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Исследована деполяризация желудочка сердца радужной форели Oncorhynchus mykiss (n = 14) при уве-
личении частоты сердечных сокращений. Показано, что при навязанном суправентрикулярном ритме
от 30 до 60 уд/мин волна деполяризации от очагов наиболее раннего возбуждения, расположенных
вблизи атриовентрикулярного отверстия, первоначально распространяется на субэндокардиальный
трабекулярный слой некомпактного миокарда, и далее движется по направлению к эпикарду и вдоль
стенки. Это свидетельствует о некоторых предпочтительных путях проведения возбуждения от пейсме-
керной зоны к субэндокардиальным сердечным миоцитам. Независимо от частоты сердечного ритма,
основная закономерность возбуждения желудочка сердца радужной форели заключается в движении
волны деполяризации с захватом всей толщи стенок миокарда с опережающей по времени активацией
субэндокарда по сравнению с субэпикардом от дорсальных областей основания в базоапикальном и
вентральном направлениях. При ритме с частотой 50–60 уд/мин движение волны деполяризации в ба-
зальных отделах желудочка инвертируется на вентродорсальное направление.
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ВВЕДЕНИЕ

При исследовании адаптации организма рыб к
различным условиям среды обитания особое вни-
мание уделяется деятельности сердечно-сосуди-
стой системы, так как ее нарушение является од-
ним из основных факторов, ограничивающих жиз-
недеятельность организма в изменившихся
условиях. На любые стрессогенные изменения
окружающей среды возникает комплекс физиоло-
гических реакций, связанных преимущественно с
увеличением сердечного выброса, который реали-
зуется за счет увеличения частоты сердечных со-
кращений (ЧСС) [1]. Природная изменчивость
ЧСС как фактора увеличения насосной функции
реализуется через увеличение электрической и ме-
ханической гетерогенности сердца [2]. Неоднород-
ность сердца тесно связана с эволюцией развития
системы. Тем самым чем она сложнее, тем более
выражена ее гетерогенность, обусловливающая
многообразие механизмов реагирования на раз-
личные стимулы [3]. Строение сердца рыб свиде-
тельствует о законченной морфологически и функ-
ционально эволюционно-детерминированной

структуре миокарда, которая обеспечивает работу
сердца рыб в широком диапазоне изменений усло-
вий окружающей среды. Стенка желудочка сердца
рыб состоит из губчатого и компактного миокарда,
степень развития которого зависит от среды обита-
ния и образа жизни животного [4]. Известно, что
эктотермные позвоночные животные имеют отно-
сительно медленный синусно-предсердный ритм
сердца [5], недостаточно развитую проводящую
систему сердца и низкий уровень метаболических
реакций [6]. Вместе с тем ряд исследователей [7]
обнаружили в трабекулах сердца у рыб Danio rerio
мышечные пучки, подобные проводящей системе
Гиса–Пуркинье у млекопитающих. Факторами,
ограничивающими адаптацию организма рыб к из-
менившимся факторам среды обитания, являются
частота сердечного ритма [8, 9] и пространственно-
временная организация процесса возбуждения
миокарда, которая во многом определяет сократи-
тельную и насосную функцию сердца [10]. К насто-
ящему времени изучена последовательность депо-
ляризации миокарда желудочка у костистых рыб:
щуки, европейского хариуса [10], карпа [11] и трес-
ки [12] при синусно-предсердном ритме в экспери-
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ментах in situ. Установлено, что у подвижных видов
рыб (европейского хариуса, щуки) волна деполя-
ризации от ранних очагов возбуждения, располо-
женных в субэндокардиальных слоях основания
желудочка вблизи атриовентрикулярного отвер-
стия, движется по направлению к эпикарду и вдоль
стенки основания и далее по направлению к вен-
тральным областям основания и верхушки желу-
дочка [10]. Для малоподвижных видов костистых
рыб (карпа, трески), у которых стенка желудочка
имеет тонкий компактный слой и толстый губча-
тый слой, характерен трансмуральный градиент
деполяризации от эндокарда к эпикарду во всех об-
ластях желудочка [11, 12]. Вместе с тем остается от-
крытым вопрос о том, каким образом изменится
процесс деполяризации миокарда желудочка рыб
при предсердной искусственной электрической
стимуляции и при какой частоте сердечных сокра-
щений сохранится физиологическая последова-
тельность возбуждения миокарда, присущая для
синусно-предсердного ритма, обеспечивающая
функциональную деятельность сердца рыб.

