
16

 SCIENTIFIC REVIEW   № 2,  2019 

 biological  SCIENCES (03.01.00, 03.02.00, 03.03.00) 
УДК 612.172.4

КОНВЕРГЕНЦИЯ И ДИВЕРГЕНЦИЯ ВОЗБУЖДЕНИЯ  
ЖЕЛУДОЧКОВ СЕРДЦА У ОВЦЫ И СОБАКИ

Шмаков Д.Н., Нужный В.П., Киблер Н.А.
Институт физиологии Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук, 

ФИЦ Коми НЦ УрО РАН, Сыктывкар, e-mail: shmakov@physiol.komisc.ru

С помощью интрамуральной мультиполярной техники изучена последовательность деполяризации ми-
окарда желудочков у овец и собак. Сравнительно-физиологический анализ выявил четыре основных этапа 
деполяризации. В первую стадию деполяризации очаги возбуждения у  обоих видов животных находятся 
в су6эндокарде средней трети левой и верхушечной трети правой сторон перегородки. Вторая стадия у овцы 
характеризуется большим числом очагов возбуждения, рассредоточенных по всему миокарду желудочков. 
У собак они расположены только в субэндокардиальных слоях миокарда. В течение третьей фазы деполя-
ризации у овец возбуждается основная масса желудочков, у собак только лишь примыкающая к эндокарду 
треть массы свободных стенок и нижние две трети перегородки. В четвертую (конечную) фазу у обоих видов 
животных возбуждаются в основном верхняя треть перегородки и выводной конус легочной артерии. Специ- 
фика быстрой деполяризации желудочков сердца у овец обусловлена наличием густой сети волокон Пурки-
нье, пронизывающих толщу миокарда вплоть до эпикарда и проводящих электрический импульс с бόльшей 
скоростью, чем мышечные клетки. За счет большого числа очагов первичной негативности у овец волна ак-
тивации почти одновременно распространяется в радиальных и тангенциальных направлениях и деполяри-
зует основную массу желудочков сердца. У собак за счет волокон Пуркинье возбуждаются только субэндо-
кардиальные слои, далее волна активации чисто миогенным путем деполяризует субэпикардиальные слои. 
Показано, что дискордантность комплексов QRS у собак и овец обусловлена спецификой последователь-
ности деполяризации и соответствующим вкладом в ЭКГ электрической активности субэндокардиальных, 
интрамуральных и субэпикардиальных слоев миокарда. При электрокардиографических исследованиях со-
бак и овец необходимо учитывать специфику активации миокарда и дискордантную форму комплексов QRS, 
регистрируемых в сопоставимых отведениях ЭКГ. 
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овца, собака 

CONVERGENCE AND DIVERGENTION OF EXCITATION OF THE HEART 
VENTRICLES IN THE SHEEP AND THE DOG

Shmakov D.N., Nuzhnyy V.P., Kibler N.A.
Institute of Physiology of Коmi Science Centre of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, 

FRC Komi SC UB RAS, Syktyvkar, e-mail: shmakov@physiol.komisc.ru

Using the intramural multipolar technique, the sequence of depolarization of the ventricular myocardium in 
sheep and dogs was studied. Comparative physiological analysis revealed four main stages of depolarization. In the 
first stage of depolarization, the foci of excitation in both species of animals are located in the sundocardium of the 
middle third of the left and apical third of the right side of the septum. The second stage in a sheep is characterized 
by a large number of foci of excitation, which is dispersed throughout the ventricular myocardium. In dogs, they 
are located only in the subendocardial layers of the myocardium. During the third phase of depolarization, the main 
mass of the myocardium of the ventricles are excited in sheep, in dogs only one third of the mass of the free walls 
adjacent to the endocardium, and the lower two thirds of the septum. In the fourth (final) phase, in both species 
of animals, the upper third of the septum and the outlet cone of the pulmonary artery are mainly excited. The 
specificity of rapid depolarization of the ventricles of the heart in sheep is due to the presence of a thick network of 
Purkinje fibers penetrating the myocardium up to the epicardium and conducting an electrical impulse at a faster 
rate than muscle cells. Due to the large number of foci of primary negativity in sheep, the wave of activation 
almost simultaneously propagates in radial and tangial directions and depolarizes the main mass of the myocardium 
of ventricles. In dogs, due to Purkinje fibers, only subendocardial layers are excited, then the wave of activation 
depolarizes the subepicardial layers in a purely myogenic way. It was shown that the discordance of QRS complexes 
in dogs and sheep is due to the specificity of the depolarization sequence and the corresponding contribution to 
the ECG of the electrical activity of the subendocardial, intramural and subepicardial myocardial layers. When 
electrocardiographic studies of dogs and sheep, it is necessary to take into account the specificity of myocardial 
activation and the discordant form of QRS complexes recorded in comparable ECG leads.
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Ранее нами  [1] были описаны сформи-
ровавшиеся в ходе исторического развития 
у  разных классов позвоночных животных 
четыре способа охвата возбуждением ми-
окарда желудочков. Было показано, что 
у  копытных животных (северные олени, 
овцы) возбуждение миокарда желудочков 

