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Ðàññìàòðèâàþòñÿ êëàññè÷åñêàÿ òåîðèÿ àðèòìîãåíåçà, êëåòî÷íûå è ïðîñòðàíñòâåííûå ìåõàíèçìû ôàçîâûõ
èçìåíåíèé âî âðåìÿ øîêà, ôóíäàìåíòàëüíûé ìåõàíèçì àðèòìîãåíåçà - ôàçîâàÿ ñèíãóëÿðíîñòü âûçâàííàÿ
âèðòóàëüíûìè ýëåêòðîäàìè è åãî òðåõìåðíàÿ ïðèðîäà.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: àðèòìîãåíåç, ôëóîðåñöåíòíîå êàðòèðîâàíèå, ôàçîâàÿ ñèíãóëÿðíîñòü, âèðòóàëüíûå
ýëåêòðîäû, ýëåêòðîêàðäèîñòèìóëÿöèÿ, äåôèáðèëëÿöèÿ

The classic theory of arrhythmogenesis, cellular and spatial mechanisms of phasic changes during shock, and
fundamental mechanism of arrhythmogenesis, namely, the phasic singularity produced by virtual electrodes and its
three-dimensional origin are considered.
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ìîãåíåçà, êîòîðàÿ äîìèíèðîâàëà áîëåå ïîëóâåêà [6]. Ýòîò
ìåõàíèçì èçó÷àëñÿ è óòî÷íÿëñÿ íåñêîëüêèìè ïîêîëåíè-
ÿìè èññëåäîâàòåëåé [8, 10, 14, 15] è èçâåñòåí êàê òåîðèÿ
êðèòè÷åñêîé òî÷êè [14] èëè ôàçîâîé ñèíãóëÿðíîñòè [10],
âûçâàííîé ñòèìóëîì.

Ðèñ. 1 èëëþñòðèðóåò ýòó òåîðèþ íà íàèáîëåå ïðî-
ñòîì ñëó÷àå àðèòìîãåíåçà, âûçâàííîãî òî÷å÷íîé ýïè-
êàðäèàëüíîé ñòèìóëÿöèåé. Òåîðèÿ êðèòè÷åñêîé òî÷-
êè ïîñòóëèðóåò, ÷òî öåíòð re-entry âîçíèêàåò â òî÷êå
ïåðåñå÷åíèÿ ëèíèé êðèòè÷åñêîé ðåïîëÿðèçàöèè è êðè-
òè÷åñêîãî ãðàäèåíòà ïîòåíöèàëà ñòèìóëèðóþùåãî
ïîëÿ, êîòîðàÿ, ñîáñòâåííî, è íàçâàíà êðèòè÷åñêîé òî÷-
êîé. Òåîðèÿ ïîñòóëèðóåò, ÷òî ýëåêòðè÷åñêèé ñòèìóë
âûçûâàåò äåïîëÿðèçàöèþ ìåìáðàíû çàâèñÿùóþ îò
ãðàäèåíòà ïðèëîæåííîãî ýëåêòðè÷åñêîãî ïîëÿ [14]. Â
âîçáóäèìûõ îáëàñòÿõ, â êîòîðûõ ýòîò ãðàäèåíò ïðåâû-
øàåò 5 Â/ñì äåïîëÿðèçàöèÿ äîñòèãíåò ïîðîãà âîçáóæ-
äåíèÿ è âûçîâåò îòâåò – âîçíèêíîâåíèå ïîòåíöèàëà
äåéñòâèÿ. Â îñòàëüíûõ âîçáóäèìûõ îáëàñòÿõ, ãäå ãðà-
äèåíò ïîòåíöèàëà íå äîñòèãíåò ïîðîãîâîé âåëè÷èíû,
ñîõðàíèòñÿ âîçáóäèìîå ñîñòîÿíèå. Êðèòè÷åñêîå çíà-

Ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ âîçìîæíîñòü èíäóêöèè àðèò-
ìèé (àðèòìîãåíåçà) ñ ïîìîùüþ ýëåêòðè÷åñêîé ñòèìóëÿ-
öèè áûëà ïðîäåìîíñòðèðîâàíà 150 ëåò íàçàä Hoffa è
Ludwig [1]. Ìåõàíèçìû ýòîãî ÿâëåíèÿ èçó÷àëèñü ìíîãè-
ìè ïîêîëåíèÿìè ôèçèîëîãîâ. Vulpian [2] ïåðâûì ïðåä-
ëîæèë ìèîãåííóþ òåîðèþ àðèòìîãåíåçà, â ïðîòèâîâåñ ê
äîìèíèðîâàâøåé òîãäà íåéðîãåííîé òåîðèè, è ïîýòîìó
ïðåäëîæèë òåðìèí ôèáðèëëÿöèÿ, îòðàæàÿ ýòó ïðèðîäó.
MacWilliam [3] íåçàâèñèìî ïðèø¸ë ê òåì æå âûâîäàì è
áûë ïåðâûì, êòî ïîíÿë êëèíè÷åñêóþ âàæíîñòü ôèáðèë-
ëÿöèè æåëóäî÷êîâ. Prevost è Betelli [4] îòêðûëè äåôèá-
ðèëëÿöèþ. Ãóðâè÷ [5] âûäâèíóë ñòèìóëÿöèîííóþ òåî-
ðèþ äåôèáðèëëÿöèè è àðèòìîãåíåçà. Wiggers [6] îïèñàë
ðàçëè÷íûå ñòàäèè ôèáðèëëÿöèè è ðàçðàáîòàë ïåðâûé
êëèíè÷åñêè óñïåøíûé ïðîòîêîë äåôèáðèëëÿöèè, âïåð-
âûå ïðèìåí¸ííûé åãî êîëëåãàìè-õèðóðãàìè â Western
Reserve University Beck, Pritchard è Feil [7]. Wiener è
Rosenblueth [8] ïðåäëîæèëè ïåðâóþ òåîðèþ àðèòìîãå-
íåçà ïî ìåõàíèçìó re-entry.