Цель работы – изучение закономерностей про-
цесса возбуждения миокарда желудочка радужной
форели Oncorhynchus mykiss (Walbaum, 1792) при ис-
кусственной предсердной электрической стимуля-
ции.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследование выполнено в соответствии с меж-
дународными правилами обращения с экспери-
ментальными животными [13] и одобрено локаль-

ным этическим комитетом Института физиологии
Коми НЦ УрО РАН.

Эксперименты проведены на 14 радужных фо-
релях O. mykiss обоего пола массой тела 1.1 ± 0.2 кг
(масса сердца – 2.1 ± 0.8 г; масса желудочка – 1.9 ±
± 0.8 г), адаптированных в садках прудового хозяй-
ства к естественной температуре воды 5–7°С. Для
обездвиживания рыбу оглушали. Затем животных
фиксировали в дорсальном положении тела в лот-
ке, наполненном речной водой при температуре 5–
7°С. В ротовую полость вставляли резиновый
шланг, по которому для обеспечения искусствен-
ного дыхания через жабры под небольшим давле-
нием непрерывно пропускали речную воду из пру-
да через аэратор, также при температуре 5–7°С.
Продольным разрезом вскрывали грудную полость
и перикард, затем обнажали сердце. В миокард же-
лудочка перпендикулярно его стенкам вводили
3 интрамуральные иглы, состоящие из 4 макро-
электродов, расположенных на одинаковых рас-
стояниях вдоль центральной иглы (рис. 1). Две иг-
лы располагались на вентральной и дорсальной
сторонах основания желудочка, а третья игла была
введена в область верхушки желудочка (рис. 1). От
электродов регистрировали униполярные электро-
граммы (ЭГ) с помощью 128-канальной кардиото-
пографической установки (разработана АОЗТ СП
“Геософт-Истлинк (“Геолинк”) совместно с Ин-
ститутом физиологии Коми НЦ УрО РАН при уча-
стии АОЗТ “ВНИИМП-ВИТА”). Температура те-
ла экспериментальных животных в процессе ис-
следования поддерживалась в пределах 5–7°С.

В каждом миокардиальном отведении опреде-
ляли момент активации (время деполяризации)

Рис. 1. Схема расположения интрамуральных игл в желудочке сердца радужной форели. Сагиттальная плоскость: П –
предсердие сердца; Ж – желудочек; а – вентральная и б – дорсальная стороны желудочка; 1–2 – расположение интраму-
ральных игл в основании; 3 – игла в области верхушечки желудочка. Стрелкой показано место нанесения электрического
стимула.

ПП

ЖЖ

1

б

3

а
2



44

ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ  том 56  № 1  2020

КИБЛЕР и др.

(по показателю dV/dt min в период комплекса
QRS). Дисперсию времени активации определяли
как разность между максимальным и минималь-
ным значениями каждого показателя.

Частоту сердечных сокращений изменяли по-
средством электрокардиостимуляции при помо-
щи диагностического электрокардиостимулятора
ЧЭЭКС п-3 “Вектор-МС”. Стимулировали пред-
сердие (рис. 1) стимулами длительностью 2 мс и
амплитудой 2–4 V в диапазоне от исходного синус-
но-предсердного ритма до максимальной частоты
сердечных сокращений, при которой возникали
нарушения деятельности сердца – от 30 уд/мин до
60 уд/мин с шагом 10 уд/мин. Результаты стати-
стически анализировали с помощью программы
BIOSTAT 4.03. с использованием критерия Уил-
коксона и Манна–Уитни [14].

Различия признавались достоверными при
уровне значимости p < 0.05. Данные представлены
как среднее ± стандартное отклонение (М ± σ).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Изначальная частота сердечных сокращений
при t = 5–7°C находилась в пределах от 18 до
27 уд/мин. Исследованные животные отличались
по усвоению частотного ритма. Так, у шести осо-
бей неусвоение частотного ритма произошло по-
сле 40 уд/мин, у четырех – после 50 уд/мин и у че-
тырех – после 60 уд/мин. При синусно-предсерд-
ном ритме от очагов наиболее раннего
возбуждения, расположенных вблизи атриовен-
трикулярного отверстия, волна деполяризации
первоначально распространяется на субэндокар-
диальные слои трабекулярной области и далее дви-
жется по направлению к эпикарду и вдоль стенки с
опережающей незначительной разницей по време-
ни возбуждения субэндокарда, по сравнению с
субэпикардом. Это свидетельствует о некоторых
предпочтительных путях проведения возбуждения
от пейсмекерной зоны к субэндокардиальным сер-
дечным миоцитам [7]. Так, волна деполяризации
от области основания желудочка на его дорсальной
стороне (рис. 1, 1) продвигалась по направлению к
его верхушке (рис. 1, 3) и одновременно к вен-
тральным областям основания (рис. 1, 2). При воз-
буждении толщи стенок желудочка в некоторых
областях имелся незначительный трансмуральный
градиент деполяризации, и субэндокардиальные
слои в зонах введения электродов возбуждались на
6–9 мс раньше субэпикардиальных слоев (p < 0.05).

