â îñíîâå ðåãóëÿöèè ýôôåêòèâíîñòè
ðàáîòû âîçáóæäàþùèõ ñèíàïñîâ ëåæàò
ìîðôîëîãè÷åñêèå è áèîõèìè÷åñêèå ìîäè-
ôèêàöèè äåíäðèòíûõ øèïèêîâ. Îêàçàëîñü,
÷òî äåíäðèòíûå øèïèêè ïðåäñòàâëÿþò ñî-
áîé ñëîæíî îðãàíèçîâàííûå ñóáêëåòî÷íûå
êîìïàðòìåíòû [5, 23, 26],  ÿâëÿþùèåñÿ
êëþ÷åâûìè áëîêàìè, êîòîðûå îáåñïå÷è-
âàþò ëîêàëüíûé ïðèåì, îáðàáîòêó è êîíò-
ðîëü ñèíàïòè÷åñêîé èíôîðìàöèè.

Äåíäðèòíûå øèïèêè � ýòî íåáîëüøèå
(0,5-2 ìêì â äëèíó) �âûðîñòû� èç äåíäðè-
òîâ. Îíè ñîäåðæàò âàæíûå êîìïîíåíòû,
îáåñïå÷èâàþùèå ñèíàïòè÷åñêóþ ïëàñòè÷-
íîñòü, âêëþ÷àÿ áåëêè ïîñòñèíàïòè÷åñêîé
ïëîòíîñòè, àêòèíîâûé öèòîñêåëåò è ðàçíûå
îðãàíåëëû. Àíàëèç ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèç-
ìîâ ìîðôîãåíåçà è ìîäóëÿöèè ðàçìåðîâ
øèïèêîâ ïîçâîëèë óãëóáèòü ïîíèìàíèå èõ
ðîëè â ôóíêöèîíèðîâàíèè íåðâíîé ñèñòåìû,
êàê ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð, îáåñïå÷è-
âàþùèõ ñèíàïòè÷åñêóþ ïëàñòè÷íîñòü, ëå-
æàùóþ â îñíîâå ïàìÿòè è äëèòåëüíîãî õðà-
íåíèÿ èíôîðìàöèè.

Êàëüöèéçàâèñèìîå èçìåíåíèå ñîñòîÿ-
íèÿ öèòîñêåëåòà â äåíäðèòàõ è øèïèêàõ
ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç êëþ÷åâûõ ôàêòîðîâ,
ðåãóëèðóþùèõ ñèíàïòè÷åñêóþ ïëàñòè÷-
íîñòü. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ôàðìàêîëîãè-
÷åñêèå ñòèìóëû, êîòîðûå èìèòèðóþò äëè-
òåëüíóþ ïîòåíöèàöèþ óìåíüøàþò ñêî-
ðîñòü ëàòåðàëüíîé äèôôóçèè, à ñòèìóëû,
âûçûâàþùèå  äëèòåëüíóþ äåïðåññèþ
ïðèâîäèëè ê óâåëè÷åíèþ ïîäâèæíîñòè

ðåöåïòîðîâ â ñèíàïòè÷åñêîé çîíå [27].
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ñòðóêòóðà øèïè-

êîâ çàâèñèò îò ñîñòîÿíèÿ àêòèíà è ðåãóëè-
ðóåòñÿ áëàãîäàðÿ êîîðäèíèðîâàííîé àêòèâ-
íîñòè àêòèí-ñâÿçûâàþùèõ áåëêîâ. Áûëî
îáíàðóæåíî, ÷òî â çàâèñèìîñòè îò õàðàê-
òåðà ñòèìóëÿöèè èíäèâèäóàëüíûå ñèíàïñû
ìîãóò èçìåíÿòü ìîðôîëîãèþ è óñèëèâàòü
èëè óìåíüøàòü ñèëó ñèíàïòè÷åñêîé ïåðå-
äà÷è çà ïåðèîäû âðåìåíè îò ñåêóíä äî äå-
ñÿòêîâ ÷àñîâ [19, 21]. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
ñòèìóëÿöèÿ,  âûçûâàþùàÿ äëèòåëüíóþ
ïîòåíöèàöèþ, ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ îáúå-
ìà ãîëîâêè øèïèêîâ è ýòî ñîïðîâîæäàåòñÿ
ïîâûøåíèåì ôîðìèðîâàíèÿ àêòèíîâûõ
ôèëàìåíòîâ. Áîëåå òîãî, ðàçðóøåíèå àêòè-
íîâûõ ôèëàìåíòîâ äåïîëèìåðèçóþùèìè
àãåíòàìè ïðåäîòâðàùàåò ïîäâèæíîñòü
øèïèêîâ [19] è ýêñïðåññèþ äëèòåëüíîé
ïîòåíöèàöèè, õîòÿ íå áëîêèðóåò êðàòêî-
âðåìåííóþ ïîòåíöèàöèþ [7, 14, 16]. Òàêèì
îáðàçîì, ôèçèîëîãè÷åñêè ïëàñòè÷íîñòü
âîçáóæäàþùèõ ñèíàïñîâ íåïîñðåäñòâåííî
ñâÿçàíà  ñ  ìîðôîãåíåçîì,  èçìåíåíèåì
àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòà è ôóíêöèîíàëüíûì
ñîñòîÿíèåì äåíäðèòíûõ øèïèêîâ (ðèñ. 2).