происходит путем многофокальной депо-
ляризации. У хищных животных (белые 
песцы, собаки) активация миокарда желу-
дочков происходит вспышечно-последова-
тельным способом активации. Вместе с тем 
до сих пор не проведен анализ сходства 
и различий между основными этапами по-
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следовательности возбуждения миокарда 
желудочков, сформировавшихся в ходе фи-
логенетического развития у  собак и  овец. 
Кроме того, при исследовании электро-
кардиограмм у  разных видов животных 
показано  [2, с.  174–185], что у  копытных 
животных, в том числе и у овец, комплекс 
QRS в отведении по продольной оси сердца 
представлен преимущественно отрицатель-
ной формой rS типа. У хищных животных, 
в том числе и у собак, суммарный началь-
ный желудочковый комплекс ЭКГ является 
положительным. Целью данной работы яв-
ляется сравнительный анализ процесса де-
поляризации миокарда желудочков у собак 
и  овец и  на его основе выяснение причин 
дискордантности начального желудочково-
го комплекса у этих видов животных. 

Материалы и методы исследования
Опыты проведены на 14 взрослых ов-

цах и 12 беспородных собаках разного пола 
и  возраста. При обращении с  животными 
соблюдали международные правила (Guide 
for the Care and Use of Laboratory Animals – 
публикация US National Institutes of Health: 
NIH Publication № 85–23, ред. 1996). Работа 
одобрена локальным этическим комитетом 
ФГБУН Института физиологии Коми НЦ 
УрО РАН. Животных наркотизировали ти-
опенталом натрия (30–50 мг/кг, внутрибрю-
шинно), переводили на искусственную вен-
тиляцию легких. Грудную клетку вскрывали 
на ее левой половине в  пятом межреберье 
и  для доступа к  сердцу четвертое и  пятое 
ребро раздвигали с  помощью ранорасши-
рителя. Продольным разрезом вскрывали 
сердечную сумку и  в  миокард желудочков 
параллельно их основанию вводили мно-
жественные игольчатые электроды, состоя-
щие из платинированных макроэлектродов, 
расположенных на одинаковых расстояниях 
вдоль центральной иглы, от которых реги-
стрировали электрограммы в униполярных 
и  биполярных oтведениях. В течение каж-
дого эксперимента электрическую актив-
ность записывали от нескольких сотен то-
чек миокарда желудочков. На основании 
анализа электрограмм строили хронотопо-
графические карты последовательности ак-
тивации миокарда желудочков.

Результаты исследования  
и их обсуждение

Длительность процесса реполяризации 
желудочков сердца у  овец варьировала от 
32 до 50 мс, составляя в среднем 40 ± 11 мс, 
у собак – от 35 до 55 мс, составляя в среднем 
42 ± 4 мс. В первую (начальную) стадию де-
поляризации (00–05 мс) очаги возбуждения 
у обоих видов животных находятся в зонах 

субэндокарда на границе нижней и средней 
трети левой стороны перегородки и в субэн-
докарде правой стороны перегородки в об-
ласти соединения ее со свободной стенкой 
(рисунок). У овец в данный период времени 
иногда наблюдается ряд дополнительных 
очагов негативности, в  частности под ос-
нованиями пaпиллярных мышц свободных 
стенок желудочков. 

Вторая фаза деполяризации (05–10 мс) 
у овец характеризуется многочисленностью 
очагов возбуждения, которые регистриру-
ются во многих зонах миокарда, исключая 
части основания желудочков и  верхнюю 
треть межжелудочковой перегородки. У со-
бак в этот период времени очаги возбужде-
ния находятся в основном в субэндокарди-
альных слоях свободных стенок желудочков 
и  во внутренних слоях центральных обла-
стей перегородки. 