Основная закономерность активации миокарда
желудочка у радужной форели, как и у других видов
костистых рыб, заключается в движении волны де-
поляризации от очагов наиболее раннего возбуж-
дения, расположенных вблизи атриовентрикуляр-
ного отверстия. Далее она первоначально распро-
страняется на субэндокардиальные слои в

некомпактной трабекулярной области и затем дви-
жется по направлению к эпикарду с одновремен-
ным продвижением вдоль стенок желудочка сердца
от его дорсальных областей в базоапикальном и
вентральном направлениях с незначительным опе-
режением по времени возбуждения субэндокарда,
по сравнению с субэпикардом [10–12]. Такие зако-
номерности распространения волны деполяриза-
ции и соответствующая последовательность охвата
возбуждением, вероятнее всего, обусловлены в ос-
новном миогенным характером передачи возбуж-
дения в основной массе миокарда желудочка рыб
[10]. Существенного трансмурального градиента
деполяризации, обнаруженного ранее в миокарде
желудочка карпа [11] и трески [12], у радужной фо-
рели мы не наблюдали.

При навязанных ритмах (n = 12) движение вол-
ны активации также происходило от дорсальной
области основания сердца к верхушке и к вентраль-
ным областям с базоапикальным и дорсовентраль-
ным градиентами деполяризации, то есть, как и
при синусно-предсердном ритме (рис. 2). Так, в
области основания (электрод 1, рис. 1) субэндокар-
диальные слои деполяризовались приблизительно
на 5 мс раньше субэпикардиальных. Отрицатель-
ная форма внеклеточных потенциалов свидетель-
ствует, что электрод находился вблизи зоны ранне-
го возбуждения. В области основания на вентраль-
ной стороне желудочка (электрод 2, рис. 1)
субэндокардиальные, интрамуральные и субэпи-
кардиальные слои возбуждались почти одновре-
менно. Подобная закономерность наблюдается и
при активации толщи миокарда верхушки желу-
дочка (электрод 3, рис. 1). Положительная форма
внеклеточных потенциалов в области верхушки
желудочка свидетельствует, что в данной области
завершается процесс деполяризации миокарда.
Достоверной разницы по времени возбуждения
субэндокардиальных, интрамуральных и субэпи-
кардиальных слоев миокарда, по сравнению с си-
нусно-предсердным ритмом, не выявлено. При
увеличении частоты стимуляции от 30 до 60 уд/мин
выявлены разнонаправленные изменения времени
прихода волны деполяризации к регистрируемым
электродам (n = 12), по сравнению с синусно-пред-
сердным ритмом. При навязанной частоте 50–
60 уд/мин выявлено изменение траектории движе-
ния волны деполяризации в основании желудочка
с дорсовентрального на вентродорсальное направ-
ление. В результате этого первоначально возбужда-
лись области миокарда в зоне введения первого
электрода, затем второго и далее почти одновре-
менно третьего (расположение электродов на
рис. 1). Общая последовательность распростране-
ния волны возбуждения желудочка форели значи-
мо не изменялись при увеличении ЧСС, по сравне-
нию с синусно-предсердным ритмом.

Ранее нами было показано [2], что природная
изменчивость ЧСС, обеспечивающая функцио-
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нальную деятельность сердца в экстремальных
условиях, реализуется через электрическую гетеро-
генность миокарда. В данном исследовании гетеро-
генность деполяризации желудочка сердца у радуж-
ной форели не претерпевала существенных измене-
ний. Выявленная в эксперименте функциональная
гомогенность деполяризации миокарда, вероятно,
вызвана практически одновременным открытием
Na+ и потенциал зависимых Са2+ каналов, что уве-
личивает вклад кальциевого компонента деполя-
ризующего тока и улучшает межклеточное взаимо-
действие [15].

Кроме того, у рыб существует двунаправленная
регуляция частоты сердечных сокращений (учаще-
ние или замедление) со стороны парасимпатиче-
ской нервной системы [16]. Роль ускорительного
эффекта холинэргической стимуляции в данном
случае реализуется в основном входящим Na+ то-
ком. Взаимодействие ацетилхолина с М-холиноре-
цепторами вызывает гиперполяризацию мембра-
ны, в результате чего потенциалозависимый Na+

ток возрастает. Последующая инактивация ион-

ных каналов происходит с определенной задерж-
кой, и возросший натриевый ток, обеспечивая
определенную степень деполяризации, приводит к
увеличению ритма сердца [17]. При снижении INa
после инактивации натриевых каналов вклад каль-
циевой компоненты деполяризующего тока (IСa)
увеличивается, что определяет его ключевую роль в
распространении волны деполяризации в миокар-
де [15].

Таким образом, у исследованных рыб не обна-
ружено существенных отличий в пространственно-
временной последовательности активации желу-
дочка сердца при навязанном ритме до 50 уд/мин,
по сравнению с синусно-предсердным ритмом.
В миокарде желудочка волна деполяризации дви-
жется вдоль стенок желудочка сердца с одномо-
ментным захватом всей их толщи и в ограничен-
ных областях под небольшим углом к субэндокар-
диальной и субэпикардиальной поверхностям.
Электрическая стимуляция предсердий с частотой
выше 50 уд/мин вызывает десинхронизацию в про-
странственно-временном соотношении процессов

Рис. 2. Электрограммы (ЭГ) при навязанном ритме 30 уд/мин от интрамуральных игольчатых электродов, введенных в
желудочек сердца радужной форели. 1 – дорсальная, 2 – вентральная стороны основания, 3 – область верхушечки. А –
субэндокард, Б – интрамуральные слои, В – субэпикард. Момент прибытия волны возбуждения к электродам отмечен
пересекающими ЭГ линиями. Слева от ЭГ расположен стимулирующий импульс. Время в миллисекундах.
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деполяризации в виде инверсии направления дви-
жения волны деполяризации в базальных отделах с
дорсовентрального на вентродорсальное, что, ве-
роятно, влияет на последовательность сокращения
трабекул некомпактного миокарда. При предсерд-
ной электрической стимуляции у радужной форе-
ли при температуре водной среды 5–7°C макси-
мальная частота сердечных сокращений составила
60 уд/мин, выше которой деятельность сердца со-
провождалась нарушением его электрофизиологи-
ческих параметров. Не исключено, что при других
диапазонах температур эти закономерности со-
блюдаться не будут, так как показатели ионных то-
ков в клетках миокарда рыб подвержены воздей-
ствию колебаний температуры [18]. Кроме того,
при исследовании влияния температуры на мор-
фометрические показатели миокарда самцов ра-
дужной форели показано [4], что относительная
масса желудочка у животных, акклиматизирован-
ных к 4°С, была значительно больше, чем у особей,
адаптированных к 12°С, а компактный миокард ак-
климатизированных к холодной температуре воды
рыб был более тонким, в то время как количество
губчатого миокарда было увеличено. Вопрос о том,
каким образом морфологические показатели желу-
дочка сердца рыб, изменяющиеся в зависимости от
температуры окружающей среды, отразятся на воз-
буждении их миокарда, остается открытым.
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Does Atrial Electrical Stimulation to the Sequence of Depolarization 
of the Ventricles of Rainbow Trout Oncorhynchus mykiss?

N. A. Kiblera,#, V. P. Nuzhnya, S. N. Kharina, and D. N. Shmakova

a Institute of Physiology of Komi Science Center of the Urals Branch of the Russian Academy of Sciences,
FRC Komi SC UB RAS, 167982, Russia, Komi Republic, Syktyvkar, 50 Pervomayskaya st., GSP-2

#e-mail: natanadya@mail.ru

The process of activation of the heart ventricle of rainbow trout Oncorhynchus mykiss (n = 14) with increasing
heart rate was investigated. It is shown that the sequence of activation of the ventricle of the heart with the im-
posed supraventricular rhythm from 30 to 60 beats/min does not differ significantly from that, in comparison
with the sinus-atrial rhythm. The basic pattern of activation of the myocardium of ventricle is the movement of
the waves of depolarization with simultaneous capture of the entire thickness of the walls of the ventricle of the
fish from dorsal areas of the foundation in base-apical and ventral directions.

Keywords: depolarization of the myocardium, the myocardium of the ventricle, heart rate, rainbow trout Onco-
rhynchus mykiss
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