Âàæíîé ôîðìîé êðàòêîâðåìåííîé ïëàñ-
òè÷íîñòè ÿâëÿåòñÿ áûñòðàÿ ðåãóëÿöèÿ
ýôôåêòèâíîñòè ñèíàïòè÷åñêîé ïåðåäà÷è
îñóùåñòâëÿåìàÿ ïóòåì ðåòðîãðàäíîé ñèã-
íàëèçàöèè. Â âîçáóæäàþùèõ è èíãèáè-
òîðíûõ ñèíàïñàõ íåðâíîé ñèñòåìû ïîçâî-
íî÷íûõ îäèí èç îñíîâíûõ ïðèíöèïîâ ðåòðî-
ãðàäíîé ñèíàïòè÷åñêîé ìîäóëÿöèè îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ ÷åðåç ýíäîãåííóþ êàííàáè-
íîèäíóþ ñèñòåìó.

Ìîëåêóëÿðíàÿ àðõèòåêòóðà, ëåæàùàÿ â
îñíîâå ýòîãî ìåõàíèçìà îêàçàëàñü âûñîêî
êîíñåðâàòèâíîé â ðàçíûõ òèïàõ ñèíàïñîâ.
Òîðìîæåíèå ñèíàïòè÷åñêîé ïåðåäà÷è, ðåò-
ðîãðàäíî èíäóöèðóåìîå ýíäîêàííàáèíîè-
äàìè, áûëî ïîêàçàíî äëÿ ÃÀÌÊ- [10, 28],
ãëóòàìàò- è ãëèöèíåðãè÷åñêèõ [6, 20] ñè-
íàïñîâ. Òàêèì îáðàçîì, ýòîò âèä ñèíàï-
òè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè � øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåííîå ÿâëåíèå â íåðâíîé ñèñòåìå
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íåîáõîäèìîñòè� (�on demand�) è ïî ïðèí-
öèïó îòðèöàòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçè, âûïîë-
íÿþò çàùèòíóþ ôóíêöèþ îò ñâåðõàêòè-
âàöèè âûáðîñà íåéðîìåäèàòîðà èç ïðåñè-
íàïòè÷åñêîãî îêîí÷àíèÿ è ñèëüíîãî âîçðàñ-
òàíèÿ àêòèâíîñòè ñèíàïñà.

Èíòåãðàöèÿ ýòèõ ïðîöåññîâ ìîæåò ïðè-
âîäèòü ê äëèòåëüíûì èçìåíåíèÿì ýôôåê-
òèâíîñòè ñèíàïñîâ ëåæàùèõ â îñíîâå ïëàñ-
òè÷íîñòè è ïàìÿòè.

Òàêèì îáðàçîì, ôóíêöèîíàëüíûé ñèíàïñ
ñîäåðæèò îãðîìíîå êîëè÷åñòâî êîìïîíåíò,
îáåñïå÷èâàþùèõ òðàíñïîðò è íàêîïëåíèå
íåéðîìåäèàòîðà â âåçèêóëàõ, ñïåöèôè÷åñ-
êóþ ëîêàëèçàöèþ áåëêîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ
âûáðîñ âåçèêóë â ñèíàïòè÷åñêóþ ùåëü,
êëàñòåðèçàöèþ ñïåöèôè÷åñêèõ ðåöåïòîðîâ
â ïîñòñèíàïòè÷åñêîé ìåìáðàíå, ñèñòåìó
äåãðàäàöèè è/èëè áûñòðîãî  óáèðàíèÿ
íåéðîìåäèàòîðà èç ñèíàïòè÷åñêîé ùåëè è
ðåãóëÿöèè ìîëóêóëÿðíûõ äîìåíîâ.
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