Èíòåíñèâíûå èññëåäîâàíèÿ ýòîãî ôåíîìåíà ïðî-
äîëæàþòñÿ è ïî ñåé äåíü, âûçûâàÿ èíòåðåñ íå òîëüêî
ôèçèîëîãîâ, íî è ôèçèêîâ, ìàòåìàòèêîâ è õèìèêîâ [9-
11]. Èññëåäîâàíèÿ ìíîãèõ ëàáîðàòîðèé ìèðà, âêëþ÷àÿ
íàøó ëàáîðàòîðèþ, ïðèâåëè ê ôîðìóëèðîâàíèþ òàê
íàçûâàåìîé Òåîðèè Âèðòóàëüíûõ Ýëåêòðîäîâ [12], êî-
òîðîé áóäåò ïîñâÿù¸í ýòîò îáçîð, ïðîäîëæàþùèé ñå-
ðèþ îáçîðîâ «Ïðîãðåññ â èçó÷åíèè ìåõàíèçìîâ ýëåêò-
ðè÷åñêîé ñòèìóëÿöèè ñåðäöà» â Âåñòíèêå Àðèòìîëîãèè.

1.1. Êëàññè÷åñêàÿ òåîðèÿ àðèòìîãåíåçà
Êîëè÷åñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ àðèòìîãåíåçà âå-

äóòñÿ óæå ñî âòîðîé ïîëîâèíû XIX âåêà. Òàê Prevost è
Batelli [4] ïîêàçàëè ÷òî àðèòìîãåíåç âîçìîæåí ëèøü â
îïðåäåë¸ííûõ ïðåäåëàõ èíòåíñèâíîñòåé ýëåêòðè÷åñ-
êîãî ñòèìóëà, èçâåñòíûìè êàê íèæíèé è âåðõíèé ïî-
ðîãè óÿçâèìîñòè. Ýòîò ýôôåêò èçâåñòåí êàê óÿçâèìàÿ
çîíà àðèòìîãåíåçà. Ferris ñ ñîàâòîðàìè [13] è Wiggers
è Wegria [6] ïîêàçàëè, ÷òî àðèòìîãåíåç âîçìîæåí òîëü-
êî ïðè íàíåñåíèè ñòèìóëà â îïðåäåë¸ííóþ ôàçó ñåð-
äå÷íîãî öèêëà, à èìåííî âî âðåìÿ T-âîëíû, ïðîäåìîí-
ñòðèðîâàâ òàêèì îáðàçîì ôåíîìåí óÿçâèìîãî ïåðèîäà
àðèòìîãåíåçà. Wiggers ïîëîæèë îñíîâàíèå òåîðèè àðèò-

Ðèñ. 1. Êëàññè÷åñêèé ìåõàíèçì âîçíèêíîâåíèÿ
àðèòìèè ïî òåîðèè “êðèòè÷åñêîé òî÷êè”. Òîëüêî
äåïîëÿðèçóþùåå âëèÿíèÿ ñòèìóëà ñ÷èòàåòñÿ
ñóùåñòâåííûì. Ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå.
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÷åíèå ãðàäèåíòà â 5 Â/ñì îïðåäåëÿåò ïîëîæåíèå ëè-
íèè êðèòè÷åñêîãî ãðàäèåíòà ýëåêòðè÷åñêîãî ïîòåíöè-
àëà. Ëèíèÿ êðèòè÷åñêîãî ãðàäèåíòà, â äàííîì ñëó÷àå
îêðóæíîñòü, îáîçíà÷åíà S*. Ýòà ëèíèÿ îïðåäåëÿåò ïî-
ëîæåíèå ôðîíòà âîçáóæäåíèÿ â ìîìåíò îêîí÷àíèÿ
ñòèìóëà, êîòîðûé äîëæåí íà÷àòü ðàñïðîñòðàíåíèå
ïîñëå îêîí÷àíèÿ ñòèìóëà (ñì. ñòðåëêè íà ðèñóíêå).

Îäíàêî, íåîáõîäèìî òàêæå ó÷åñòü òîò ôàêò, ÷òî ðåô-
ðàêòåðíûé ìèîêàðä, êîòîðûé ïîêàçàí ñåðûì öâåòîì, íå
ìîæåò áûòü âîçáóæä¸í äî îêîí÷àíèÿ ðåôðàêòåðíîãî ïå-
ðèîäà. Ïîýòîìó âîçáóæäåíèå âîçìîæíî ëèøü â îáëàñòè
çà ïðåäåëàìè ðåôðàêòåðíîé çîíû, îãðàíè÷åííîãî ëèíè-
åé êðèòè÷åñêîé ðåïîëÿðèçàöèè (T*). Òàêèì îáðàçîì, øîê
âûçîâåò ôðîíò âîçáóæäåíèÿ èçîáðàæ¸ííûé òîëñòîé ïî-
ëóîêðóæíîñòüþ íà ðèñ. 1. Ýòîò ôðîíò áóäåò ðàçîðâàí íà
ãðàíèöå ñ ðåôðàêòåðíûì ìèîêàðäîì. Äâå òî÷êè ðàçðû-
âà, èëè êðèòè÷åñêèå òî÷êè - ôàçîâûå ñèíãóëÿðíîñòè, ÿâ-
ëÿþòñÿ öåíòðàìè äâóõ re-entry, êîòîðûå è ÿâëÿþòñÿ ïðè-
÷èíîé àðèòìîãåíåçà. Äèíàìèêà ýòèõ òî÷åê î÷åíü èíòå-
ðåñíà è ÿâëÿåòñÿ îáúåêòîì èíòåíñèâíûõ èññëåäîâàíèé.
Îäíàêî îíà âûõîäèò çà ïðåäåëû íàøåãî îáçîðà.

Ýòà òåîðèÿ íå ìîãëà áûòü ïðîâåðåíà ïðÿìûìè èç-
ìåðåíèÿìè äî íåäàâíåãî âðåìåíè èç-çà òîãî, ÷òî èçìå-
ðåíèå ýëåêòðè÷åñêîé àêòèâíîñòè ñóùåñòâîâàâøèìè ýëåê-
òðîäíûìè ìåòîäàìè âî âðåìÿ ïðèëîæåíèÿ øîêà íåâîç-
ìîæíî èç-çà ñèëüíîãî àðòåôàêòà âûçâàííîãî ýòèì øî-
êîì. Ýëåêòðè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü ìîãëà áûòü çàðåãèñòðè-
ðîâàíà ëèøü ÷åðåç äåñÿòêè ìèëëèñåêóíä ïîñëå øîêà [14].
Èññëåäîâàíèÿ ñ ïîìîùüþ ôëóîðåñöåíòíûõ êðàñèòåëåé,
íàêîíåö, ðàçðåøèëè ýòó çàãàäêó [16].

1.2. Ôëóîðåñöåíòíîå îïòè÷åñêîå êàðòèðîâàíèå
àðèòìîãåíåçà
Êàê è âî âñåé áèîëîãèè â öåëîì, ïðîãðåññ â èçó÷å-

íèè àðèòìîãåíåçà â ïîñëåäíåì äåñÿòèëåòèè XX-ãî âåêà
áûë â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îáóñëîâëåí ïðèìåíåíèåì
ôëóîðåñöåíòíûõ ìåòîäîâ èçìåðåíèÿ òðàíñìåìáðàííî-
ãî ïîòåíöèàëà âî âðåìÿ ýëåêòðè÷åñêîé ñòèìóëÿöèè [17-
21]. Ôëóîðåñöåíòíûå ìåòîäû èçìåðåíèÿ ýëåêòðè÷åñêîé
àêòèâíîñòè ñåðäöà îáëàäàþò íåñêîëüêèìè ðåøàþùè-
ìè ïðåèìóùåñòâàìè, îïðåäåëèâøèìè ýòîò óñïåõ: (à)
îïòè÷åñêèå ìåòîäû íå ÷óâñòâèòåëüíû ê ýëåêòðè÷åñêèì
àðòåôàêòàì, âûçûâàåìûì ñòèìóëîì â îòëè÷èå îò ëþ-
áûõ ýëåêòðîäíûõ ìåòîäîâ çàïèñè ýëåêòðè÷åñêîé àêòèâ-
íîñòè ñåðäöà, (á) âðåìåííîå ðàçðåøåíèå îïòè÷åñêèõ
èçìåðåíèé ïðåâûøàåò âðåìåííîå ðàçðåøåíèå ýëåêòðî-
äíûõ èçìåðåíèé, âêëþ÷àÿ ìèêðîýëåêòðîäíûå [22], (â)
îïòè÷åñêèå ìåòîäû ïîçâîëÿþò îñóùåñòâëÿòü çàïèñè
òðàíñìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà áåç èñêàæåíèé ñî ìíî-
ãèõ ñîòåí è äàæå òûñÿ÷ ìåñò îòâåäåíèÿ ñ ïðàêòè÷åñêè
ëþáûì íåîáõîäèìûì ïðîñòðàíñòâåííûì ðàçðåøåíèåì,
îïðåäåëÿåìûì îïòèêîé è ýëåêòðîíèêîé [23].

Â íàøèõ èññëåäîâàíèÿõ ìû èñïîëüçîâàëè ýêñïå-
ðèìåíòàëüíóþ ìîäåëü àðèòìîãåíåçà íà îñíîâå ñåðäöà
êðîëèêà ïåðôóçèðóåìîãî ïî Ëàíãåíäîðôó. Îïèñàíèå
ïðåïàðàòà äåòàëüíî èçëîæåíî âî ìíîãèõ ïóáëèêàöèÿõ
[16, 21, 24]. Ñåðäöå êðîëèêà ïåðôóçèðîâàëîñü ñòàíäàð-
òíûì ðàñòâîðîì Ðèíãåðà ïî ìåòîäó ðåòðîãðàäíîé ïåð-
ôóçèè ÷åðåç àîðòó â êîðîíàðíûå ñîñóäû. Ñåðäöå ïðî-
êðàøèâàëîñü ïîòåíöèàë ÷óâñòâèòåëüíûì êðàñèòåëåì
di-4-ANEPPS (Molecular Probes), êîòîðûé äîáàâëÿëñÿ
â ðàñòâîð â êîíöåíòðàöèè îò 1 äî 10 mM/L â òå÷åíèå îò

íåñêîëüêèõ ìèíóò äî ïîëó÷àñà â íà÷àëå ýêñïåðèìåíòà.
Äåòàëüíîå îïèñàíèå ôëóîðåñöåíòíûå èçìåðåíèé ïðèâå-
äåíî â íàøåì íåäàâíåì îáçîðå íà ðóññêîì ÿçûêå [25] à
òàêæå â ïðåäûäóùåé ÷àñòè ýòîãî îáçîðà.

2. Ïðîñòðàíñâåííî-âðåìåííûå õàðàêòåðèñòè-
êè ïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû, âûçâàííîé ýëåêòðè-
÷åñêîé ñòèìóëÿöèåé
2.1. Âèðòóàëüíûå ýëåêòðîäû âûçâàííûå øîêîì
Áèäîìåííàÿ òåîðèÿ ñåðäå÷íîé ìûøöû ïðåäñêà-

çàëà íåèçáåæíîñòü îäíîâðåìåííîé èíäóêöèè çîí ïî-
ëÿðèçàöèè ïðîòèâîïîëîæíîãî çíàêà âî âðåìÿ ýëåêò-
ðè÷åñêîãî ñòèìóëà, íåçàâèñèìî îò êîíêðåòíîé ãåî-
ìåòðèè ýëåêòðîäîâ. Çàêîí ñîõðàíåíèÿ çàðÿäà ïîñòó-
ëèðóåò íåîáõîäèìîñòü ïðèñóòñòâèÿ çîí êàê äåïîëÿ-
ðèçàöèè (èëè ïîëîæèòåëüíîé ïîëÿðèçàöèè) òàê è ãè-
ïåðïîëÿðèçàöèè (èëè îòðèöàòåëüíîé ïîëÿðèçàöèè).
Ìíîãî÷èñëåííûå ðàáîòû ïî áèäîìåííîìó ìîäåëèðî-
âàíèþ ïðîäåìîíñòðèðîâàëè ýòîò ýôôåêò äëÿ ñòèìó-
ëÿöèè ñ ïîìîùüþ òî÷å÷íîãî ýïèêàðäèàëüíîãî ýëåêò-
ðîäà [26], ëèíåéíîãî ýíäîêàðäèàëüíîãî ýëåêòðîäà
[27] è âíåøíåãî ïîëÿ [24], âîçíèêàþùåãî ïðè òðàí-
ñòîðàêàëüíîé äåôèáðèëëÿöèè. Îáøèðíûå çîíû ìèî-
êàðäà ïîëÿðèçóþòñÿ øîêîì â ïðîòèâîïîëîæíûå ïî-
ëÿðíîñòè: çîíû ïîëîæèòåëüíîé èëè îòðèöàòåëüíîé
ïîëÿðèçàöèè ïîêàçàíû áåëûì è ÷¸ðíûì öâåòîì ñîîò-
âåòñòâåííî (ðèñ. 3, 5-7). Î÷åíü âàæíî îòìåòèòü, ÷òî
çîíû ïðîòèâîïîëîæíîé ïîëÿðèçàöèè âîçíèêàþò â
íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè äðóã ê äðóãó. Ýòè íàáëþ-
äåíèÿ ïðîòèâîðå÷àò êëàññè÷åñêîé òåîðèè àðèòìîãå-
íåçà, íå ó÷èòûâàâøåé îòðèöàòåëüíóþ ïîëÿðèçàöèþ
ìèîêàðäà ñòèìóëîì, ïîëàãàâøåé, ÷òî òîëüêî ïîëî-
æèòåëüíàÿ ïîëÿðèçàöèÿ ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì ñòèìó-
ëÿöèè è èãðàåò ðîëü â àðèòìîãåíåçå. Êàê ìû ïîêàæåì
íèæå, ýòî ÿâëÿëîñü çàáëóæäåíèåì.

2.2. Êëåòî÷íûå è ïðîñòðàíñòâåííûå ìåõàíèç-
ìû ôàçîâûõ èçìåíåíèé âî âðåìÿ øîêà
Êàê ìû óæå îáñóæäàëè âûøå, Ferris ñ ñîàâòîðà-

ìè [13] è Wiggers è Wegria [6] ïîêàçàëè, ÷òî àðèòìîãå-
íåç âîçìîæåí òîëüêî ïðè íàíåñåíèè ñòèìóëà â îïðåäå-
ë¸ííóþ ôàçó ñåðäå÷íîãî öèêëà, à èìåííî âî âðåìÿ T-
âîëíû ýëåêòðîêàðäèîãðàììû. Ïîòîìó î÷åíü âàæíî
ïîíÿòü, êàêèå èçìåíåíèÿ â ôàçå ýëåêòðè÷åñêîé àêòèâ-
íîñòè ïðîèñõîäÿò ïîä âîçäåéñòâèåì ïîëÿðèçàöèè, âûç-
âàííîé øîêîì, âî âðåìÿ ðåôðàêòåðíîãî ïåðèîäà.

Ýëåêòðè÷åñêèé øîê âûçûâàåò ïîëîæèòåëüíóþ èëè
îòðèöàòåëüíóþ ïîëÿðèçàöèþ â êëåòêàõ ìèîêàðäà. Ñïå-
öèôè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå ïîëÿðèçàöèè, êîòîðîå çàâè-
ñèò îò ôîðìû èìïóëüñà, ýëåêòðîäîâ, ìàòåðèàëà è ñòè-
ìóëèðóþùåé ýëåêòðîííîé àïïàðàòóðû, ÿâëÿåòñÿ î÷åíü
âàæíûì ôàêòîðîì àðèòìîãåíåçà. Ìû èññëåäîâàëè ýô-
ôåêòû ïîëÿðèçàöèè â ðåôðàêòåðíîé òêàíè, èñïîëüçóÿ
ôëóîðåñöåíòíûå ïîòåíöèàë ÷óâñòâèòåëüíûå êðàñèòåëè.
Ôëóîðåñöåíòíûå èçìåðåíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ïîëîæèòåëü-
íàÿ ïîëÿðèçàöèÿ (ðèñ. 2) âûçûâàåò ïðîëîíãàöèþ ïîòåí-
öèàëà äåéñòâèÿ è ðåôðàêòåðíîãî ïåðèîäà [16, 28]. Â
òîæå ñàìîå âðåìÿ îáëàñòü îòðèöàòåëüíîé ïîëÿðèçàöèè
èñïûòûâàåò ýôôåêò òîðìîæåíèÿ (de-excitation), ïðè êî-
òîðîì ïðîèñõîäèò óêîðî÷åíèå ïîòåíöèàëà äåéñòâèÿ è
ðåôðàêòåðíîãî ïåðèîäà (ðèñ. 2) [16, 28]. Íàèáîëåå èí-
òåðåñíûé ýôôåêò âîçíèêàåò ïðè ÷àñòè÷íîì èëè ïîëíîì
âîññòàíîâëåíèè âîçáóäèìîñòè ìèîêàðäà, âûçâàííîãî òîð-
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ìîæåíèåì. Àíàòîìè÷åñêàÿ áëèçîñòü íåãàòèâíî ïîëÿðè-
çîâàííîé òêàíè, â êîòîðîé øîê âûçâàë âîññòàíîâëåíèå
âîçáóäèìîñòè, ê ïîëîæèòåëüíî ïîëÿðèçîâàííîé òêàíè,
ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ ôðîíòà âîçáóæäåíèÿ íà ãðà-
íèöå ðàçäåëà ìåæäó ýòèìè äâóìÿ ó÷àñòêàìè ïðîòèâîïî-
ëîæíîé ïîëÿðèçàöèè.

Ðèñ. 3 (ýòîò è ïîñëåäóþùèå ðèñóíêè ðàñïîëîæå-
íû íà âêëàäêå) ïîêàçûâàåò ïðèìåð âîçíèêíîâåíèÿ òà-
êîãî ôðîíòà âîçáóæäåíèÿ ïîñëå ïðèëîæåíèÿ 8-ìñåê 100
Â êàòîäíîãî øîêà îò 1 ñì ýëåêòðîäà ïîìåù¸ííîãî â
ïîëîñòü ïðàâîãî æåëóäî÷êà ñåðäöà êðîëèêà [28]. Â
ýòîì ñëó÷àå ïðîèñõîäèò ïîâòîðíîå âîçáóæäåíèå (re-
excitation) êëåòîê ñðàçó ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ øîêà, â
îáëàñòè ìèîêàðäà ïîäâåðãíóòîé äîñòàòî÷íîìó òîðìî-
æåíèþ (ñì. ðèñ. 2).

2.3. Ôóíäàìåíòàëüíûé ìåõàíèçì àðèòìîãåíåçà:
ôàçîâàÿ ñèíãóëÿðíîñòü âûçâàííàÿ âèðòóàëüíû-
ìè ýëåêòðîäàìè.
Êëàññè÷åñêàÿ òåîðèÿ àðèòìîãåíåçà ïðåäïîëàãà-

ëà, ÷òî òî÷å÷íûé ñòèìóë âûçûâàåò êðóãîâóþ (èëè ýë-
ëèïòè÷åñêóþ â àíèçîòðîïíîì ñëó÷àå) äåïîëÿðèçàöèþ
âîêðóã ìåñòà ñòèìóëÿöèè. Îäíàêî, êàê ìû ïîêàçàëè â
ïðåäûäóùåé ÷àñòè îáçîðà, ýòî íå òàê. Òî÷å÷íàÿ ñòè-
ìóëÿöèÿ âûçûâàåò âèðòóàëüíûå ýëåêòðîäû ïðîòèâî-
ïîëîæíîé ïîëÿðíîñòè.

Ãåîìåòðèÿ çîí ïðîòèâîïîëîæíîé ïîëÿðèçàöèè,

âûçâàííîé âèðòóàëüíûìè ýëåêòðîäàìè (ñì. ïðåäûäó-
ùóþ ÷àñòü íàøåãî îáçîðà), ìîæåò áûòü ñàìîé ïðè-
÷óäëèâîé. ×àñòî çîíû ñèëüíîé ïðîòèâîïîëîæíîé ïî-
ëÿðèçàöèè, èëè âèðòóàëüíîãî àíîäà è êàòîäà, íàõî-
äÿòñÿ â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè. Ðèñ. 3 ïîêàçûâà-
åò õàðàêòåðíûé ïðèìåð òàêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ íà êàð-
òå ïîëÿðèçàöèè. Ýòà áëèçîñòü ïðîòèâîïîëîæíûõ ïî-
ëÿðèçàöèé ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì äâóõ ôóíäàìåíòàëü-
íûõ ôàêòîðîâ: (à) çàêîíà ñîõðàíåíèÿ çàðÿäà è (á) âîç-
íèêíîâåíèÿ ïîëÿðèçàöèè íà íåîäíîðîäíîñòÿõ ìèîêàð-
äà [12]. Òàêèì îáðàçîì, ýëåêòðè÷åñêèé øîê ÷àñòî
âûçûâàåò ïîëÿðèçàöèþ ïðîòèâîïîëîæíîé ïîëÿðíîñ-
òè â ñìåæíûõ çîíàõ, â êîòîðûõ ïðè ýòîì ïðîèñõîäèò
ëèáî ïðîëîíãàöèÿ ðåôðàêòåðíîãî ïåðèîäà (çîíà ïî-
ëîæèòåëüíîé ïîëÿðèçàöèè èëè âèðòóàëüíûé êàòîä)
èëè òîðìîæåíèå è âîññòàíîâëåíèå âîçáóäèìîñòè (çîíà
îòðèöàòåëüíîé ïîëÿðèçàöèè èëè âèðòóàëüíûé àíîä).
Â ðåçóëüòàòå, íà ãðàíèöå ýòèõ äâóõ îáëàñòåé âîçíè-
êàåò íîâûé ôðîíò âîçáóæäåíèÿ, êîòîðûé ïîñëå îêîí-
÷àíèÿ ñòèìóëà íà÷í¸ò ðàñïðîñòðàíåíèå ïî îáëàñòè
òîðìîæåíèÿ. Ñêîðîñòü ýòîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ çàâè-
ñèò îò àìïëèòóäû îòðèöàòåëüíîé ïîëÿðèçàöèè, êîòî-
ðàÿ âûçûâàåò òîðìîæåíèå è âîññòàíîâëåíèå âîçáó-
äèìîñòè â ðåôðàêòåðíîé òêàíè.

Ðèñ. 4 èëëþñòðèðóåò çàïèñè òðàíñìåìáðàííîãî
ïîòåíöèàëà ðåãèñòðèðóåìûå âäîëü ëèíèè, ñîåäèíÿþùåé
çîíû ïðîòèâîïîëîæíûõ ïîëîæèòåëüíîé è îòðèöàòåëü-
íîé ïîëÿðèçàöèé. Âèäíî, ÷òî óâåëè÷åíèå èíòåíñèâíîñ-
òè øîêà îò 80 äî 220 Â, âûçûâàåò óâåëè÷åíèå îòðèöà-
òåëüíîé ïîëÿðèçàöèè â ìîìåíò îêîí÷àíèÿ øîêà, è ñêî-
ðîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ âîëíû âîçáóæäåíèÿ ïîñëå øîêà
(ïîêàçàííîãî ñòðåëêàìè). Ýòî ñâÿçàíî ñ áîëåå ïîëíûì
âîññòàíîâëåíèåì àêòèâíîñòè êàëüöèåâûõ è íàòðèåâûõ
êàíàëîâ ïðè óâåëè÷åíèè ïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû.

Îäíàêî íåîáõîäèìî ïîìíèòü, ÷òî ïîëÿðèçàöèÿ
ïðîèñõîäèò â áîëåå ÷åì îäíîì ïðîñòðàíñòâåííîì èçìå-
ðåíèè. Ðèñ. 5À ïîêàçûâàåò çîíû ïîëÿðèçàöèè, âûçâàí-
íûå âèðòóàëüíûìè ýëåêòðîäàìè â ìîìåíò îêîí÷àíèÿ
ïðàâîæåëóäî÷êîâîãî ýíäîêàðäèàëüíîãî øîêà, çàïè-
ñàííîãî ñ ïåðåäíåãî ýïèêàðäà ñåðäöà êðîëèêà. Ïîëå
çðåíèÿ ñîîòâåòñòâóåò ïîêàçàííîìó íà ðèñ. 6. Âèäíî, ÷òî
èíòåíñèâíîñòü îáåèõ ïîëÿðèçàöèé ïàäàåò ïî íàïðàâëå-
íèþ ê âåðõóøêå ñåðäöà (âíèç ïîëÿ çðåíèÿ). Òàêèì îáðà-
çîì ôðîíò âîçáóæäåíèÿ âîçíèêàåò ëèøü â âåðõíåé ïî-
ëîâèíå ïîëÿ çðåíèÿ (ñì. çîíó íàèáîëåå ðàííåãî âîçáóæ-
äåíèÿ - áåëóþ îáëàñòü êàðòû ðàñïðîñòðàíåíèÿ íà ðè-
ñóíêå 5Á). Ýòîò ôðîíò èìååò ðàçðûâ èçâåñòíûé â íåëè-
íåéíîé äèíàìèêå êàê ôàçîâàÿ ñèíãóëÿðíîñòü, òàê êàê â
îáëàñòè ðàçðûâà ôðîíòà âîëíû âîçáóæäåíèÿ ôàçà ýëåê-
òðè÷åñêîé àêòèâíîñòè íå îïðåäåëåíà, ò.å. ñèíãóëÿðíà.
Òî÷êà ñèíãóëÿðíîñòè ñëóæèò ìåñòîì çàðîæäåíèÿ re-
entry è íà÷àëîì àðèòìîãåíåçà. Ïîýòîìó ìû íàçâàëè
íàøó òåîðèþ òåîðèåé ôàçîâîé ñèíãóëÿðíîñòè âûçâàí-
íîé âèðòóàëüíûìè ýëåêòðîäàìè (virtual electrode induced
phase singularity) [16].

2.4. Òð¸õìåðíàÿ ïðèðîäà ôàçîâîé ñèíãóëÿðíîñ-
òè âûçâàííîé âèðòóàëüíûìè ýëåêòðîäàìè
Äî ýòîé ãëàâû íàøå ðàññìîòðåíèå ìåõàíèçìîâ

àðèòìîãåíåçà îãðàíè÷èâàëîñü äâóìÿ èçìåðåíèÿìè,
îäíàêî, ñåðäöå ÿâëÿåòñÿ òð¸õìåðíîé âîçáóäèìîé ñðå-
äîé, ïîýòîìó íåîáõîäèìî ðàññìîòðåòü òð¸õìåðíûå

Ðèñ. 2. Òðè òèïà ðåàêöèè òðàíñìåìáðàííîãî ïîòåí-
öèàëà äåéñòâèÿ â ìèîöèòàõ â îòâåò íà âíåøíèé
ýëåêòðè÷åñêèé ñòèòóë, ïðèëîæåííûé âî âðåìÿ
ðåôðàêòåðíîãî ïåðèîäà. Ñâåðõó âíèç: ãèïåðïîëÿðè-
çóþùåå âîçäåéñòâèå âûçûâàåò òîðìîæåíèå, ñîêðà-
ùàÿ äëèòåëüíîñòü ïîòåíöèàëà äåéñòâèÿ; äåïîëÿðè-
çóþùåå âîçäåéñòâèå âûçûâàåò ïðîëîíãàöèþ (óäëèíå-
íèå) ïîòåíöèàëà äåéñòâèÿ; ñèëüíî ãèïåðïîëÿðèçî-
âàííàÿ îáëàñòü ìîæåò áûòü ðåàêòèâèðîâàíà â
ìîìåíò ïðåêðàùåíèÿ ñòèìóëà çà ñ÷åò ñîñåäíèõ
äåïîëÿðèçîâàííûõ îáëàñòåé.
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àñïåêòû àðèòìîãåíåçà. Ðèñ. 6 èëëþñòðèðóåò êàðòèíó
àðèòìîãåíåçà ïîñëå ýëåêòðè÷åñêîãî øîêà àíàëîãè÷-
íîãî òðàíñòîðàêàëüíîé äåôèáðèëëÿöèè. Êîíôèãóðà-
öèÿ ýëåêòðîäîâ ïîêàçàíà íà ôîòîãðàôèè 6À. Êàê âèä-
íî èç ðèñóíêà 6Á, ýëåêòðè÷åñêèé øîê âûçâàë âèðòó-
àëüíûå ýëåêòðîäû ïðîòèâîïîëîæíûõ ïîëÿðíîñòåé:
ïîëîæèòåëüíóþ ïîëÿðèçàöèþ ýïèêàðäà ïðàâîãî æå-
ëóäî÷êà (âïëîòü äî ïîëíîé äåïîëÿðèçàöèè äî 0 ìÂ) è
îòðèöàòåëüíóþ ïîëÿðèçàöèþ ýïèêàðäà ëåâîãî æåëó-
äî÷êà (äî -90 ìÂ). Â ðåçóëüòàòå, ïîñëå îêîí÷àíèÿ
øîêà âîçíèê ôðîíò âîçáóæäåíèÿ íà ãðàíèöå äâóõ
îáëàñòåé. Êàê âèäíî èç êàðòû ïðîâåäåíèÿ íà ðèñ. 6Â,
ýòîò ôðîíò âîçíèê â îáëàñòè ìàêñèìàëüíîãî ãðàäè-
åíòà òðàíñìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà, îòîáðàæåííîãî
êàê îáëàñòü ñ íàèáîëüøåé ïëîòíîñòüþ êîíòóðíûõ
ëèíèé íà ðèñ. 6Á. Ýòîò ðåçóëüòàò ïîêàçûâàåò, ÷òî
ìåõàíèçìû àðèòìîãåíåçà åäèíû êàê äëÿ âíóòðåííèõ
(ðèñ. 5) òàê è äëÿ âíåøíèõ (ðèñ. 6) øîêîâ è ñîãëàñó-
þòñÿ ñ òåîðèåé ôàçîâûõ ñèíãóëÿðíîñòåé âûçâàííûõ
âèðòóàëüíûìè ýëåêòðîäàìè.

Êàê âèäíî èç ýòèõ ïðèìåðîâ, ýòîò ìåõàíèçì ðà-
áîòàåò â äâóõ èçìåðåíèÿõ. Îäíàêî áîëåå äåòàëüíûé
àíàëèç îïòè÷åñêèõ çàïèñåé è áèäîìåííûõ ìîäåëåé âèð-
òóàëüíûõ ýëåêòðîäîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî re-entry ïðèíè-
ìàåò ôîðìó òð¸õìåðíûõ âèõðåé èëè âîëí-ñâèòêîâ [29-
32], àíàëîãè÷íûõ âèõðÿì òîðíàäî.

Â ñàìîì äåëå, äåòàëüíàÿ òð¸õìåðíàÿ áèäîìåííàÿ
ìîäåëü ñåðäöà êðîëèêà (ðèñ. 7) ïîêàçûâàåò, ÷òî âèð-
òóàëüíûå ýëåêòðîäû ïðîíèçûâàþò âåñü ìèîêàðä â òð¸õ
èçìåðåíèÿõ [24]. Îñîáî ñèëüíàÿ ïîëÿðèçàöèÿ âîçíè-
êàåò íà ïîâåðõíîñòè ñåðäöà, íà ýïèêàðäå è ýíäîêàð-
äå. Îíà çíà÷èòåëüíî ñïàäàåò â ãëóáèíå ñòåíêè æåëó-
äî÷êà è ïåðåãîðîäêè. Ïîýòîìó ýêñïåðèìåíòàëüíî íà-
áëþäàåìûé ýôôåêò íà ýïèêàðäå êàê äâóõìåðíûé
âèõðü, íà ñàìîì äåëå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé òð¸õìåðíóþ
âîëíó-ñâèòîê, êîòîðàÿ ïðîíèçûâàåò ìèîêàðä íå â íà-
ïðàâëåíèè ýïèêàðä-ýíäîêàðä, à èñêðèâëÿåòñÿ è èä¸ò
âäîëü ñòåíêè æåëóäî÷êà.

Ðèñ. 8 èëëþñòðèðóåò ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå,
ïîäòâåðæäàþùèå 3-õ ìåðíóþ ïðèðîäó re-entry âîçíèê-
øåãî âî âðåìÿ àðèòìîãåíåçà ïî ìåõàíèçìó ôàçîâîé ñèí-
ãóëÿðíîñòè âûçâàííîé âèðòóàëüíûìè ýëåêòðîäàìè.
Äàííûå, ïðåäñòàâëåííûå íà ýòîì ðèñ. 8 áûëè ïîëó÷åíû
ñ òîãî æå ñàìîãî ñåðäöà è ïîëÿ çðåíèÿ, ÷òî è äàííûå
ïîêàçàííûå íà ðèñ. 6. Àíàëèç çàïèñåé òðàíñìåìáðàííî-
ãî ïîòåíöèàëà âî âðåìÿ îäíîãî ïåðèîäà re-entry ïîêà-
çàë, ÷òî ïî îäíó ñòîðîíó ëèíèè áëîêà (ðèñ. 8Á) îïòè÷åñ-
êèå ñèãíàëû èìåëè ïîñëå øîêà ëèøü îäèí ôðîíò âîç-
áóæäåíèÿ, ïîêàçàííûé ñòðåëêîé. Â òî æå ñàìîå âðåìÿ
ñèãíàëû ïî äðóãóþ ñòîðîíó îò ëèíèè áëîêà èìåþò äâà
ôðîíòà âîçáóæäåíèÿ, ïîêàçàííûõ äâóìÿ ñòðåëêàìè.
Âðåìåííîé èíòåðâàë ìåæäó ýòèìè âîçáóæäåíèÿìè ÿâ-
ëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíî áîëåå êîðîòêèì, ÷åì ðåôðàêòåðíûé
ïåðèîä. Òàêèì îáðàçîì ýòè âîçáóæäåíèÿ íå ìîãëè ïðî-
èñõîäèòü â îäíîì è òîì æå ñëîå òêàíè. Îïòè÷åñêèå ñèã-
íàëû ÿâëÿþòñÿ óñðåäíåíèåì ìíîãèõ ñëî¸â ìèîêàðäà
âïëîòü äî 500-1000 ìêì â ãëóáèíó îò ýïèêàðäà [32, 33].

Òîïîëîãè÷åñêèé àíàëèç ýòèõ äàííûõ ïðèâ¸ë íàñ
ê çàêëþ÷åíèþ, ÷òî âîëíà âîçáóæäåíèÿ ðàñïðîñòðàíÿ-
ëàñü ñíà÷àëà ñíèçó ââåðõ ïî ëåâîìó ýïèêàðäó ñ ëèíè-
åé áëîêà âäîëü ìåææåëóäî÷êîâîé ïåðåãîðîäêè, ïîòîì

ïîâåðíóëà íàëåâî è ðàñïðîñòðàíèëàñü ñâåðõó âíèç ïî
ïðàâîìó æåëóäî÷êó, çàâåðøèâ ïîëíûé îáîðîò re-entry.
Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì âîëíà «íûðíóëà» â èíòðàìóðàëü-
íûå ñëîè ìèîêàðäà ëåâîãî æåëóäî÷êà è ðàñïðîñòðà-
íèëàñü ñâåðõó âíèç. Òîëñòàÿ ëèíèÿ íà ðèñ. 8À ïîêàçû-
âàåò ãðàíèöû ãèïîòåòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ öåíòðà âðà-
ùåíèÿ âîëíû-ñâèòêà, êîòîðûé èìååò ëåíòîîáðàçíóþ
ôîðìó, ñîñòîÿùóþ èç ëèíèé áëîêà re-entry â ðàçíûõ
ñëîÿõ ìèîêàðäà. Áîëåå ïîäðîáíûé àíàëèç ýòèõ äàí-
íûõ ïðèâåä¸í â íàøèõ íåäàâíèõ ðàáîòàõ [24, 32].

3.0. Äèíàìèêà òð¸õìåðíûõ âèõðåé âî âðåìÿ
àðèòìîãåíåçà â ìèîêàðäå
Ê ñîæàëåíèþ, â íàñòîÿùåå âðåìÿ ýëåêòðîôèçèî-

ëîãèÿ íå ðàñïîëàãàåò òð¸õìåðíîé ìåòîäèêîé êàðòèðî-
âàíèÿ ýëåêòðè÷åñêîé àêòèâíîñòè ñåðäöà, îáëàäàþùåé
íåîáõîäèìûì ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííûì ðàçðåøåíè-
åì äëÿ èññëåäîâàíèé ìåõàíèçìîâ àðèòìîãåíåçà â òð¸õ
èçìåðåíèÿõ. Ïîýòîìó â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ èññëåäîâà-
íèÿõ ïðèìåíÿåòñÿ êîìïüþòåðíîå ìîäåëèðîâàíèå àðèò-
ìîãåíåçà ñ èñïîëüçîâàíèåì òð¸õìåðíûõ àêòèâíûõ è
ïàññèâíûõ áèäîìåííûõ ìîäåëåé ñåðäöà [24, 34]. Ýòè
ìîäåëè çàðåêîìåíäîâàëè ñåáÿ êàê ïðåêðàñíûé èíñòðó-
ìåíò äëÿ èññëåäîâàíèé àðèòìîãåíåçà â äâóõ èçìåðåíè-
ÿõ è ïîýòîìó ìû ïîëàãàåì, ÷òî è òð¸õìåðíàÿ äèíàìèêà
ýòèõ ìîäåëåé ìîæåò äàòü íàä¸æíûå ïðåäñêàçàíèÿ îá
àðèòìîãåíåçå â òð¸õìåðíîé ñåðäå÷íîé òêàíè.

Êàê ìû ïîêàçàëè â ïðåäûäóùåé ÷àñòè ýòîãî îá-
çîðà, òî÷å÷íûé êàòîäíûé ñòèìóë âûçûâàåò õàðàêòåð-
íîå ðàñïðåäåëåíèå òðàíñìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ñ
öåíòðàëüíîé ïîëîæèòåëüíî ïîëÿðèçîâàííîé îáëàñòüþ
â ôîðìå ñîáà÷üåé êîñòè [26] (ñì. ÷¸ðíóþ îáëàñòü íà
ðèñ. 9). Åñëè òàêîé ñòèìóë ïðèëîæåí â çîíå ðåôðàê-
òåðíîãî ìèîêàðäà, òî â í¸ì âîçíèêíóò äâå âîçáóäè-
ìûå îáëàñòè â ðàéîíàõ íåãàòèâíîé ïîëÿðèçàöèè (áå-
ëûå îáëàñòè íà ðèñ. 9). Â ðåçóëüòàòå, ïîñëå îêîí÷àíèÿ
øîêà âîçíèêíåò äâà ôðîíòà âîçáóæäåíèÿ ñ ÷åòûðüìÿ
ôàçîâûìè ñèíãóëÿðíîñòÿìè, âûçâàííûìè âèðòóàëüíû-
ìè ýëåêòðîäàìè [16, 35].

Åñëè îáîáùèòü ýòîò äâóõìåðíûé ýôôåêò íà òðè
èçìåðåíèÿ, òî ïîëó÷èòñÿ êàðòèíà, ïîêàçàííàÿ íà ðèñ.
10. Â ýòîì ñëó÷àå ôðîíò âîçáóæäåíèÿ ïðèìåò ôîðìó íå
ëèíèè à ïîâåðõíîñòè ðàçäåëà ìåæäó äåïîëÿðèçîâàííîé
öåíòðàëüíîé ÷àñòüþ (ñåðàÿ îáëàñòü íà âåðõíåé ÷àñòè
ðèñ. 10) è ãèïåðïîëÿðèçîâàííûìè îáëàñòÿìè (÷¸ðíûå
îáëàñòè íà òîì æå ðèñóíêå). Êîìïüþòåðíîå ìîäåëèðî-
âàíèå äèíàìèêè òð¸õìåðíîé âîëíû-ñâèòêà ïîêàçàíî íà
÷åòûð¸õ ïîñëåäóþùèõ ÷àñòÿõ ðèñ. 10. Äëÿ ïðîñòîòû ìû
ïîêàçûâàåì ëèøü îäíó ÷åòâåðòü òð¸õìåðíîãî îáú¸ìà,
âûäåëåííóþ íà âåðõíåé ÷àñòè ðèñóíêà. Âèäíî, ÷òî re-
entry íà ïîâåðõíîñòè ìîäåëè ìèîêàðäà, êîòîðîå ìîãëî
áû áûòü çàðåãèñòðèðîâàíî â ðåàëüíîì ñåðäöå, ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé ïåðåñå÷åíèå áîëåå ñëîæíîãî îáúåêòà – âîë-
íû ñâèòêà ñ ýïèêàðäîì. Äèíàìèêà ýòèõ òð¸õìåðíûõ âèõ-
ðåé ÿâëÿåòñÿ ïðåäìåòîì èññëåäîâàíèé ìíîãèõ ëàáîðà-
òîðèé ìèðà, òàê êàê îíà äàñò íàì ïîíèìàíèå ìåõàíèç-
ìîâ âîçíèêíîâåíèÿ è ñàìîïîääåðæàíèÿ ôèáðèëëÿöèè.

Çàêëþ÷åíèå
Çíà÷èòåëüíîå ïðîäâèæåíèå â ïîíèìàíèè ôóíäà-

ìåíòàëüíûõ ìåõàíèçìîâ âçàèìîäåéñòâèÿ ýëåêòðè÷åñêî-
ãî ïîëÿ ñ ñåðäå÷íîé òêàíüþ ïîçâîëèëî â ïîñëåäíèå íå-
ñêîëüêî ëåò íàêîíåö îáúÿñíèòü ìåõàíèçìû àðèòìîãåíåçà
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âûçâàííîãî ýëåêòðè÷åñêèì ñòèìóëîì. Ãëóáîêîå ïîíèìà-
íèå ôóíäàìåíòàëüíûõ ìåõàíèçìîâ àðèòìîãåíåçà ïîçâî-
ëèëî áîëåå ïîëíî îáúÿñíèòü ìåõàíèçìû äåôèáðèëëÿöèè,
êîòîðûì áóäåò ïîñâÿùåíà ñëåäóþùàÿ ÷àñòü ýòîãî îáçîðà.
Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ïîçâîëÿò áîëåå ïîëíî èçó÷èòü

òð¸õìåðíóþ äèíàìèêó âèõðåé âî âðåìