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é·Ó·˘ÂÌ˚ ÎËÚÂ‡ÚÛÌ˚Â Ë ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓ ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ÔÎ‡ÒÚË˜ÌÓÒÚË Ë ÔÂÂÒÚÓÈÍÂ ÒË-
Ì‡ÔÚË˜ÂÒÍËı Ó„‡ÌÂÎÎ ‚ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÂ. é·ÒÛÊ‰‡˛ÚÒfl ÒÓ‚ÂÏÂÌÌ˚Â ÏÂÚÓ‰˚ Î‡ÁÂ-
ÌÓÈ ÒÍ‡ÌËÛ˛˘ÂÈ ÍÓÌÙÓÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏËÍÓÒÍÓÔËË Ë ÒÂËÈÌ˚ı ÛÎ¸Ú‡ÚÓÌÍËı ÒÂÁÓ‚ ‚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı 

 

in
vivo 

 

Ë 

 

in vitro

 

 ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚, ‚ÍÎ˛˜‡fl Ò‚flÁ¸ ÏÂÊ‰Û ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÏË ËÁÏÂÌÂÌËflÏË Ë ˝Ù-
ÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Ë, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË ÔË ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËË ÏÓ‰ÂÎË ‰ÎËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÔÓÚÂÌ-
ˆË‡ˆËË. èÓ‚Â‰ÂÌ ‡Ì‡ÎËÁ ‡ÁÎË˜Ì˚ı Í‡ÚÂ„ÓËÈ Í‡Í ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚, Ú‡Í Ë ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı
ÛÔÎÓÚÌÂÌËÈ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÓÎ¸ ÙËÎÓÔÓ‰ËÈ ‚ „ÂÌÂÁËÒÂ ¯ËÔËÍÓ‚. é·ÒÛÊ‰‡ÂÚÒfl ÓÎ¸ ÒÂËÈÌ˚ı ÛÎ¸Ú‡ÚÓÌ-
ÍËı ÒÂÁÓ‚ ‰Îfl ÌÂÔÂ‰‚ÁflÚÓ„Ó ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ÒÚÂÂÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓ„Ó ‡Ì‡ÎËÁ‡ Ë 3D ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËÈ.
é·ÒÛÊ‰‡˛ÚÒfl ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌË˛ ·ÓÎÂÂ ‰‚Ûı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚ Ì‡ Ó‰ÌÓÏ „Ë·Ó‚Ë‰ÌÓÏ ¯Ë-
ÔËÍÂ ÌÂÈÓÌ‡ ÔÓÎfl 

 

ëÄ1

 

 „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡. èÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÌ˚È ‡Ì‡ÎËÁ ‰‡ÌÌ˚ı Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ÌÓ‚˚ı Ô‡-
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The article reviews the literature data and results obtained by the authors concerning synaptic plasticity and re-
modeling of synaptic organelles in the central nervous system. Modern techniques of laser scanning confocal
microscopy and serial thin sectioning for 

 

in vivo

 

 and 

 

in vitro

 

 studies of dendritic spines including a correlation
between morphological changes and synaptic transmission efficiency are discussed, particularly, in relation to
long-term potentiation. Organization of different types of dendritic spines and involvement of filopodia in spine
genesis are examined. Significance of serial ultrathin sections for unbiased quantitative stereological analysis
and three-dimensional reconstructions is discussed. The contact of one dendritic spine with two presynaptic
boutons (multiple synapses) on both 

 

CA1

 

 mushroom dendritic spines is discussed. The analyzed findings sug-
gest new ideas for organization and functioning of synapses.
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ê‡ÌÂÂ é.ë. ÇËÌÓ„‡‰Ó‚ÓÈ ·˚Î ÓÔÛ·ÎËÍÓ‚‡Ì
Ó·ÁÓ [1], ÔÓÒ‚fl˘ÂÌÌ˚È ÒÓÒÚÓflÌË˛ ÌÂÈÓÌ‡ÛÍË
Ì‡ ÒÚ˚ÍÂ ‰‚Ûı Ú˚Òfl˜ÂÎÂÚËÈ Ë ÒÏÂÌÂ Ô‡‡‰Ë„Ï ÔÓ
‚Á‡ËÏÓÓÚÌÓ¯ÂÌËflÏ Í‡Í ÏÂÊ‰Û ÌÂÈÓÌ‡ÏË, Ú‡Í Ë
ÏÂÊ‰Û ÌÂÈÓÌ‡ÏË Ë „ÎË‡Î¸Ì˚ÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË. ç‡Ï
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÎÓÒ¸ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚Ï ‰ÓÔÓÎÌËÚ¸ ˝ÚÛ ËÌ-
ÙÓÏ‡ˆË˛ ÔÓÒÎÂ‰ÌËÏË ‰‡ÌÌ˚ÏË Ó ÒËÌ‡ÔÒ‡ı, Ó·ÂÒ-
ÔÂ˜Ë‚‡˛˘Ëı ‡·ÓÚÛ ÏÓÁ„‡ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı, ̃ ÚÓ Ë
fl‚ËÎÓÒ¸ ̂ ÂÎ¸˛ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÈ ‡·ÓÚ˚. Ç ÌÂÈ ‡Ì‡ÎËÁË-
Û˛ÚÒfl ÔÓÒÎÂ‰ÌËÂ ‰‡ÌÌ˚Â ÎËÚÂ‡ÚÛ˚ Ë ÓË„Ë-
Ì‡Î¸Ì˚Â ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â.

í‡‰ËˆËÓÌÌÓ ÔÓ·ÎÂÏ˚ Ó·Û˜ÂÌËfl, Ô‡ÏflÚË Ë
Á‡·˚‚‡ÌËfl Ò‚flÁ˚‚‡˛Ú Ò ÌÂÈÓÌÌÓÈ ÔÎ‡ÒÚË˜ÌÓÒ-
Ú¸˛, ‚ ÓÒÌÓ‚Â ÍÓÚÓÓÈ ÎÂÊ‡Ú ËÁÏÂÌÂÌËfl ‚ ÒËÌ‡Ô-
Ò‡ı. íÂÏËÌ “ÒËÌ‡ÔÒ˚” („Â˜. synapsis – ÒÓÂ‰ËÌÂ-
ÌËÂ) ·˚Î ‚‚Â‰ÂÌ å. îÓÒÚÂÓÏ Ë ó. òÂËÌ„ÚÓÌÓÏ
‚ ÍÓÌˆÂ ÔÓÁ‡ÔÓ¯ÎÓ„Ó ‚ÂÍ‡ [22] Ë ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ “Ò‚fl-
ÁË”. èÓÁ‰ÌÂÂ ˝ÚÓÚ ÚÂÏËÌ ÒÚ‡ÎË ¯ËÓÍÓ ËÒÔÓÎ¸-
ÁÓ‚‡Ú¸ ‚ ÒÓ‚ÂÏÂÌÌÓÏ ÁÌ‡˜ÂÌËË ‰Îfl Ó·ÓÁÌ‡˜ÂÌËfl
Ò‚flÁË ÏÂÊ‰Û ÌÂÈÓÌ‡ÏË [47]. ëÓ„Î‡ÒÌÓ [5, 6] ÔÎ‡Ò-
ÚË˜ÌÓÒÚ¸ ÛÒÎÓ‚ÌÓ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ‡Á‰ÂÎÂÌ‡ Ì‡ ‰‚Â
Í‡ÚÂ„ÓËË: 1) ËÁÏÂÌÂÌËfl ‚ ÛÊÂ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛˘Ëı ÒË-
Ì‡ÔÒ‡ı ·ÂÁ ËÁÏÂÌÂÌËfl ÌÂÈÓÌÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ [71] Ë
2) ËÁÏÂÌÂÌËfl ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ ÏÂÊÌÂÈÓÌÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ
Á‡ Ò˜ÂÚ Í‡Í Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl 

 

de novo

 

, Ú‡Í Ë ËÒ˜ÂÁÌÓ‚Â-
ÌËfl ÒËÌ‡ÔÒÓ‚ [52]. “

 

ïËÏË˜ÂÒÍËÈ ÒËÌ‡ÔÒ

 

”, ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚Îfl˛˘ËÈ ÒÓ·ÓÈ Ó·Î‡ÒÚ¸ ÍÓÌÚ‡ÍÚ‡ ‰ÂÌ‰ËÚ‡ Ò
ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ˜‡ÒÚ¸˛ ËÎË “

 

ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÏ
·ÛÚÓÌÓÏ

 

” ‡ÍÒÓÌ‡, ÒÓ‰ÂÊËÚ ‚ÂÁËÍÛÎ˚ Ò ÌÂÈÓÚ‡Ì-
ÒÏËÚÚÂÓÏ, ‚˚‰ÂÎÂÌËÂ ÍÓÚÓ˚ı ‚ ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÛ˛
˘ÂÎ¸ ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÏÂÏ·‡ÌÛ, Ì‡-
ÔËÏÂ ÏÂÏ·‡ÌÛ ¯ËÔËÍ‡. 

ÑÂÌ‰ËÚÌ˚Â ¯ËÔËÍË ·˚ÎË ÓÚÍ˚Ú˚ ·ÓÎÂÂ
100 ÎÂÚ Ì‡Á‡‰. ä‡ÍÛ˛ ÙÛÌÍˆË˛ ‚˚ÔÓÎÌflÂÚ ‰ÂÌ‰-
ËÚ? èÓ˜ÂÏÛ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ·ÓÎ¸¯ÓÂ ‡ÁÌÓÓ·‡ÁËÂ
‰ÂÌ‰ËÚÓ‚? èÓ˜ÂÏÛ ‰ÂÌ‰ËÚ˚ ËÏÂ˛Ú ÒÎÓÊÌÛ˛
ÙÓÏÛ? á‡˜ÂÏ Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ‰ÂÌ‰ËÚÓ‚ ‚˚fl‚Îfl-
˛ÚÒfl ÒÎÓÊÌ˚Â ÔÓ ÙÓÏÂ ¯ËÔËÍË? ë. ê‡ÏÓÌ-Ë-ä‡-
ı‡Î [52] ÒÚ‡Î ÔÂ‚˚Ï ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎÂÏ, ÍÓÚÓ˚È
ÔÓÔ˚Ú‡ÎÒfl ÓÚ‚ÂÚËÚ¸ Ì‡ ˝ÚË Ë ‰Û„ËÂ ‚ÓÔÓÒ˚. á‡
ÔÓ¯Â‰¯ÂÂ ÒÚÓÎÂÚËÂ Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ‡ÁÎË˜-
Ì˚ı ÏÂÚÓ‰Ó‚ Ò‚ÂÚÓ‚ÓÈ Ë ˝ÎÂÍÚÓÌÌÓÈ ÏËÍÓÒÍÓ-
ÔËË Ó ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍ‡ı ·˚Î Ì‡ÍÓÔÎÂÌ ·ÓÎ¸-
¯ÓÈ Ï‡ÚÂË‡Î, Ó‰Ì‡ÍÓ ‰Ó ÒËı ÔÓ ÏÌÓ„ËÂ ‡ÒÔÂÍÚ˚
Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË, „ÂÌÂÁËÒ‡ Ë ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ ÙÛÌÍ-
ˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl ¯ËÔËÍÓ‚ ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ÌÂflÒÌ˚ÏË. 

Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌËÂ „Ó‰˚ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚Ï ¯ËÔËÍ‡Ï ÔÓ-
Ò‚fl˘‡ÂÚÒfl ‚ÒÂ ·ÓÎ¸¯ÂÂ ˜ËÒÎÓ ‡·ÓÚ [2, 3, 11, 13–
19, 23–25, 27–31, 33–35, 38, 41, 45–50, 55, 56, 61–70,
72, 74–77]. 

Ç ÍÓÌˆÂ 70-ı „Ó‰Ó‚ Ä. èÂÚÂÒ Ë à. ä‡ÈÁÂÏ‡Ì-
Ä·‡ÏÓ‚ [47], Ó·Ó·˘Ë‚ ‰‡ÌÌ˚Â, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ÏÂ-
ÚÓ‰‡ÏË Ò‚ÂÚÓ‚ÓÈ Ë ˝ÎÂÍÚÓÌÌÓÈ ÏËÍÓÒÍÓÔËË,
ÔÂ‰ÎÓÊËÎË ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÓÒÚÛ˛ ÍÎ‡ÒÒËÙËÍ‡-
ˆË˛ ¯ËÔËÍÓ‚, ‚˚‰ÂÎË‚ ÚË ÓÒÌÓ‚Ì˚Â Í‡ÚÂ„ÓËË:
1) ÚÓÌÍËÂ ¯ËÔËÍË (thin spines), Û ÍÓÚÓ˚ı ‰ÎËÌ‡
¯ËÔËÍÓ‚ ÔÂ‚˚¯‡ÂÚ Ëı ‰Ë‡ÏÂÚ; 2) „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚Â
¯ËÔËÍË (mushroom spines), ËÏÂ˛˘ËÂ ‰ÎËÌÌÛ˛ ËÎË

ÍÓÓÚÍÛ˛ “ÌÓÊÍÛ” Ò ·ÓÎ¸¯ÓÈ „ÓÎÓ‚ÍÓÈ; 3) ÔÂÌ¸-
ÍÓ‚˚Â ¯ËÔËÍË (stubby spines), Û ÍÓÚÓ˚ı ‰ÎËÌ‡ Ë
‰Ë‡ÏÂÚ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ÒÓ‚Ô‡‰‡˛Ú. ÇÓ ÏÌÓ„Ëı ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı ÒÓ„Î‡ÒÌÓ ˝ÚÓÈ ÍÎ‡ÒÒËÙËÍ‡ˆËË ‚˚‰Â-
Îfl˛Ú ˜ÂÚ˚Â Í‡ÚÂ„ÓËË ÒËÌ‡ÔÒÓ‚: 1) ÚÓÌÍËÂ; 2)
„Ë·Ó‚Ë‰Ì˚Â; 3) ÔÂÌ¸ÍÓ‚˚Â Ë 4) ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚Â ÒËÌ‡Ô-
Ò˚ (shaft synapses), ÍÓ„‰‡ ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÈ ·ÛÚÓÌ
ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛÂÚ ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ Ò ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚Ï
ÒÚ‚ÓÎÓÏ. èÓÁ‰ÌÂÂ [58] ·˚Î‡ ÔÂ‰ÎÓÊÂÌ‡ ÔflÚ‡fl Í‡-
ÚÂ„ÓËfl, Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚Â ‡Á‚ÂÚ‚ÎÂÌÌ˚Â ¯ËÔËÍË
(branched spines), ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÌ˚Â ‰‚ÛÏfl ÚÓÌÍËÏË
¯ËÔËÍ‡ÏË, ÒË‰fl˘ËÏË Ì‡ Ó‰ÌÓÈ ÌÓÊÍÂ. àÌÓ„‰‡ ËÒ-
ÔÓÎ¸ÁÛÂÚÒfl Ë ·ÓÎÂÂ ÔÓÒÚ‡fl ÍÎ‡ÒÒËÙËÍ‡ˆËfl [35],
‚˚‰ÂÎfl˛˘‡fl ÚÓÎ¸ÍÓ ‰‚Â Í‡ÚÂ„ÓËË: 1) ¯ËÔËÍË
·ÂÁ ÌÓÊÍË (sessile spines), ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÂ ÔÂÌ¸-
ÍÓ‚˚Ï ¯ËÔËÍ‡Ï, Ë 2) ¯ËÔËÍË, ÒË‰fl˘ËÂ Ì‡ ÌÓÊÍÂ
(pedunculated spines), ÍÓÚÓ˚Â ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛Ú ÚÓÌ-
ÍËÏ Ë „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚Ï ¯ËÔËÍ‡Ï. ó‡ÒÚÓ ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛Ú-
Òfl Ú‡ÍËÂ ÚÂÏËÌ˚ Í‡Í “‡ÍÒÓ-‰ÂÌ‰ËÚÌ˚Â” ÒËÌ‡Ô-
Ò˚ (ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛Ú ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚Ï ÒËÌ‡ÔÒ‡Ï) Ë “‡ÍÒÓ-
¯ËÔËÍÓ‚˚Â” ‚ Ò‚flÁË Ò ÚÂÏ, ̃ ÚÓ ‚ ñçë ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú
ÌÂÈÓÌ˚, ‰ÂÌ‰ËÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı Ó·‡ÁÛ˛Ú ÛÌËÍ‡Î¸-
Ì˚Â ¯ËÔËÍË; Ì‡ÔËÏÂ, ‰ÂÌ‰ËÚ˚ ÔË‡ÏË‰Ì˚ı
ÌÂÈÓÌÓ‚ ‚
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 ÔÓÎflı
„ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ Ì‡fl‰Û Ò Ó·˚˜Ì˚ÏË Í‡ÚÂ„ÓËflÏË ¯Ë-
ÔËÍÓ‚ Ó·‡ÁÛ˛Ú Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚Â ÍÓÎ˛˜ËÂ ¯Ë¯-
ÍË (thorny exÒrescences) [13, 54]. 

ç‡ ‰ÂÌ‰ËÚ‡ı ÍÎÂÚÓÍ èÛÍËÌ¸Â ÏÓÁÊÂ˜Í‡ ÔË-
ÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ „ÓÏÓ„ÂÌÌ‡fl ÔÓ ÙÓÏÂ ÔÓ-
ÔÛÎflˆËfl ¯ËÔËÍÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â ÏÓÊÌÓ ÛÒÎÓ‚ÌÓ ÓÚÌÂ-
ÒÚË Í Í‡ÚÂ„ÓËË „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚ı [67].

ç‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ̄ ËÔËÍÓ‚ ̃ ‡ÒÚÓ ‚˚fl‚Îfl˛ÚÒfl ÚÓÌ-
ÍËÂ ‚˚ÓÒÚ˚ ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚, Ú‡Í Ì‡-
Á˚‚‡ÂÏ˚Â Ë„ÓÎÓ˜ÍË (spinules), „ÎÛ·ÓÍÓ ÔÓÌËÍ‡˛-
˘ËÂ ‚ÌÛÚ¸ ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ·ÛÚÓÌ‡. àÏÂ˛ÚÒfl
‰‡ÌÌ˚Â [61, 62], ˜ÚÓ ÔÓ‰Ó·Ì˚Â “Ë„ÓÎÓ˜ÍË” ÏÓ„ÛÚ
ÔËÒÛÚÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Í‡Í ‚ Ó·Î‡ÒÚË ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı
ÛÔÎÓÚÌÂÌËÈ (èëì), Ú‡Í Ë ÔÓ ÔÂËÙeËË „ÓÎÓ‚ÓÍ
¯ËÔËÍÓ‚. ÇÓÁÏÓÊÌ‡fl ÙÛÌÍˆËfl “Ë„ÓÎÓ˜ÂÍ” Ó·˚˜ÌÓ
Ó·ÒÛÊ‰‡ÂÚÒfl Ò ÔÓÁËˆËË Ëı ‚ÍÎ‡‰‡ ‚ ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸
ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Ë Á‡ Ò˜ÂÚ Û‚ÂÎË˜ÂÌËfl ÔÎÓ-
˘‡‰Ë ÍÓÌÚ‡ÍÚ‡ ÏÂÊ‰Û ÔÂ- Ë ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ
ÏÂÏ·‡Ì‡ÏË, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË ÔË Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËË ÌÓ‚˚ı
¯ËÔËÍÓ‚ [23, 25], Ó‰Ì‡ÍÓ ÔÓÍ‡ ÌÂ ÔË‚Â‰ÂÌÓ ˝ÍÒÔÂ-
ËÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı Ù‡ÍÚÓ‚, ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰‡˛˘Ëı ˝ÚÛ ÓÎ¸
“Ë„ÓÎÓ˜ÂÍ” ‚ ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Â [61]. éÚÏÂ-
ÚËÏ, ˜ÚÓ ‚ ÒÓÒÚÓflÌËË ıÓÎÓ‰Ó‚Ó„Ó ÓˆÂÔÂÌÂÌËfl ÒÛÒ-
ÎËÍ‡, ÍÓ„‰‡ ̋ ÎÂÍÚË˜ÂÒÍ‡fl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÏÓÁ„‡ ÏËÌË-
Ï‡Î¸Ì‡, “Ë„ÓÎÓ˜ÍË”, ÔÓÌËÍ‡˛˘ËÂ ‚ÌÛÚ¸ ÔÂÒË-
Ì‡ÔÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ·ÛÚÓÌ‡, ÏÓÊÌÓ ‚ÒÚÂÚËÚ¸ Ë Ì‡
ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ‰ÂÌ‰ËÚÌÓ„Ó ÒÚ‚ÓÎ‡ [2, 3].

éÒÓ·˚Ï Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ fl‚Îfl˛ÚÒfl “ÙËÎÓÔÓ‰ËË”
(filopodia), ÍÓÚÓ˚Â ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÒÓ·ÓÈ Á‡ÔÓÎ-
ÌÂÌÌ˚Â ‡ÍÚËÌÓ‚˚ÏË ÏËÍÓÙËÎ‡ÏÂÌÚ‡ÏË ÚÓÌÍËÂ,
‰Ó 10 ÏÍÏ ‰ÎËÌÓÈ ‚˚ÓÒÚ˚ ‰ÂÌ‰ËÚÌÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚
[58]. îËÎÓÔÓ‰ËË Ë„‡˛Ú ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Ó·‡ÁÓ‚‡-
ÌËË ÌÓ‚˚ı ¯ËÔËÍÓ‚ [15, 18, 21, 41, 55, 56, 60, 76,
77]. Ç ÔÓÎÂ 
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[18], ˜ÚÓ ÙËÎÓÔÓ‰ËË Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË
‰ÂÌ‰ËÚÓ‚ ‚ ÔÂ‚˚Â ‰‚Â ÌÂ‰ÂÎË ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸ÌÓ„Ó
ÔÂËÓ‰‡ Ë Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú ÔÓËÒÍ ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı
·ÛÚÓÌÓ‚ Ò Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÌÓ‚˚ı èëì Ò ÔÓÒÎÂ‰Û˛-
˘ËÏ ÔÂÂıÓ‰ÓÏ ÙËÎÓÔÓ‰ËÈ ‚ “ÔÓÚÓ¯ËÔËÍË” Ò
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂÏ, ‚ ÍÓÌÂ˜ÌÓÏ ËÚÓ„Â, ÌÓ‚˚ı ÚÓÌÍËı
¯ËÔËÍÓ‚. Ç ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı [18, 36, 39, 68] ÔÂ‰ÔÓ-
Î‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‚ ÓÒÚÂ Ë ÂÚ‡ÍˆËË (‚Úfl„Ë‚‡ÌËË)
ÙËÎÓÔÓ‰ËÈ ÔË Ëı ÔÂÂıÓ‰Â ‚ ¯ËÔËÍË ‡ÍÚË‚ÌÓÂ
Û˜‡ÒÚËÂ ÔËÌËÏ‡ÂÚ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ, ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï ÍÓÏÔÓ-
ÌÂÌÚÓÏ ÍÓÚÓÓ„Ó fl‚ÎflÂÚÒfl ‡ÍÚËÌ [20, 60]. ä‡Í ÔÓ-
Í‡Á‡Î ‰ÂÚ‡Î¸Ì˚È ˝ÎÂÍÚÓÌÌÓ-ÏËÍÓÒÍÓÔË˜ÂÒÍËÈ
‡Ì‡ÎËÁ ÙËÎÓÔÓ‰ËÈ ‚ ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸ÌÓÏ ‡Á‚ËÚËË ÒË-
Ì‡ÔÒÓ‚ ÔÓÎfl 
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 „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ Í˚Ò˚ [18], ‚ ÔÂ-
‚˚Â ‰‚Â ÌÂ‰ÂÎË ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl ÙËÎÓÔÓ‰ËË fl‚Îfl-
˛ÚÒfl ÔÓÏÂÊÛÚÓ˜Ì˚Ï Á‚ÂÌÓÏ ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË
ÌÓ‚˚ı (

 

de novo

 

) ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚. Ç ˝ÚÓÈ Ò‚fl-
ÁË ÓÒÌÓ‚Ì‡fl Ô‡‡‰Ë„Ï‡ ÌÂÈÓ·ËÓÎÓ„ËË – ‡ÍÚË‚-
Ì˚È ÔÓËÒÍ ‡ÍÒÓÌÓÏ (˝ÙÙÂÂÌÚÌ˚ÏË ‚ÓÎÓÍÌ‡ÏË)
“ÏË¯ÂÌË” – ‰ÓÔÓÎÌflÂÚÒfl ÌÓ‚˚Ï ÛÚ‚ÂÊ‰ÂÌËÂÏ,
˜ÚÓ ‰ÂÌ‰ËÚ˚ Ú‡ÍÊÂ ÒÔÓÒÓ·Ì˚ “ËÒÍ‡Ú¸” ‡ÍÒÓÌ˚.
àÁ‚ÂÒÚÌ˚ ÛÌËÍ‡Î¸Ì˚Â ÒÎÛ˜‡Ë ÔËÒÛÚÒÚ‚Ëfl Û ÏÛ-
Ú‡ÌÚÌ˚ı ÎËÌËÈ Ï˚¯ÂÈ ¯ËÔËÍÓ‚ Ò èëì Ì‡ ‰ÂÌ‰-
ËÚ‡ı ÍÎÂÚÓÍ èÛÍËÌ¸Â ÏÓÁÊÂ˜Í‡ ÔË ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËË
„‡ÌÛÎflÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ÍÓÚÓ˚Â ‚ ÌÓÏÂ Ó·‡ÁÛ˛Ú
ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÂ ·ÛÚÓÌ˚ [64]. ÖÒÚ¸ Ú‡ÍÊÂ ‰‡Ì-
Ì˚Â [7], ˜ÚÓ ‚‚Â‰ÂÌËÂ ‚ ÊÂÎÛ‰Ó˜ÍË ÏÓÁ„‡ ÒÛ·ÒÚ‡Ì-
ˆËË ê ÌÂ ‚ÎËflÎÓ Ì‡ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚Â ¯ËÔËÍË ÍÎÂÚÓÍ
èÛÍËÌ¸Â, ÍÓÚÓ˚Â ÒÓ‰ÂÊ‡ÎË èëì ‚ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ
ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚ Ò ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÏË ·ÛÚÓÌ‡ÏË Ô‡‡Î-
ÎÂÎ¸Ì˚ı ‚ÓÎÓÍÓÌ „‡ÌÛÎflÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ. îËÎÓÔÓ-
‰ËË Ó·˚˜ÌÓ Â‰ÍÓ ‚Ë‰Ì˚ Ì‡ ‰ÂÌ‰ËÚ‡ı ÁÂÎ˚ı
ÌÂÈÓÌÓ‚ ‚ ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÏ ÏÓÁ„Â, Ó‰Ì‡ÍÓ ‚ Ó„‡ÌÓ-
ÚËÔË˜ÂÒÍËı ÍÛÎ¸ÚÛ‡ı Ë ÍÛÎ¸ÚÛ‡ı ËÁÓÎËÓ‚‡Ì-
Ì˚ı ÌÂÈÓÌÓ‚ ÓÌË ÎÂ„ÍÓ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÛ˛ÚÒfl ÏÂ-
ÚÓ‰‡ÏË ˝ÎÂÍÚÓÌÌÓÈ Ë ÍÓÌÙÓÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏËÍÓÒÍÓ-
ÔËË [16, 41, 55, 56, 76]. àÏÂ˛ÚÒfl ‰‡ÌÌ˚Â [4] Ë Ó
ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚË ‡ÍÒÓÌ‡ Ó·‡ÁÓ‚˚‚‡Ú¸ ÒÚÛÍÚÛ˚, ÔÓ-
‰Ó·Ì˚Â ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚Ï ¯ËÔËÍ‡Ï.

éÚÏÂÚËÏ, ˜ÚÓ Î˛·˚Â ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËË ËÎË Ó·‡-
ÁÓ‚‡ÌËÂ ÌÓ‚˚ı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚ ÔflÏÓ Ò‚flÁ‡Ì˚ Í‡Í Ò ·ÂÎ-
Í‡ÏË ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ÛÔÎÓÚÌÂÌËÈ [32, 36, 40,
55], Ú‡Í Ë ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË Ë Í‡Ì‡Î‡ÏË, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛-
˘ËÏË ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÔÂÂ‰‡˜Û Ë ÚÂ·Û˛˘ËÏË
ÔÓÒÚÓflÌÌÓ„Ó Ó·ÌÓ‚ÎÂÌËfl, ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ÔË ˝ÚÓÏ
Ë„‡ÂÚ ÚÓÎ˘ËÌ‡ ÌÓÊÍË ¯ËÔËÍ‡ [68].

àÁÏÂÌÂÌËfl ‚ ̂ ËÚÓÒÍÂÎÂÚÂ ‰ÂÌ‰ËÚÌÓ„Ó ̄ ËÔËÍ‡
ÔflÏÓ Ò‚flÁ˚‚‡˛Ú Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË ‚ ·ÂÎÍ‡ı èëì,
ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÍÓÚÓ˚ı fl‚ÎflÂÚÒfl Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌÓ Ì‡-
‰ÂÊÌ˚Ï ÍËÚÂËÂÏ Ë‰ÂÌÚËÙËÍ‡ˆËË ÒËÌ‡ÔÒÓ‚ Ì‡
˝ÎÂÍÚÓÌÌÓ-ÏËÍÓÒÍÓÔË˜ÂÒÍÓÏ ÛÓ‚ÌÂ. ëÛ˘ÂÒÚ-
‚Û˛Ú ‰‚‡ ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÚËÔ‡ èëì: 1) ‡ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚Â
Ë 2) ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚Â; ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚Â èëì ÚÓÌ¸¯Â
‡ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚ı. ÇÓÁÎÂ ‡ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚ı èëì ‚
ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ˜‡ÒÚË ÒËÌ‡ÔÒ‡ ‡ÒÔÓÎ‡„‡˛ÚÒfl
ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÂ ÔÛÁ˚¸ÍË (‚ÂÁËÍÛÎ˚) ÓÍÛ„ÎÓÈ
ÙÓÏ˚, Ó·˚˜ÌÓ ËÏÂ˛˘ËÂ ‰Ë‡ÏÂÚ ÓÍÓÎÓ 30–50
ÌÏ, ‡ ‰Îfl ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚ı èëì ı‡‡ÍÚÂÌÓ ÔËÒÛÚ-
ÒÚ‚ËÂ ÛÔÎÓ˘ÂÌÌ˚ı ÔÓ ÙÓÏÂ (Ó‚‡Î¸Ì˚ı) ‚ÂÁËÍÛÎ.

èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl [8, 12, 48], ̃ ÚÓ ‚ÓÁÎÂ ‡ÒËÏÏÂÚË˜-
Ì˚ı èëì ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÂ ‚ÂÁËÍÛÎ˚ Ó·˚˜ÌÓ ÒÓ-
‰ÂÊ‡Ú ‚ÓÁ·ÛÊ‰‡˛˘ËÈ ÌÂÈÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂ/ÏÂ‰Ë‡ÚÓ
„ÎÛÚ‡Ï‡Ú, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ‚ÂÁËÍÛÎ˚ ‚ÓÁÎÂ ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚ı
èëì ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ÚÓÏÓÁÌ˚Â ÌÂÈÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂ˚: „‡Ï-
Ï‡-‡ÏËÌÓÏ‡ÒÎflÌÛ˛ ÍËÒÎÓÚÛ (ÉÄåä) ËÎË „ÎËˆËÌ, ‡
Ú‡ÍÊÂ ÌÂÈÓÏÓ‰ÛÎflÚÓÌ˚Â ÔÂÔÚË‰˚. 

èË ‡Ì‡ÎËÁÂ ÚÂıÏÂÌ˚ı (3D) ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËÈ
èëì Ì‡ ÒÂËÈÌ˚ı ÛÎ¸Ú‡ÚÓÌÍËı ÒÂÁ‡ı Ó·˚˜ÌÓ ‚˚-
‰ÂÎfl˛Ú ÚË ÓÒÌÓ‚Ì˚ı Í‡ÚÂ„ÓËË: 1) “ÔflÚÌËÒÚ˚Â”
èëì (macular postsynaptic densities); 2) “ÔÂÙÓËÓ-
‚‡ÌÌ˚Â” èëì (perforated postsynaptic densities) Ë 3)
“ÒÂ„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚Â” (segmented postsynaptic densi-
ties) [12, 16, 17, 22–24, 37, 56, 59–61, 63, 64]. èflÚÌËÒ-
Ú˚Â èëì Ó·˚˜ÌÓ ÎÓÍ‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl Ì‡ ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ
Ï‡ÎÂÌ¸ÍËı ¯ËÔËÍ‡ı, ËÏÂ˛Ú ÓÍÛ„ÎÛ˛ ÙÓÏÛ Ë ÌÂ
ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ÔÂÙÓ‡ˆËÈ. éÒÓ·˚È ÒÎÛ˜‡È ÔÂÙÓË-
Ó‚‡ÌÌ˚ı èëì ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÒÂ„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚Â
èëì, ÍÓÚÓ˚Â Ì‡ ÚÂıÏÂÌ˚ı ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËflı
Ó·˚˜ÌÓ ÒÓÒÚÓflÚ ËÁ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ÛÔÎÓÚÌÂÌËÈ, ÒÂ‰Ë
ÍÓÚÓ˚ı ÔÓ Í‡ÈÌÂÈ ÏÂÂ Ó‰ÌÓ fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÂÙÓ-
ËÓ‚‡ÌÌ˚Ï.

áËÏÌflfl ÒÔfl˜Í‡ flÍÛÚÒÍÓ„Ó ÒÛÒÎËÍ‡ 

 

Citellus undu-
latus

 

 ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ ÛÌËÍ‡Î¸ÌÛ˛ ÏÓ‰ÂÎ¸ ‰Îfl
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÒËÌ‡ÔÒÓ‚. ì ÁËÏÓÒÔfl˘Ëı ÊË‚ÓÚÌ˚ı
·ËÓ˝ÎÂÍÚË˜ÂÒÍ‡fl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸, Ì‡ÔËÏÂ ÌÂÓÍÓ-
ÚÂÍÒ‡, ÔÓ‰‡‚ÎÂÌ‡ ÛÊÂ ÔË ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÂ ÏÓÁ„‡ ÌË-
ÊÂ 20°ë; ‚ ÒÚÛÍÚÛÂ ÊÂ ÎËÏ·Ë˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡
Ë ‚ „ÎÛ·ÓÍÓÈ ÒÔfl˜ÍÂ ÔË ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÂ ÏÓÁ„‡ ÌËÊÂ
7°ë Â„ËÒÚËÛÂÚÒfl Â„ÛÎflÌ‡fl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸. ÉËÔ-
ÔÓÍ‡ÏÔ, ÍÎ˛˜Â‚‡fl ÒÚÛÍÚÛ‡ ÎËÏ·Ë˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ‡, Ë„‡ÂÚ ÓÒÓ·Û˛ ÓÎ¸ ‚ ÔÓˆÂÒÒ‡ı „Ë·ÂÌ‡-
ˆËË, fl‚ÎflflÒ¸ Ò‚ÓÂÓ·‡ÁÌ˚Ï “ÒÚÓÓÊÂ‚˚Ï ÔÛÌÍ-
ÚÓÏ” ÍÓÌÚÓÎfl ñçë Á‡ ıÓ‰ÓÏ ÔÓÚÂÍ‡ÌËfl ÒÔfl˜ÍË.
ÇÁ‡ËÏÌÓÂ ÚÓÏÓÊÂÌËÂ „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ Ë ÂÚËÍÛÎfl-
ÌÓÈ ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ÂÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ÙÛÌÍˆËÓÌËÛÂÚ ÔÓ
ÔËÌˆËÔÛ ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓÈ Ó·‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË, ÛÒÍÓ-
flfl ‚ıÓ‰ ‚ ÒÔfl˜ÍÛ Ë ‚˚ıÓ‰ ËÁ ˝ÚÓ„Ó ÒÓÒÚÓflÌËfl [9,
32, 40, 59]. áËÏÌflfl ÒÔfl˜Í‡ ÒÛÒÎËÍÓ‚ ÌÂ fl‚ÎflÂÚÒfl
ÌÂÔÂ˚‚Ì˚Ï ÔÓˆÂÒÒÓÏ, ‡ ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË ˆËÍÎÓ‚ (·‡ÛÚÓ‚), ÔÓ‰ÓÎÊËÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸˛
ÓÚ 1 ‰Ó 3–4 ÌÂ‰ÂÎ¸, Ò ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ Í‡ÚÍÓ‚ÂÏÂÌ-
Ì˚ÏË – ‰Ó 1 ÒÛÚ – ÔÂËÓ‰Ë˜ÂÒÍËÏË ÔÓ·ÛÊ‰ÂÌËfl-
ÏË. Å‡ÛÚ˚ ‚ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ÛÒÎÓ‚Ëflı ‰ÓÒÚ‡-
ÚÓ˜ÌÓ ÔÓÒÚÓ ÍÓÌÚÓÎËÛ˛ÚÒfl [51].

Ç ÔÓˆÂÒÒÂ ÁËÏÌÂÈ ÒÔfl˜ÍË ÏÓÊÌÓ ÔÓÎÛ˜ËÚ¸ 

 

in
vivo

 

 ‰‚‡ ‡Î¸ÚÂÌ‡ÚË‚Ì˚ı ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı ÒÓÒÚÓ-
flÌËfl ÌÂ‚ÌÓÈ ÚÍ‡ÌË: 1) ÌÓÏÓÚÂÏËfl, ÍÓ„‰‡ ÙÛÌÍ-
ˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂ ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ÒÛÒÎËÍÓ‚ Ï‡ÎÓ
ÓÚÎË˜‡ÂÚÒfl ÓÚ Ú‡ÍÓ‚ÓÈ Û Ó·˚˜Ì˚ı ÚÂÔÎÓÍÓ‚Ì˚ı,
Ì‡ÔËÏÂ Û Í˚Ò; 2) ıÓÎÓ‰Ó‚ÓÂ ÓˆÂÔÂÌÂÌËÂ, ÍÓ„‰‡
ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ‡ ÏÓÁ„‡ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÏÓÊÂÚ Ô‡‰‡Ú¸ ‰Ó
1–6°ë, ˜ÚÓ Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ÔÓÎÌ˚Ï ÔÓ‰‡‚-
ÎÂÌËÂÏ ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË [2, 25, 32, 48–
50]. ëÛÒÎËÍ, ËÁ‚ÎÂ˜ÂÌÌ˚È ËÁ „ÌÂÁ‰‡ ‚ ÒÓÒÚÓflÌËË
ıÓÎÓ‰Ó‚Ó„Ó ÓˆÂÔÂÌÂÌËfl, ÔË ÍÓÏÌ‡ÚÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡-
ÚÛÂ ÔÓ·ÛÊ‰‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‰‡ÂÚ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÔÓÎÛ-
˜ËÚ¸ ÔÓÎÌ˚È Ì‡·Ó ÒÓÒÚÓflÌËÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÒËÌ‡Ô-



 

ÜìêçÄã ÇõëòÖâ çÖêÇçéâ ÑÖüíÖãúçéëíà      ÚÓÏ 54      ‹ 1      2004

 

íÂıÏÂÌ˚Â ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËË ÒËÌ‡ÔÒÓ‚ Ë ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚

 

123

 

ÒÓ‚ ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ ‡ÁÓ„Â‚‡ ÏÓÁ„‡. Ç ÒÓÒÚÓflÌËË ıÓÎÓ-
‰Ó‚Ó„Ó ÓˆÂÔÂÌÂÌËfl ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÂÂıÓ‰ fl‰˚¯Í‡ ‚
ÌÂ‡ÍÚË‚ÌÓÂ ÒÓÒÚÓflÌËÂ; ‡ÒÔ‡‰ Ò‚Ó·Ó‰Ì˚ı Ë ÏÂÏ·-
‡ÌÌÓ-Ò‚flÁ‡ÌÌ˚ı ÔÓÎËË·ÓÒÓÏ ‰Ó ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ÒÛ·˙-
Â‰ËÌËˆ; ‡Á·ÓÍ‡ ‡ÔÔ‡‡Ú‡ ÉÓÎ¸‰ÊË Ë ÂÚ‡ÍˆËfl
‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚. à ÛÊÂ ˜ÂÂÁ 2.5 ˜ ÔÓÒÎÂ Ì‡-
˜‡Î‡ ÔÓ·ÛÊ‰ÂÌËfl ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËÂ ·Â-
ÎÓÍ-ÒËÌÚÂÁËÛ˛˘Â„Ó ‡ÔÔ‡‡Ú‡ Ë ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯Ë-
ÔËÍÓ‚ [2, 26, 49–51]. Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ̋ ÒÚÓ„ÂÌ-Â„ÛÎË-
ÛÂÏÓÈ ÂÚ‡ÍˆËË ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚ ‚ ˝ÒÚÛÒÂ
Û Í˚Ò [74, 75] Ó·‡ÚËÏ‡fl ÂÚ‡ÍˆËfl ¯ËÔËÍÓ‚ Û
ÒÛÒÎËÍÓ‚ Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ‰Û„ËÏË, ÔÓÍ‡ Ï‡ÎÓ ËÁÛ˜ÂÌÌ˚-
ÏË ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ÏË. ì‰Ë‚ËÚÂÎ¸Ì‡fl ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸ ÁËÏÓ-
ÒÔfl˘Ëı – ·ÓÎ¸¯ÓÈ ‡ÁÏ‡ı ÍÓÎÂ·‡ÌËÈ ÙÛÌÍˆËÓÌË-
Ó‚‡ÌËfl ÒËÒÚÂÏ ÊËÁÌÂ‰ÂflÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Ó„‡ÌËÁÏ‡ –
‰ÂÎ‡ÂÚ ˝ÚËı ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÛÌËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏÓ‰ÂÎ¸˛ ‰Îfl
ËÁÛ˜ÂÌËfl ÔÎ‡ÒÚË˜ÌÓÒÚË, Ì‡ÔËÏÂ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ
ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË ÔÓˆÂÒÒÓ‚ Ó·Û˜Â-
ÌËfl, Ô‡ÏflÚË Ë Á‡·˚‚‡ÌËfl [43].

ê‡ÌÂÂ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ [26, 49–51], ˜ÚÓ ‚ıÓ‰ ÒÛÒ-
ÎËÍ‡ ËÁ ÌÓÏÓÚÂÏËË ‚ ÒÓÒÚÓflÌËÂ ıÓÎÓ‰Ó‚Ó„Ó ÓˆÂ-
ÔÂÌÂÌËfl ÒÓÔÓ‚ÓÊ‰‡ÂÚÒfl ÂÚ‡ÍˆËÂÈ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı
¯ËÔËÍÓ‚ ÔË‡ÏË‰Ì˚ı ÌÂÈÓÌÓ‚ ÔÓÎfl 

 

ëÄ3

 

. óÂÂÁ
2.5 ˜ ÔÓÒÎÂ Ì‡˜‡Î‡ ÔÓ·ÛÊ‰ÂÌËfl ËÁ „Ë·ÂÌ‡ˆËË
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËÂ ¯ËÔËÍÓ‚. ùÚË ÂÁÛÎ¸-
Ú‡Ú˚ ‚ÔÂ‚˚Â ÔÓ‰ÂÏÓÌÒÚËÓ‚‡ÎË ÒÍÓÓÒÚ¸ ÔÓ-
ˆÂÒÒÓ‚ ËÁÏÂÌÂÌËfl

 

 in vivo

 

 [49–51]. 

Ç ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÂ Ó·˚˜ÌÓ ‚˚‰Â-
Îfl˛Ú ÚË ÚËÔ‡ ‰ÂÌ‰ËÚÓ‚: 1) ‰ÂÌ‰ËÚ˚ ÔÓÍ˚Ú˚Â
¯ËÔËÍ‡ÏË (spiny dendrites); 2) ‰ÂÌ‰ËÚ˚ Â‰ÍÓ ÔÓ-
Í˚Ú˚Â ¯ËÔËÍ‡ÏË (sparse spiny dendrites) Ë 3) ‰ÂÌ-
‰ËÚ˚ ·ÂÁ ¯ËÔËÍÓ‚ ËÎË „Î‡‰ÍËÂ ‰ÂÌ‰ËÚ˚ (non-
spiny dendrites) [47, 48]. íËÔ 1 Ë 2 Ì‡ Ò‚ÂÚÓÏËÍÓ-
ÒÍÓÔË˜ÂÒÍÓÏ ÛÓ‚ÌÂ ˜‡ÒÚÓ ÚÛ‰ÌÓ ‡ÁÎË˜ËÚ¸ Í‡Í
ËÁ-Á‡ Ï‡ÎÓ„Ó ‡ÁÏÂ‡ ¯ËÔËÍÓ‚, Ú‡Í Ë ËÁ-Á‡ ·ÓÎ¸-
¯ÓÈ ‚‡Ë‡·ÂÎ¸ÌÓÒÚË ˜ËÒÎ‡ ¯ËÔËÍÓ‚ Ì‡ ‡ÁÎË˜-
Ì˚ı Û˜‡ÒÚÍ‡ı ÔÓÚflÊÂÌÌ˚ı ‰ÂÌ‰ËÚÓ‚.

àÁ‚ÂÒÚÌÓ [28–31, 45, 63, 65, 69], ˜ÚÓ ‚ ‰ÂÌ‰Ó-
ÔÎ‡ÁÏÂ Ë ‚ ¯ËÔËÍ‡ı ÎÓÍ‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl ÔÓÎËË·ÓÒÓÏ˚.
Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÂ ‚ÂÏfl ¯ËÓÍÓ Ó·ÒÛÊ‰‡˛ÚÒfl ‰‚‡ ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌ˚ı ‚‡Ë‡ÌÚ‡ Ó·ÌÓ‚ÎÂÌËfl Ë ÂˆËÍÎËÌ„‡ “ÏÂÏ-
·‡ÌÌ˚ı” ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ·ÂÎÍÓ‚. ëÓ„Î‡ÒÌÓ [69]
ÒËÌÚÂÁ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı
ÛÔÎÓÚÌÂÌËÈ ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ Ì‡ ÔÓ-
ÎËË·ÓÒÓÏ‡ı ‚ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍ‡ı; ‚ ÌÂÈÓÌ‡ı
ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÏÂı‡ÌËÁÏ, ‚ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ËË Ò ÍÓÚÓ˚Ï
‚ÌÓ‚¸ ÒËÌÚÂÁËÛÂÏ‡fl Ï-êçä Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓ “‰‚Ë„‡-
ÂÚÒfl” Í ‡ÍÚË‚Ì˚Ï ÒËÌ‡ÔÒ‡Ï, „‰Â Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ÎÓ-
Í‡Î¸Ì˚È ÒËÌÚÂÁ ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ·ÂÎÍÓ‚. ê‡ÒÒÏ‡ÚË-
‚‡ÂÚÒfl ÓÎ¸ “‡ÌÌÂ„Ó” „ÂÌ‡ “Arc” (activity-regulated
cytoskeleton-associated protein), ÍÓÚÓ˚È Â„ÛÎËÛÂÚ
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÌÂÈÓÌÓ‚ ÔÓ‰Ó·ÌÓ ‰Û„ËÏ “‡ÌÌËÏ” „Â-
Ì‡Ï [69], ÔË˜ÂÏ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl “Arc”-„ÂÌ‡, ‰ÓÒÚ‡‚Í‡
Ï-êçä ‚ ‰ÂÌ‰ËÚ˚ Ë ÒËÌÚÂÁ ·ÂÎÍÓ‚ ÔÓËÒıÓ‰flÚ ‚
ÚÂ˜ÂÌËÂ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ̃ ‡ÒÓ‚ ÔÓÒÎÂ ÚÂÚ‡ÌË˜ÂÒÍÓÈ ÒÚË-
ÏÛÎflˆËË, ˜ÚÓ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ÒÓ‚Ô‡‰‡ÂÚ ÒÓ ‚ÂÏÂÌÂÏ
ÒËÌÚÂÁ‡ Í‡Í ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ·ÂÎÍÓ‚, Ú‡Í Ë Ò ÒËÌ‡ÔÚË-
˜ÂÒÍÓÈ ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËÂÈ, „Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ·ÂÎÍÓ‚

èëì. ùÚË ‰‡ÌÌ˚Â ıÓÓ¯Ó ÒÓ„Î‡ÒÛ˛ÚÒfl Ò ‚ÓÁÏÓÊ-
ÌÓÒÚ¸˛ ÒËÌÚÂÁ‡ Ì‡ Ò‚Ó·Ó‰Ì˚ı ÔÓÎËË·ÓÒÓÏ‡ı ˆË-
ÚÓÁÓÎ¸-‡ÒÚ‚ÓËÏ˚ı ·ÂÎÍÓ‚ èëì, ÍÓÚÓ˚Â ÌÂ
ÚÂ·Û˛Ú ¯ÂÓıÓ‚‡ÚÓ„Ó ˝Ì‰ÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó Â-
ÚËÍÛÎÛÏ‡, ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘Â„Ó Ëı “ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl” Ë ‚˚ıÓ-
‰‡ ËÁ Ú‡ÌÒ-ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚ‡ ‡ÔÔ‡‡Ú‡ ÉÓÎ¸‰ÊË [42].

Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌËÂ „Ó‰˚ ‡Á‡·ÓÚ‡Ì˚ ÛÌËÍ‡Î¸Ì˚Â ÏÂ-
ÚÓ‰˚ ÔËÊËÁÌÂÌÌÓ„Ó ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı
¯ËÔËÍÓ‚. é‰ÌËÏ ËÁ Ú‡ÍËı ÏÂÚÓ‰Ó‚ fl‚ÎflÂÚÒfl ÎÓ-
Í‡Î¸Ì‡fl ÒÛÔÂÙÛÁËfl ‚ ÔË‡ÏË‰Ì˚Â ÌÂÈÓÌ˚ ÔÓÎfl

 

ëÄ1

 

 ‚ Ó„‡ÌÓÚËÔË˜ÂÒÍËı ÍÛÎ¸ÚÛ‡ı „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡
ÙÎÛÓÂÒˆÂÌÚÌÓ„Ó Í‡cËÚÂÎfl Í‡Î¸ˆÂËÌ‡ Ò ÔÓÒÎÂ‰Û-
˛˘ËÏ ÔÓÎÛ˜ÂÌËÂÏ ÚÂıÏÂÌ˚ı ËÁÓ·‡ÊÂÌËÈ Ò ÔÓ-
ÏÓ˘¸˛ ‰‚ÛıÙÓÚÓÌÌÓ„Ó Î‡ÁÂÌÓ„Ó ÒÍ‡ÌËÛ˛˘Â„Ó
ÍÓÌÙÓÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ÏËÍÓÒÍÓÔ‡ [16]. Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ,
˜ÚÓ ËÌ‰ÛÍˆËfl ‰ÎËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÔÓÚÂÌˆË‡ˆËË (long-term
potentiation) [10], ‚ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌÓÒÚ¸ ÂÂ ·ÎÓÍË-
Ó‚ÍÂ, ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ‰ÓÒÚÓ‚ÂÌÓÂ Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ ˜ËÒÎ‡
ÌÓ‚˚ı ¯ËÔËÍÓ‚ [16]. ÑÛ„ËÏ ÏÂÚÓ‰ÓÏ ÔËÊËÁÌÂÌ-
ÌÓ„Ó ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÔÓ‚Â‰ÂÌËfl ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔË-
ÍÓ‚ fl‚ÎflÂÚÒfl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ GFP ·ÂÎÍ‡ ‚ ÌÂÈÓ-
Ì‡ı. Ç ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËË [41] ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ‚ÂÍÚÓ‡, ÌÂÒÛ-
˘Â„Ó „ÂÌ GFP, ·˚Î ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì ÌÂÈÓÚÓÔÌ˚È
ÂÍÓÏ·ËÌ‡ÌÚÌ˚È Ó·ÓÎÓ˜Â˜Ì˚È êçä-ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ
‚ËÛÒ ëËÌ‰·ËÒ, ÍÓÚÓ˚Ï Á‡‡Ê‡ÎË 

 

ëÄ1

 

-ÔË‡ÏË‰-
Ì˚Â ÌÂÈÓÌ˚ ‚ Ó„‡ÌÓÚËÔË˜ÂÒÍÓÈ ÍÛÎ¸ÚÛÂ ÒÂÁÓ‚
„ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡. äÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ‚ËÛÒÓ‚ ÔÓ‰·Ë‡Î‡Ò¸
ËÁ ‡Ò˜ÂÚ‡ ËÌÙËˆËÓ‚‡ÌËfl ÓÚ 1 ‰Ó 10 ÌÂÈÓÌÓ‚ Ì‡
ÒÎ‡ÈÒ. Å˚ÎÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ ËÌÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â
ÌÂÈÓÌ˚ ÒÓı‡ÌflÎË ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ ÔÓ Í‡È-
ÌÂÈ ÏÂÂ 3 ‰ÌÂÈ. èË ˝ÚÓÏ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË „ËÔÔÓ-
Í‡ÏÔ Í˚Ò Ì‡ 7-È ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚È ‰ÂÌ¸, Ú‡Í Í‡Í ‚˚-
ÊË‚‡ÂÏÓÒÚ¸ ÌÂÈÓÌÓ‚, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ÓÚ ‚ÁÓÒÎ˚ı
Í˚Ò, ·˚Î‡ Í‡ÈÌÂ ÌËÁÍÓÈ. ë ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ
‰‚ÛıÙÓÚÓÌÌÓÈ ÒÍ‡ÌËÛ˛˘ÂÈ Î‡ÁÂÌÓÈ ÍÓÌÙÓ-
Í‡Î¸ÌÓÈ ÏËÍÓÒÍÓÔËË ·˚Î ÔÓ‚Â‰ÂÌ ‡Ì‡ÎËÁ ÚÂı-
ÏÂÌÓÈ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚ Ì‡ „ÎÛ-
·ËÌÂ ÓÚ 50 ‰Ó 200 ÏÍÏ ‚ „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡Î¸Ì˚ı ÒÂÁ‡ı.
é·Ì‡ÛÊÂÌÓ, ˜ÚÓ Ì‡ ‰ÂÌ‰ËÚ‡ı ‚ÓÁÌËÍ‡˛Ú ÙËÎÓ-
ÔÓ‰ËË ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÚÂı ÒÎÛ˜‡flı, ÍÓ„‰‡ ÒÚËÏÛÎËÛ˛˘ËÈ
˝ÎÂÍÚÓ‰ ‡ÒÔÓÎ‡„‡ÎÒfl Ì‡ ‡ÒÒÚÓflÌËË ÓÍÓÎÓ 30
ÏÍÏ ÓÚ ËÒÒÎÂ‰ÛÂÏÓÈ ÁÓÌ˚ ‰ÂÌ‰ËÚÓ‚. èËÒÛÚÒÚ‚ËÂ
Ì‡ ̋ ÚËı ÒÚÛÍÚÛ‡ı “„ÓÎÓ‚ÓÍ” ‡‚ÚÓ˚ Ú‡ÍÚÓ‚‡ÎË ‚
ÔÓÎ¸ÁÛ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÌÓ‚˚ı ÁÂÎ˚ı ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı
¯ËÔËÍÓ‚ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÔÓÒÚÚÂÚ‡ÌË˜ÂÒÍÛ˛ ÒÚËÏÛÎfl-
ˆË˛ Ë ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ ËÓÌÓÚÓÔÌ˚ı NMDA-ÂˆÂÔÚÓ-
Ó‚. ùÚË ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔflÏÓ ÍÓÂÎËÛ˛Ú Ò ‰‡ÌÌ˚-
ÏË ‡·ÓÚ˚ [16] ÔÓ ÒÛÔÂÙÛÁËË ÌÂÈÓÌÓ‚ Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ ÙÎÛÓÂÒˆÂÌÚÌ˚ı Í‡ÒËÚÂÎÂÈ.

ç‡fl‰Û Ò Ú‡ÍËÏ ·ÂÒÒÔÓÌ˚Ï ‰ÓÒÚÓËÌÒÚ‚ÓÏ, Í‡Í
‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÔËÊËÁÌÂÌÌÓ„Ó ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÒÛ·ÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ, ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÍÓÏ Î˛-
·Ó„Ó Ò‚ÂÚÓÏËÍÓÒÍÓÔË˜ÂÒÍÓ„Ó ÏÂÚÓ‰‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÚ-
ÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ÌËÁÍ‡fl ‡ÁÂ¯‡˛˘‡fl ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸, ÍÓ-
ÚÓ‡fl ÚÂÓÂÚË˜ÂÒÍË ÌÂ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ·ÓÎ¸¯Â
ÔÓÎÓ‚ËÌ˚ ‰ÎËÌ˚ ‚ÓÎÌ˚ ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÏÓ„Ó Ò‚ÂÚ‡. Ñ‡ÊÂ
‚ ÎÛ˜¯ÂÏ ÒÎÛ˜‡Â, ÔË ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËË ÒÔÂˆË‡Î¸Ì˚ı
ÍÓÏÔ¸˛ÚÂÌ˚ı ÔÓ„‡ÏÏ ‚ ‰‚ÛıÙÓÚÓÌÌÓÈ Î‡ÁÂÌÓÈ
ÍÓÌÙÓÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏËÍÓÒÍÓÔËË ‡ÁÂ¯ÂÌËÂ ÔËÌˆË-
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ÔË‡Î¸ÌÓ ÌÂ ÏÓÊÂÚ ÔÂ‚˚¯‡Ú¸ 300–400 ÌÏ. Ç ˝ÎÂ-
ÍÚÓÌÌÓÈ ÊÂ ÏËÍÓÒÍÓÔËË ÔË ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËË ÏÂ-
ÚÓ‰‡ ÛÎ¸Ú‡ÚÓÌÍËı ÒÂÁÓ‚ ‡ÁÂ¯ÂÌËÂ Ó·˚˜ÌÓ
ÎÛ˜¯Â 2–3 ÌÏ. ÇÓÁÏÓÊÌ˚Â ‡ÚÂÙ‡ÍÚ˚ ÔË ıËÏË-
˜ÂÒÍÓÈ ÙËÍÒ‡ˆËË Ó·‡ÁˆÓ‚ ÏÓÁ„‡ ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸ ÛÒÚ-
‡ÌÂÌ˚ Ô‡‡ÎÎÂÎ¸Ì˚Ï ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÍËÓÙËÍ-
Ò‡ˆËË Ë ÍËÓÛÎ¸Ú‡ÚÓÏËË ·˚ÒÚÓ Á‡ÏÓÓÊÂÌÌÓÈ
ÌÂ‚ÌÓÈ ÚÍ‡ÌË. 

çÂÓ·ıÓ‰ËÏÓ ÓÚÏÂÚËÚ¸, ̃ ÚÓ ÔÓÍ‡ ÌÂflÒÌÓ, Í‡ÍÛ˛
ÓÎ¸ Ë„‡˛Ú ‚ ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Â Í‡Í ÒËÌ‡Ô-
Ò˚ Í‡Ê‰ÓÈ ËÁ ˜ÂÚ˚Âı Í‡ÚÂ„ÓËÈ, Ú‡Í Ë ËÁÏÂÌÂ-
ÌËfl ‚ Ëı ÏÓÙÓÎÓ„ËË [55, 56]. Ç ‡‚ÌÓÈ ÏÂÂ ˝ÚÓÚ
‚ÓÔÓÒ ÓÚÌÓÒËÚÒfl Ë Í èëì. èÓÒÎÂ‰ÌËÂ ‚ ÒËÎÛ Ëı
Ï‡Î˚ı ‡ÁÏÂÓ‚ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ÌÂÎ¸Áfl ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡Ú¸
Ò‚ÂÚÓÏËÍÓÒÍÓÔË˜ÂÒÍËÏË ÏÂÚÓ‰‡ÏË. äÓÏÂ ÚÓ„Ó,
Ì‡fl‰Û Ò ˜ËÒÚÓ ÚÂıÌË˜ÂÒÍËÏË ÔÓ·ÎÂÏ‡ÏË ÔË ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÌËflı Í‡Í ÔÂÂÊË‚‡˛˘Ëı, Ú‡Í Ë ÍÛÎ¸ÚË‚ËÛÂÏ˚ı
ÒÎ‡ÈÒÓ‚ Ò ÔËÏÂÌÂÌËÂÏ Ó‰ÌÓ- Ë ‰‚ÛıÙÓÚÓÌÌÓÈ ÒÍ‡ÌË-
Û˛˘ÂÈ Î‡ÁÂÌÓÈ ÏËÍÓÒÍÓÔËË ‡Ì‡ÎËÁ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı
¯ËÔËÍÓ‚ Ó·˚˜ÌÓ ÔÓ‚Ó‰ËÚÒfl ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚ-
ÌÓÏ ÒÎÓÂ „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ Ì‡ „ÎÛ·ËÌÂ 25–75 ÏÍÏ, ÍÓÚÓ˚È
Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚·ÎËÁË ÁÓÌ˚ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl ÔË Ëı ÔË„Ó-
ÚÓ‚ÎÂÌËË [76]. ëÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, ÌÂÈÓÌ˚, Ì‡ ‰ÂÌ‰Ë-
Ú‡ı ÍÓÚÓ˚ı ‡Ì‡ÎËÁËÛ˛ÚÒfl ¯ËÔËÍË, ÔÓ‰‚ÂÊÂÌ˚
‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËflÏ ÌÂÈÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂÓ‚ Ë ‡ÁÎË˜Ì˚ı
ÙÂÏÂÌÚÓ‚, ‚˚Ò‚Ó·ÓÊ‰‡˛˘ËıÒfl ËÁ ‡ÁÛ¯ÂÌÌ˚ı
ÍÎÂÚÓÍ ÔË ÔË„ÓÚÓ‚ÎÂÌËË ÒÎ‡ÈÒÓ‚. çÂ ÏÂÌÂÂ ÒÎÓÊÌ‡
ÒËÚÛ‡ˆËfl Ò ÍÛÎ¸ÚË‚ËÛÂÏ˚ÏË ÌÂÈÓÌ‡ÏË: ‚Ó-ÔÂ-
‚˚ı, ‰Îfl ÔÓÎÛ˜ÂÌËfl ÍÛÎ¸ÚÛ˚ ÌÂÈÓÌÓ‚ ËÒÔÓÎ¸ÁÛ-
˛ÚÒfl ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌ˚Â ÊË‚ÓÚÌ˚Â, ÍÓ„‰‡ ÒËÌ‡ÔÚÓ„Â-
ÌÂÁ Â˘Â ÌÂ Á‡ÍÓÌ˜ÂÌ; ‚Ó-‚ÚÓ˚ı, ÔË ËÁÓÎflˆËË ÍÎÂ-
ÚÓÍ ËÁ ËÌÚ‡ÍÚÌÓÈ ÚÍ‡ÌË ÌÂÈÓÌ˚ ÚÂfl˛Ú ‡ÍÒÓÌ˚
Ë ‰ÂÌ‰ËÚ˚, Ë Ú‡ÍËÂ ÍÎÂÚÍË ËÏÂ˛Ú ÓÍÛ„ÎÛ˛ ÙÓ-
ÏÛ ‚ ÍÛÎ¸ÚÛ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ‰Â. ïÓÚfl ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 1-È ÌÂ-
‰ÂÎË ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËfl ÙÓÏËÛ˛ÚÒfl ÒËÌ‡ÔÒ˚
ÏÂÊ‰Û ÒÓÒÂ‰ÌËÏË ÌÂÈÓÌ‡ÏË, ÌÓ ÔË ˝ÚÓÏ Í‡ÈÌÂ
ÒÎÓÊÌÓ ·˚‚‡ÂÚ ÓÔÂ‰ÂÎËÚ¸ ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ËÒÒÎÂ-
‰ÛÂÏÓ„Ó ÌÂÈÓÌ‡. ä‡Í ‚ Ó„‡ÌÓÚËÔË˜ÂÒÍËı ÍÛÎ¸-
ÚÛ‡ı „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡, Ú‡Í Ë ‚ ÍÛÎ¸ÚÛÂ ËÁÓÎËÓ‚‡Ì-
Ì˚ı ÌÂÈÓÌÓ‚ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ÔÓÒÚÓflÌÌÓ Ë‰ÂÚ 

 

de no-
vo

 

 ÒËÌ‡ÔÚÓ„ÂÌÂÁ Ë Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÙËÎÓÔÓ‰ËÈ, ‰ÎËÌ‡
ÍÓÚÓ˚ı ÏÓÊÂÚ ‰ÓÒÚË„‡Ú¸ 10 ÏÍÏ [15, 60, 77].
àÏÂ˛ÚÒfl ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ‚ Ó·˚˜ÌÓ ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂ-
Ï˚ı ÔÂÂÊË‚‡˛˘Ëı ÒÂÁ‡ı „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ Ú‡ÍÊÂ
Ë‰ÂÚ ÒËÌ‡ÔÚÓ„ÂÌÂÁ [28, 38, 55, 56, 61–63, 76]. ä‡Í
ÔÓÍ‡Á‡Î Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯Ë-
ÔËÍÓ‚ ÍÛÎ¸ÚË‚ËÛÂÏ˚ı ÌÂÈÓÌÓ‚ Ë ËÌÚ‡ÍÚÌÓ„Ó
„ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡, 

 

in vitro

 

 ÔËÏÂÌÓ ÔÓÎÓ‚ËÌ‡ ‚ÓÁ·ÛÊ-
‰‡˛˘Ëı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚ ‡ÒÔÓÎ‡„‡Î‡Ò¸ Ì‡ ‰ÂÌ‰ËÚ‡ı,
ÚÓ„‰‡ Í‡Í 

 

in vivo

 

 ÓÒÌÓ‚Ì‡fl ˜‡ÒÚ¸ Ëı ·˚Î‡ ÎÓÍ‡ÎË-
ÁÓ‚‡Ì‡ Ì‡ ¯ËÔËÍ‡ı [11]. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸,
˜ÚÓ Ì‡ 5-È ‰ÂÌ¸ ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËfl Ó·˙ÂÏ ¯ËÔËÍÓ‚
ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÂ‚˚¯‡Î ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÈ Ô‡‡-
ÏÂÚ

 

 in vivo

 

 Ì‡ 5-È ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚È ‰ÂÌ¸. í‡ÍËÏ Ó·-
‡ÁÓÏ, ÚÛ‰ÌÓ ÒÓÓÚÌÂÒÚË ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓ ËÁÏÂÌÂÌË˛
ÒËÌ‡ÔÒÓ‚, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â

 

 in vitro

 

, Ò ÚÂÏ, ˜ÚÓ ÔÓËÒıÓ-
‰ËÚ 

 

in vivo

 

.
ç‡¯Ë ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú ÓˆÂÌËÚ¸ ÔÎ‡ÒÚË˜ÂÒ-

ÍËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl, ÔÓËÒıÓ‰fl˘ËÂ ‚ ¯ËÔËÍÓ‚ÓÏ ‡ÔÔ‡-

‡ÚÂ 

 

in vivo

 

, Ì‡ ÔËÏÂÂ „ÂÌÂ‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ÔÂÂÒÚ-
ÓÂÍ ‚ ÏÓÁ„Â ÁËÏÌÂÒÔfl˘Ëı ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ÑÎfl Ëı ‡Ì‡-
ÎËÁ‡ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË ÒÂËÈÌ˚Â ÛÎ¸Ú‡ÚÓÌÍËÂ ÒÂÁ˚
(·ÓÎÂÂ 100 ÒÂÁÓ‚ Ì‡ ÒÂË˛), ÍÓÚÓ˚Â ËÁÛ˜‡ÎËÒ¸ ‚
˝ÎÂÍÚÓÌÌÓÏ ÏËÍÓÒÍÓÔÂ Ò ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÈ Ó·‡·ÓÚ-
ÍÓÈ ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ÏËÍÓÙÓÚÓ„‡ÙËÈ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛
ÍÓÏÔ¸˛ÚÂÌ˚ı ÏÂÚÓ‰Ó‚. ç‡ ËÒ. 1 ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡
ÒÂËfl ËÁ ‚ÓÒ¸ÏË ÏËÍÓÙÓÚÓ„‡ÙËÈ ÒËÌ‡ÔÒÓ‚ ÔÓÎfl

 

ëÄ1

 

 „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ ÒÛÒÎËÍ‡ ˜ÂÂÁ 2.5 ˜ ÔÓÒÎÂ Ì‡˜‡Î‡
ÔÓ·ÛÊ‰ÂÌËfl (ÔÓ ‰ÓÒÚËÊÂÌËË ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ˚ ÏÓÁ„‡
32–34°ë) ÓÚ ÁËÏÌÂÈ ÒÔfl˜ÍË (ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ‡ ÏÓÁ„‡ 1–
6°ë). ùÚÓ ÒÓÒÚÓflÌËÂ ·˚ÎÓ ‚˚·‡ÌÓ ÌÂ ÒÎÛ˜‡ÈÌÓ, Ú‡Í
Í‡Í ÔË ‚˚ıÓ‰Â ÒÛÒÎËÍ‡ ËÁ ıÓÎÓ‰Ó‚Ó„Ó ÓˆÂÔÂÌÂÌËfl
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ‚ÒÂı ÔÓˆÂÒÒÓ‚
‚ ÏÓÁ„Â. ëÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, ˝ÚÓ ÒÓÒÚÓflÌËÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl-
ÂÚ ÒÓ·ÓÈ ÏÓ‰ÂÎ¸ “‡ÍÚË‚Ì˚ı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚”. íÓÎ¸ÍÓ ·Î‡-
„Ó‰‡fl ÒÂËÈÌ˚Ï ÒÂÁ‡Ï ÏÓÊÌÓ ‚˚fl‚ËÚ¸ Â‡Î¸ÌÓÂ
‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËÂ Ë ÚÂıÏÂÌÛ˛ Ó„‡ÌËÁ‡ˆË˛ ‡ÁÎË˜-
Ì˚ı ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ÒÚÛÍÚÛ Ë „ÎË‡Î¸Ì˚ı ÓÚÓÒÚ-
ÍÓ‚. í‡Í, Ì‡ ÓÒÌÓ‚‡ÌËË ‡Ì‡ÎËÁ‡ ÒÂËË ÏËÍÓÙÓÚÓ-
„‡ÙËÈ, ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â Ó·‡Áˆ˚ ÍÓÚÓÓÈ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚
Ì‡ ËÒ. 1, ÏÓÊÌÓ ‚˚fl‚ËÚ¸ ÔflÚ¸ ¯ËÔËÍÓ‚, ‡Á‰ÂÎÂÌ-
Ì˚ı ‡ÒÒÚÓflÌËflÏË, ÌÂ ÔÂ‚˚¯‡˛˘ËÏË 15 ÌÏ. ùÚË
¯ËÔËÍË Ó·‡ÁÛ˛Ú ÒËÌ‡ÔÒ˚ Ò ˜ÂÚ˚¸Ïfl ‡ÍÒÓÌ‡ÏË,
ÏÂÊ‰Û ÍÓÚÓ˚ÏË ‡ÒÒÚÓflÌËfl Ú‡ÍÊÂ ÌÂ ÔÂ‚˚¯‡˛Ú
15 ÌÏ. ùÚÓÚ Ù‡ÍÚ ÌÂ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ Ó·˙flÒÌÂÌ Ò ÍÎ‡ÒÒË-
˜ÂÒÍÓÈ ÚÓ˜ÍË ÁÂÌËfl Ì‡ ˝ÎÂÍÚË˜ÂÒÍËÂ Ò‚ÓÈÒÚ‚‡
ÏÂÏ·‡Ì˚ ‡ÍÒÓÌ‡, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ Ì‡ Ú‡ÍËı ‡ÒÒÚÓflÌËflı
˝ÚË ÓÚÓÒÚÍË ‰ÓÎÊÌ˚ ËÒÔ˚Ú˚‚‡Ú¸ ‚Á‡ËÏÌ˚Â ‚ÎËfl-
ÌËfl, ÚÓ„‰‡ Í‡Í Ô‡ÒÒË‚Ì˚Â Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ ÏÂÏ·‡Ì˚ ‰ÂÌ‰-
ËÚÓ‚ ÌÂ Ì‡ÍÎ‡‰˚‚‡˛Ú Ó„‡ÌË˜ÂÌËÈ Ì‡ Ëı Ò·ÎËÊÂ-
ÌËÂ. ÅÎËÁÍÓÂ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËÂ ‡ÍÒÓÌÓ‚ Ë ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı
¯ËÔËÍÓ‚ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ Ú‡ÍÊÂ ‚‡ÊÌ˚Ï Ò ÔÓÁËˆËË „Ë-
ÔÓÚÂÁ˚ “spillover” – “ËÁ·˚ÚÍ‡” ÌÂÈÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂ‡,
ÍÓ„‰‡ ÌÂÈÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂ ÒÔÓÒÓ·ÂÌ ‰ËÙÙÛÌ‰ËÓ‚‡Ú¸
ÔÓ ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏÛ ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚Û Ë ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡Ú¸
ÒÓÒÂ‰ÌËÂ ÒËÌ‡ÔÒ˚ [53]. ÄÌ‡ÎËÁ ÒÂËÈÌ˚ı ÒÂÁÓ‚ Ì‡
ËÒ. 1 ‚˚fl‚ÎflÂÚ ÚÂÒÌÓÂ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËÂ ‡ÒÚÓ„ÎË‡Î¸-
Ì˚ı ÓÚÓÒÚÍÓ‚ ‚ÓÁÎÂ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚ Ë ‡ÍÒÓ-
ÌÓ‚. 

Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌËÂ „Ó‰˚ ‡ÍÚË‚ÌÓ Ó·ÒÛÊ‰‡ÂÚÒfl ÓÎ¸ ‚
ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ı Ô‡ÏflÚË ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ·ÛÚÓÌÓ‚, Ó·-
‡ÁÛ˛˘Ëı ÒËÌ‡ÔÒ˚ Ò ‰‚ÛÏfl Ë ·ÓÎÂÂ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ÏË
¯ËÔËÍ‡ÏË, Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚Â multiple-synapse boutons
[3, 24, 58, 72]. ãÓ„Ë˜ÌÓ ·˚ÎÓ ÓÊË‰‡Ú¸, ̃ ÚÓ ÔË ‚˚ıÓ-
‰Â ËÁ ÒÓÒÚÓflÌËfl ıÓÎÓ‰Ó‚Ó„Ó ÓˆÂÔÂÌÂÌËfl ‡ÍÚË‚‡ˆËfl
ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Ë ÏÓ„Î‡ ·˚ Ú‡ÍÊÂ ÒÓÔÓ-
‚ÓÊ‰‡Ú¸Òfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚
Ì‡ ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ·ÛÚÓÌ‡ı. é‰Ì‡ÍÓ Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸-
Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ ÚÂıÏÂÌ˚ı ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËÈ ‡ÍÒÓÌÓ‚ Ë
‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚ ‚ ÒÓÒÚÓflÌËË ÌÓÏÓÚÂÏËË Ë
ıÓÎÓ‰Ó‚Ó„Ó ÓˆÂÔÂÌÂÌËfl ÒÛÒÎËÍÓ‚ ÔÓÍ‡Á‡Î, ˜ÚÓ Ú‡-
ÍËÂ ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÒËÌ‡ÔÒ˚ Ì‡ ‡ÍÒÓÌ‡ı ‚˚fl‚Îfl˛Ú-
Òfl ‚Ó ‚ÒÂı ÒÓÒÚÓflÌËflı „Ë·ÂÌËÛ˛˘Â„Ó ÊË‚ÓÚÌÓ„Ó.
ÅÓÎÂÂ ÚÓ„Ó, ÔÓ‚Â‰ÂÌÌ˚È Ì‡ÏË ‡Ì‡ÎËÁ ÔÓÍ‡Á‡Î, ˜ÚÓ
ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÒËÌ‡ÔÒ˚ ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸ ‚˚fl‚ÎÂÌ˚ Ë Ì‡
‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍ‡ı (ËÒ. 2). 

ç‡ ËÒ. 2,

 

‡

 

 ÔÓÍ‡Á‡Ì˚ ‚ÓÒÂÏ¸ ÒÂËÈÌ˚ı ÒÂÁÓ‚
„Ë·Ó‚Ë‰ÌÓ„Ó ¯ËÔËÍ‡ Ë ‰‚Ûı ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛ˛˘Ëı Ò
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ÌËÏË ‡ÍÒÓÌÓ‚. íÂıÏÂÌ˚Â ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËË ˝ÚËı
‰‚Ûı ‡ÍÒÓÌÓ‚ Ë ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛ˛˘Ëı Ò ÌËÏË ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı
¯ËÔËÍÓ‚ ÔÓÍ‡Á‡Ì˚ Ì‡ ËÒ. 2,

 

·

 

. ÇË‰ÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÍÒÓÌ 1
Ó·‡ÁÛÂÚ ÒËÌ‡ÔÒ˚ Ò ÚÂÏfl ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ÏË ¯ËÔËÍ‡ÏË,
ËÁ ÍÓÚÓ˚ı ‰‚‡ „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚Â Ë Ó‰ËÌ ÚÓÌÍËÈ. ÄÍÒÓÌ 2
Ó·‡ÁÛÂÚ ‰‚‡ ÒËÌ‡ÔÒ‡: Ò „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚Ï Ë ÚÓÌÍËÏ ¯Ë-
ÔËÍ‡ÏË. íÂıÏÂÌ‡fl Ó„‡ÌËÁ‡ˆËfl ‚ÒÂı ˝ÚËı ¯ËÔË-
ÍÓ‚ ÓÚ‰ÂÎ¸ÌÓ ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ Ì‡ ËÒ. 2, 

 

‚

 

. ç‡ ËÒ. 2, 

 

„

 

 ÔÓÍ‡-
Á‡ÌÓ, ̃ ÚÓ ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÂ ·ÛÚÓÌ˚ ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ÔÓÔÛ-
ÎflˆËË ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ÏËÚÓıÓÌ‰ËÈ. àÁ‚ÂÒÚÌÓ [58], ̃ ÚÓ ‚
ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ·ÛÚÓÌ‡ı ÏËÚÓıÓÌ‰ËË ÏÓ„ÛÚ Ë ÓÚ-
ÒÛÚÒÚ‚Ó‚‡Ú¸. ç‡ ËÒ. 2, 

 

‰

 

 ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ ÚÂıÏÂÌ‡fl Ó„‡-
ÌËÁ‡ˆËfl ÚÂı ÚËÔÓ‚ èëì: ÔÂÙÓËÓ‚‡ÌÌÓÂ, ÒÂ„-
ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌÓÂ Ë ÔflÚÌËÒÚÓÂ. ç‡ ËÒ 2, 

 

Â

 

 ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂ-
Ì‡ ÒÚÂÂÓÔ‡‡ „Ë·Ó‚Ë‰ÌÓ„Ó ¯ËÔËÍ‡, Ó·‡ÁÛ˛˘Â„Ó
‰‚‡ ÒËÌ‡ÔÒ‡ Ò ‰‚ÛÏfl ‡ÍÒÓÌ‡ÏË.

èÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔflÏÓ „Ó‚ÓflÚ Ó
ÚÓÏ, ˜ÚÓ Í‡Í ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚È ¯ËÔËÍ, Ú‡Í Ë ‡ÍÒÓÌ ÒÔÓ-
ÒÓ·Ì˚ Ó·‡ÁÓ‚˚‚‡Ú¸ ·ÓÎÂÂ ˜ÂÏ Ó‰ËÌ ÒËÌ‡ÔÒ [2, 3].
ÑÛ„ËÏË ÒÎÓ‚‡ÏË, ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËfl Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ Ó‰ËÌ
¯ËÔËÍ – Ó‰ËÌ ÒËÌ‡ÔÒ ÒÏÂÌfl˛ÚÒfl ÌÓ‚ÓÈ Ô‡‡‰Ë„ÏÓÈ
Ó ÔËÒÛÚÒÚ‚ËË Ì‡ ¯ËÔËÍÂ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚.

éÒÌÓ‚Ì˚Â ‰‚‡ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ‡ ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ –
ÌÂÈÓÌ˚ Ë „ÎËfl – ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú ÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ
˘ÂÎÂ‚˚ı ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚, Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚ı ˝ÎÂÍÚË˜Â-
ÒÍËı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚, Ë ‰Û„Ëı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚, ‚ÍÎ˛˜ÂÌÌ˚ı
‚ ÍÓÌÚÓÎ¸ ÔÓ‚Â‰ÂÌËfl, Ô‡ÏflÚË Ë Á‡·˚‚‡ÌËfl, ‚ÍÎ˛-
˜‡fl Ë ÔÓˆÂÒÒ˚ Ï˚¯ÎÂÌËfl. Ç ˝ÚÓÈ Ò‚flÁË ÌÂÈÓËÌ-
ÙÓÏ‡ÚËÍ‡ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ fl‰ ÒÓ‚ÂÏÂÌÌ˚ı ËÌ-
ÙÓÏ‡ˆËÓÌÌ˚ı ÚÂıÌÓÎÓ„ËÈ ‰Îfl ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ‡Á-
ÎË˜Ì˚ı ÛÓ‚ÌÂÈ ‡·ÓÚ˚ ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚. Ç ÌÂÂ
‚ÍÎ˛˜‡ÂÚÒfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ ÍÓÏÔ¸˛ÚÂÌ˚ı ÔÓ„‡ÏÏ

 

14 18

15 19

16 20

17 21

 

1 ÏÍÏ

 

14 18

15 19

16 20

17 21

 

êËÒ. 1.

 

 8 ÒÂËÈÌ˚ı ÒÂÁÓ‚ ÔÓÒÎÂ “‚˚‡‚ÌË‚‡ÌËfl”, ÔÓÍ‡Á˚‚‡˛˘Ëı ÛÎ¸Ú‡ÒÚÛÍÚÛÛ ÌÂÈÓÔËÎfl ÔÓÎfl 

 

ëÄ1

 

 „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡
ÒÛÒÎËÍ‡ ˜ÂÂÁ 2.5 ˜ ÔÓÒÎÂ Ì‡˜‡Î‡ ÔÓ·ÛÊ‰ÂÌËfl ËÁ ÒÓÒÚÓflÌËfl ıÓÎÓ‰Ó‚Ó„Ó ÓˆÂÔÂÌÂÌËfl. ÑÂÚ‡Î¸ÌÓ ÏÂÚÓ‰ ÓÔËÒ‡Ì ‚ ‡·ÓÚ‡ı
[19, 51]. Ä1, Ä2, Ä3, Ä4 – ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÂ ·ÛÚÓÌ˚ ˜ÂÚ˚Âı ÌÂÁ‡‚ËÒËÏ˚ı ‡ÍÒÓÌÓ‚; Ñ1, Ñ2, Ñ3, Ñ4, Ñ5 – ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚Â
¯ËÔËÍË; åËÚ – ÏËÚÓıÓÌ‰ËË; èëì – ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÂ ÛÔÎÓÚÌÂÌËfl; ˆËÙ˚ ÔÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÏËÍÓ-
ÙÓÚÓ„‡ÙËÈ ‰‡ÌÌÓÈ ÒÂËË. òÍ‡Î‡ = 1 ÏÍÏ.
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ÔÓÔÓ‚ 

 

Ë ‰

 

.

 

íÓÌÍËÈ ¯ËÔËÍ 2

 

ÄÍÒÓÌ 2

ÄÍÒÓÌ 1

 

åËÚÓıÓÌ‰ËË

åËÚÓıÓÌ‰Ëfl

íÓÌÍËÈ ¯ËÔËÍ 1

íÓÌÍËÈ ¯ËÔËÍ 1

èflÚÌËÒÚÓÂ
ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÂ

ÛÔÎÓÚÌÂÌËÂ

èÂÙÓËÓ‚‡ÌÌÓÂ
ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÂ

ÛÔÎÓÚÌÂÌËÂ

ëÂ„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌÓÂ
ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÓÂ

ÛÔÎÓÚÌÂÌËÂ

 

ÉË·Ó‚Ë‰Ì˚È ¯ËÔËÍ 1, ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛ˛˘ËÈ
Ò ‰‚ÛÏfl ‡ÍÒÓÌ‡ÏË

ÉË·Ó‚Ë‰Ì˚È ¯ËÔËÍ 1, ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛ˛˘ËÈ
Ò ‰‚ÛÏfl ‡ÍÒÓÌ‡ÏË

òÍ‡Î‡ = 1 ÏÍÏ

 

‡

· ‚

‰„

Â

 

ÉË·Ó‚Ë‰Ì˚È ¯ËÔËÍ 2

íÓÌÍËÈ ¯ËÔËÍ 2

ÉË·Ó‚Ë‰Ì˚È ¯ËÔËÍ 1

ÉË·Ó‚Ë‰Ì˚È ¯ËÔËÍ 2

íÓÌÍËÈ ¯ËÔËÍ 1

 

ÄÍÒÓÌ 2

ÄÍÒÓÌ 1

 

ÉË·Ó‚Ë‰Ì˚È ¯ËÔËÍ 1

 

êËÒ. 2.

 

 íÂıÏÂÌ‡fl ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËfl „Ë·Ó‚Ë‰ÌÓ„Ó ¯ËÔËÍ‡ ‚ ÔÓÎÂ 

 

ëÄ1

 

 „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ ÒÛÒÎËÍ‡. òËÔËÍ Ó·‡ÁÛÂÚ Ó‰ÌÓ‚Â-
ÏÂÌÌÓ ÒËÌ‡ÔÒ˚ Ò ‰‚ÛÏfl ‡ÍÒÓÌ‡ÏË. ä‡Ê‰˚È ËÁ ‡ÍÒÓÌÓ‚ Ú‡ÍÊÂ Ó·‡ÁÛÂÚ ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÒËÌ‡ÔÒ˚ Ò ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ÏË ¯ËÔË-
Í‡ÏË. 

 

‡

 

 – 8 ÏËÍÓÙÓÚÓ„‡ÙËÈ ËÁ ÒÂËË, ÒÓÒÚÓfl˘ÂÈ ËÁ 74 ÒÂÁÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â ·˚ÎË ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì˚ ‰Îfl ÚÂıÏÂÌÓÈ ÂÍÓÌ-
ÒÚÛÍˆËË, Ä1, Ä2 – ‡ÍÒÓÌ˚; ÑÂÌ – ‰ÂÌ‰ËÚ, Ì‡ ÍÓÚÓÓÏ ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚È ¯ËÔËÍ (É¯1) Ò ÔÂÙÓËÓ‚‡ÌÌ˚Ï Ë
ÒÂ„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚Ï ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÏË ÛÔÎÓÚÌÂÌËflÏË (ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ èëì1 Ë èëì2); òÄ – ¯ËÔËÍÓ‚˚È ‡ÔÔ‡‡Ú;

 

·

 

 – ÚÂıÏÂÌ‡fl ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËfl ‡ÍÒÓÌÓ‚ Ë ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚; 

 

‚

 

 – ÚÂıÏÂÌ‡fl ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËfl ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚ı ¯ËÔËÍÓ‚,
Ó·‡ÁÛ˛˘Ëı ÒËÌ‡ÔÒ˚ Ò ‰‚ÛÏfl ‡ÍÒÓÌ‡ÏË; 

 

„

 

 – ÚÂıÏÂÌ‡fl ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËfl ‡ÍÒÓÌÓ‚ Ë ÏËÚÓıÓÌ‰ËÈ; 

 

‰

 

 – ÚÂıÏÂÌ‡fl ÂÍÓÌ-
ÒÚÛÍˆËfl ÚÂı ÚËÔÓ‚ ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ÛÔÎÓÚÌÂÌËÈ; 

 

Â

 

 – ÒÚÂÂÓÔ‡‡ „Ë·Ó‚Ë‰ÌÓ„Ó ¯ËÔËÍ‡ Ò ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÏË ÛÔ-
ÎÓÚÌÂÌËflÏË. òÍ‡Î‡ = 1 ÏÍÏ.
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‰Îfl ÔÓ‚Â‰ÂÌËfl ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ÒÚÂÂÓÎÓ„Ë˜ÂÒ-
ÍÓ„Ó ‡Ì‡ÎËÁ‡ ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËı ÒÚÛÍÚÛ Ë Ëı ÂÍÓÌÒÚ-
ÛÍˆËË. ä ÒÓÊ‡ÎÂÌË˛, ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚È ‡Ì‡ÎËÁ Ë
ÏÓ‰ÂÎËÓ‚‡ÌËÂ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÒÛ·ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ
Ì‡ ÓÒÌÓ‚Â Ó‰ËÌÓ˜Ì˚ı ÒÂÁÓ‚ ÔË‚Ó‰flÚ Í ÌÂ‰Ó‡ÁÛ-
ÏÂÌËflÏ, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ‰ÓÔÛÒÍ‡˛Ú „Û·Û˛ Ó¯Ë·ÍÛ [14].
Ç ‡·ÓÚ‡ı [14, 19, 28, 61–63, 73] ÔÓ‰Ó·ÌÓ Ó·ÓÒÌÓ‚˚-
‚‡ÂÚÒfl ÁÌ‡˜ÂÌËÂ Í‡Í ÌÂÔÂ‰‚ÁflÚÓ„Ó ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ-
„Ó ÒÚÂÂÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓ„Ó ‡Ì‡ÎËÁ‡, Ú‡Í Ë ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓÒÚ¸
3D-ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËÈ. Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌËÂ „Ó‰˚ ‡Á‡·ÓÚ‡Ì˚
ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÓÒÚ˚Â Ë ‚ÒÂÏ ‰ÓÒÚÛÔÌ˚Â ÔÓ„‡Ï-
Ï˚ ‰Îfl 3D-ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËÈ Ì‡ ·‡ÁÂ IBM PC, ÔÓÁ‚ÓÎfl-
˛˘ËÂ ÒÓÁ‰‡‚‡Ú¸ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ Ó·˙ÂÏÌ˚Â ÏÓ‰ÂÎË, ÌÓ Ë
Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ ÓˆÂÌË‚‡Ú¸ Ëı ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â Ô‡‡-
ÏÂÚ˚, Ì‡ÔËÏÂ ÔÎÓ˘‡‰¸ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ËÒÒÎÂ‰ÛÂ-
Ï˚ı ÒÚÛÍÚÛ Ë Ëı Ó·˙ÂÏ [19].

èÓÎÛ˜ÂÌËÂ ÒÂËÈÌ˚ı ËÁÓ·‡ÊÂÌËÈ Ò Ó‰ÌÓÈ Ë ÚÓÈ
ÊÂ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡ÌÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ – ˝ÚÓ
ÚÓÎ¸ÍÓ Ó‰ËÌ ËÁ ÔÓÏÂÊÛÚÓ˜Ì˚ı ˝Ú‡ÔÓ‚ ÔÓÎÛ˜ÂÌËfl
ÚÂıÏÂÌ˚ı ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËÈ. ëÎÂ‰Û˛˘ËÏ ˝Ú‡ÔÓÏ
fl‚ÎflÂÚÒfl ‚˚ÒÚ‡Ë‚‡ÌËÂ (alignment) ËÁÓ·‡ÊÂÌËÈ.
ÑÎfl ‚˚‡‚ÌË‚‡ÌËfl ˝ÎÂÍÚÓÌÌÓ-ÏËÍÓÒÍÓÔË˜ÂÒ-
ÍËı ËÁÓ·‡ÊÂÌËÈ, ÒÌflÚ˚ı Ò Ó‰ÌÓÈ Ë ÚÓÈ ÊÂ Ó·Î‡Ò-
ÚË ‰ÂÌ‰ËÚ‡ Ì‡ ‡ÁÌ˚ı ÒÂÁ‡ı, ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Î‡Ò¸
ÍÓÏÔ¸˛ÚÂÌ‡fl ÔÓ„‡ÏÏ‡ “Alignment”; ‰Îfl „ÂÌÂ-
‡ˆËË 3D-ËÁÓ·‡ÊÂÌËÈ ‚ ÙÓÏ‡ÚÂ wrl/vrml ÒÚÓË-
ÎËÒ¸ ÍÓÌÚÛ˚ Í‡Ê‰ÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ‚ ÔÓ„‡ÏÏÂ
“Trace” [19], ÍÓÚÓ˚Â ‰‡ÎÂÂ Ú‡ÌÒÙÓÏËÓ‚‡ÎËÒ¸
‚ raw-ÙÓÏ‡Ú Ë ‚ ÍÓÏÏÂ˜ÂÒÍÓÈ ÔÓ„‡ÏÏÂ” 3D
View Actify” ÒÓ·Ë‡ÎËÒ¸ ‚ Ó·˘Û˛ ÏÓ‰ÂÎ¸, ÔËÏÂ
ÍÓÚÓÓÈ ‰‡Ì Ì‡ ËÒ. 2.

ç‡ÏË Ú‡ÍÊÂ ‡Á‡·ÓÚ‡Ì ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚È Ô‡ÍÂÚ ÔÓ-
„‡ÏÏ Í‡Í ‰Îfl ‚˚‡‚ÌË‚‡ÌËfl Ë ÔÓÒÚÓÂÌËfl Ò„Î‡ÊÂÌ-
Ì˚ı 3D-Ó·˙ÂÍÚÓ‚, Ú‡Í Ë ‰Îfl ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ‡Ì‡ÎË-
Á‡ ËÒÒÎÂ‰ÛÂÏ˚ı ÒÚÛÍÚÛ Ë ‡ÒÒÚÓflÌËÈ ÏÂÊ‰Û ÌËÏË.
ùÚÓÚ Ô‡ÍÂÚ ÔÓ„‡ÏÏ ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÓÒÚ ‚ ËÒÔÓÎ¸-
ÁÓ‚‡ÌËË Ë ‡‰‡ÔÚËÓ‚‡Ì Í IBM PC, Ì‡˜ËÌ‡fl Ò Pentium 2
Ë ‚˚¯Â. Ñ‡ÌÌ˚È Ô‡ÍÂÚ Ó·Î‡‰‡ÂÚ ·ÓÎÂÂ ¯ËÓÍËÏË
‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚflÏË ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ‡ÌÂÂ ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÏ˚-
ÏË ÔÓ„‡ÏÏ‡ÏË ‰Îfl 3D-ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËÈ.
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Ç‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ‡·ÓÚÂ ÏÓÁ„‡ Ë„‡ÂÚ ıËÏË˜ÂÒ-
ÍËÈ ÒËÌ‡ÔÒ, ‚ÍÎ˛˜‡˛˘ËÈ ÔÂÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÈ ·Û-
ÚÓÌ Ò ÌÂÈÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂ‡ÏË Ë ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍÛ˛
˜‡ÒÚ¸, ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÌÛ˛ ‰ÂÌ‰ËÚÌ˚Ï ¯ËÔËÍÓÏ. Ç
„ËÔÔÓÍ‡ÏÔÂ Ò‡Ï˚ÏË ÍÛÔÌ˚ÏË ¯ËÔËÍ‡ÏË fl‚Îfl-
˛ÚÒfl „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚Â, ÍÓÚÓ˚Â ÒÓ‰ÂÊ‡Ú Ò‚Ó·Ó‰Ì˚Â
ÔÓÎËË·ÓÒÓÏ˚, ‚ÂÓflÚÌÓ, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛˘ËÂ Ó·-
ÌÓ‚ÎÂÌËÂ ÒËÌ‡ÔÒÓ‚. ëÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ, ˜ÚÓ ÚÓÌÍËÂ ¯Ë-
ÔËÍË ÒÔÓÒÓ·Ì˚ Í ÂÚ‡ÍˆËË Ò ÔÂÂıÓ‰ÓÏ ‚ ÔÂÌ¸-
ÍÓ‚˚Â ̄ ËÔËÍË Ë ‰‡ÎÂÂ ‚ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚Â ÒËÌ‡ÔÒ˚. ùÚÓÚ
ÔÓˆÂÒÒ ÔÂÂıÓ‰‡ fl‚ÎflÂÚÒfl Ó·‡ÚËÏ˚Ï Ë ÏÓÊÂÚ
ÒÎÛÊËÚ¸ Â‡Î¸Ì˚Ï ÏÂı‡ÌËÁÏÓÏ, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛˘ËÏ
ÔÎ‡ÒÚË˜ÌÓÒÚ¸ ÒËÌ‡ÔÒÓ‚. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ‚ÒÂ Í‡ÚÂ„ÓËË
¯ËÔËÍÓ‚ ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ÏÂÌflÚ¸ Ò‚Ó˛ ÙÓÏÛ, Ó·˙ÂÏ Ë
ÔÎÓ˘‡‰¸ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË. êÂ‡Î¸Ì˚Ï Ï‡ÍÂÓÏ ÒËÌ‡Ô-
Ò‡ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÚË ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÚËÔ‡ ÔÓÒÚÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒ-

ÍËı ÛÔÎÓÚÌÂÌËÈ: ÔflÚÌËÒÚ˚Â, ÔÂÙÓËÓ‚‡ÌÌ˚Â Ë
ÒÂ„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚Â, ÍÓÚÓ˚Â Ú‡ÍÊÂ ÏÓ„ÛÚ ËÁÏÂ-
ÌflÚ¸ Ò‚Ó˛ ÙÓÏÛ. 

è‡‡‰Ë„Ï‡: “Ó‰ËÌ ¯ËÔËÍ – Ó‰ËÌ ÒËÌ‡ÔÒ” ‚ Ì‡-
ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl, ·Î‡„Ó‰‡fl ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌË˛ ÒÂËÈ-
Ì˚ı ÛÎ¸Ú‡ÚÓÌÍËı ÒÂÁÓ‚ Ë ÚÂıÏÂÌ˚ı ÂÍÓÌÒÚ-
ÛÍˆËÈ, ÒÏÂÌflÂÚÒfl ‡Î¸ÚÂÌ‡ÚË‚ÓÈ ÔËÒÛÚÒÚ‚Ëfl Ì‡
Ó‰ÌÓÏ „Ë·Ó‚Ë‰ÌÓÏ ¯ËÔËÍÂ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚.
èËÏÂ˚ ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı (‰Ó 5) ÔÂÒËÌ‡Ô-
ÚË˜ÂÒÍËı ·ÛÚÓÌÓ‚ Ï¯ËÒÚ˚ı ‚ÓÎÓÍÓÌ Ì‡ÏË Ú‡ÍÊÂ
Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ Ë Ì‡ “ÍÓÎ˛˜Ëı ¯Ë¯Í‡ı” ‰ÂÌ‰ËÚÓ‚
ÔË‡ÏË‰Ì˚ı ÌÂÈÓÌÓ‚ ËÁ ÔÓÎÂÈ 

 

ëÄ2-ëÄ3-ëÄ4

 

„ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ [2]. ñÂÎÂÒÓÓ·‡ÁÌÓÒÚ¸ ÔËÒÛÚÒÚ‚Ëfl
ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÒËÌ‡ÔÒÓ‚ Ì‡ Ó‰ÌÓÏ ¯ËÔËÍÂ ÏÓÊÂÚ
·˚Ú¸ Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸˛ ÔÂÂ‡·ÓÚÍË ÔÓÒÚÛ-
Ô‡˛˘ÂÈ ËÌÙÓÏ‡ˆËË ÛÊÂ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ Ï‡ÎÓÈ ˜‡ÒÚË
‰ÂÌ‰ËÚ‡ – ÓÚ‰ÂÎ¸ÌÓÏ ̄ ËÔËÍÂ. ç‡¯Ë ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl
ÔÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú, ˜ÚÓ ˜ËÒÎÓ Ú‡ÍËı ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÒË-
Ì‡ÔÒÓ‚ Ì‡ „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚ı ¯ËÔËÍ‡ı ÌÂ ÔÂ‚˚¯‡ÂÚ
0.1% ÓÚ ‚ÒÂÈ ÔÓÔÛÎflˆËË „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚ı ¯ËÔËÍÓ‚,
ÚÓ„‰‡ Í‡Í ˜ËÒÎÓ „Ë·Ó‚Ë‰Ì˚ı ¯ËÔËÍÓ‚ ‚ ÔÓÎÂ 

 

ëÄ1

 

„ËÔÔÓÍ‡ÏÔ‡ Í˚Ò˚ Ë ÒÛÒÎËÍ‡ Ó·˚˜ÌÓ ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ
ÓÍÓÎÓ 12–14% ÓÚ ‚ÒÂÈ ÔÓÔÛÎflˆËË ÒËÌ‡ÔÒÓ‚.

ê‡·ÓÚ‡ ‚˚ÔÓÎÌÂÌ‡ ÔË ÔÓ‰‰ÂÊÍÂ êÓÒÒËÈÒÍÓ„Ó
ÙÓÌ‰‡ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ („‡ÌÚ˚
‹ 02-04-48890, 02-04-48877, 03-04-48747) Ë The Le-
verhulme Trust grant (F00269G).
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