Третья (быстрая) стадия деполяризации 
(10–20 мс) у  овец характеризуется много-
фокусной деполяризацией и возбуждением 
основной массы свободных стенок и  ниж-
них двух третей перегородки. У собак 
в  быструю фазу деполяризации (10–15 мс) 
возбуждается примерно треть массы сво-
бодных стенок, примыкающей к эндокарду 
и нижние две трети перегородки. 

 В четвертую (предпоследнюю) ста-
дию деполяризации (20–30 мс) у овец про-
исходит возбуждение внутренних и  субэ-
пикардиальных слоев оснований правой 
и  левой свободных стенок (они не вошли 
в  сагиттальный разрез сердца) и  начина-
ется процесс деполяризации верхней тре-
ти межжелудочковой перегородки. Фронт 
волны деполяризации при этом нanpавлен 
в основном снизу вверх. У собак (15–25 мс) 
наблюдается последовательное движение 
волны деполяризации от внутренних слоев 
миокарда к наружным. В конечную стадию 
деполяризации в последнюю очередь у обо-
их видов животных воз6уждаются одина-
ковые области миокарда, в  частности вы-
водной конус легочной артерии и  верхние 
зоны межжелудочковой перегородки. Воз-
буждение перегородки у собак происходит 
в  основном снизу вверх и  слева направо, 
у овец – снизу вверх и как слева направо, так 
и  справа налево. Процесс деполяризации 
желудочков сердца у собак и овец заканчи-
вается к 40 мс. Поскольку охват возбужде-
нием миокарда желудочков у овец и собак 
рассмотрен схематически только в  сагит-
тальном разрезе сердца, поэтому многие 
детали процесса деполяризации, в  частно-
сти в конечную фазу деполяризации, кото-
рые идентичны у обоих видов животных, не 
нашли своего отражения в описании этого 
процесса.
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Результаты исследований показывают, 
что сходство последовательности процессов 
возбуждения миокарда желудочков наблюда-
ется в начале активации у обоих видов жи-
вотных (00–05 мс), предпоследнем (у  овец 
20–30 мс; у  собак 15–25 мс) и  конечном 
(у  овец 30–40 мс, у  собак 25–40 мс) пери-
одах деполяризации. Основные различия 
в процессе активации миокарда желудочков 
у овец по сравнению с собаками происходят 
на втором этапе деполяризации (5–10 мс), 
когда у  овец возникает множество очагов 
возбуждения, расположенных по всему ми-
окарду вплоть до эпикарда. И более всего 
различий в активации миокарда происходит 
в третий период деполяризации (у овец – 10–
20 мс; у собак – 10–15 мс). У овец в резуль-
тате быстрой активации основная мышечная 
масса желудочков сердца возбуждается в те-
чение 10 мс, а у собак одновременной акти-
вацией охватывaются только лишь субэндо-
кардиальные слои, что составляет примерно 
треть мышечной массы желудочков, а затем 
у собак наблюдается последовательное дви-
жение волны деполяризации от внутренних 
возбужденных слоев миокарда к  эпикарду. 
Эти различия в  активации вполне можно 
объяснить спецификой распределения про-
водящих волокон Пуркинье и  внутренней 
архитектоникой мышечных слоев миокарда. 
Согласно гистологическим данным, у со6ак 
в  желудочках сердца сердечные проводя-
щие миоциты (волокна Пуркинье) залегают 

в основном под эндокардом [3, 4], а у овец 
волокна Пуркинье образуют обширную су-
бэндокардиальную сеть и,  пронизывая тол-
щу миокарда желудочков, достигают эпи-
карда [5–7]. Вследствие наличия густой сети 
волокон Пуркинье, проводящих электри-
ческий импульс с  большей скоростью, чем 
мышечные клетки, во многих зонах миокар-
да овец первоначально образуется большое 
число очагов негативности, от которых за-
тем деполяризующая волна начинает почти 
одновременно распространяться в  радиаль-
ных и тангециальных направлениях. У собак 
подобная картина наблюдается только в су-
бэпикардиальных слоях, а  затем передача 
возбуждения происходит чисто миогенным 
путем, в  результате которого в  наружных 
слоях наблюдается последовательное рас-
пространение волны деполяризации. 

Нами проведено сопоставление ком-
плекса QRS электрокардиограммы, зареги-
стрированной в  отведении по продольной 
оси сердца, с  результатами анализа экспе-
риментальных данных по распространению 
волны возбуждения в миокарде желудочков 
у хищных (собака, белый песец) и копытных 
(овца, северный олень) животных [1]. Пока-
зано, что у собак в отведениях электрокарди-
ограммы по продольной оси сердца началь-
ный желудочковый комплекс представлен 
формой qRs или Rs, у овец – формой rS. Эти 
результаты согласуются с ранее полученны-
ми данными [2, с. 174–185] о суммарном от-

Схема последовательности деполяризации желудочков сердца овцы и собаки (в мс)
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рицательном соотношении зубцов комплекса 
QRS у овец и положительном у собак. Сопо-
ставление элементов электрокардиограммы 
с  результатами анализа экспериментальных 
данных по распространению волны воз-
буждения в  миокарде, позволило нам, по 
существу, объяснить дискордантность ком-
плексов QRS у  собак и  овец, как специфи-
кой последовательности деполяризации, так 
и  соответствующим вкладом в Э КГ элек-
трической активности субэндокардиальных, 
интрамуральных и субэпикардиальных сло-
ев миокарда. Учитывая анатомические осо-
бенности и специфику активации миокарда 
у крупного рогатого скота, М.П. Рощевский 
предложил систему фронтальных и  сагит-
тальных отведений, которая применима для 
регистрации и анализа ЭКГ и у других видов 
копытных животных, в том числе у овец [2, 
с. 82–112]. При электрокардиографических 
исследованиях собак наибольшее распро-
странение получил метод регистрации ЭКГ 
в отведениях от конечностей. Вместе с  тем 
данные об электрофизиологической ин-
формативности электрокардиографических 
комплексов QRS до настоящего времени 
остаются спорными. Нами показано  [8], 
что электрокардиограммы в  отведениях от 
конечностей у  собак являются малоинфор-
мативными для определения локализации 
эктопических очагов в  миокарде желудоч-
ков. Поэтому для исследования биоэлектри-
ческой активности собак также желательна 
разработка новых физиологически обосно-
ванных систем отведений ЭКГ. Так, реги-
страция и анализ ЭКГ у собак посредством 
разработанных ранее систем отведений для 
крупного рогатого скота [2, с. 82–112] пока-
зали, что второе и третье сагиттальные отве-
дения являются в достаточной мере инфор-
мативными для исследования электрической 
деятельности сердца собак [9]. Таким обра-
зом, при электрокардиографических иссле-
дованиях собак и  овец необходимо учиты-
вать специфику активации миокарда у  того 
и другого вида животных и, соответственно, 
при анализе учитывать дискордантную фор-
му электрокардиографических комплексов 
QRS, регистрируемых в  сопоставимых от-
ведениях ЭКГ.

По типу активации миокарда желудочков 
овцы оказались идентичны другим видам ко-
пытных животных, крупному рогатому скоту 
и козам, северным оленям [1]. Суровые эко-
логические условия не наложили отпечатка 
на последовательность охвата возбуждением 
миокарда желудочков северных оленей [1]. 
Это подтверждает точку зрения [2, с. 295], 
что активация миокарда типа «вспышки», 
в  результате которой в  течение короткого 
промежутка времени возбуждается основная 

масса желудочков сердца, сложилась у пар-
нокопытных в процессе эволюции. Очевид-
но, в процессе филогенетического развития 
морфофункциональная адаптация сердца 
к среде обитания шла как по пути усложне-
ния строения сердца и появления специфиче-
ских тканевых структур, так и в направлении 
формирования разной последовательности 
возбуждения миокарда [10].

Таким образом, сравнительно-физио-
логический анализ активации миокарда же-
лудочков у  овец и  собак показал сходную 
последовательность распространения воз-
буждения на начальном и  завершающем 
этапах процесса деполяризации. Отличи-
тельной чертой активации миокарда у овец 
является наличие фазы многофокусной де-
поляризации, в результате которой в течение 
10 мс возбуждается основная масса миокар-
да свободных стенок и нижних двух третей 
перегородки. Собаки и  овцы в  сопостави-
мых электрокардиографических отведениях 
по продольной оси сердца имеют дискор-
дантную форму начального желудочкового 
комплекса: у  собак суммарное соотноше-
ние зубцов комплекса QRS положительное, 
у  овец  – отрицательное. В ветеринарной 
практике при анализе ЭКГ у овец и собак не-
обходимо учитывать дискордантную форму 
комплекса QRS.
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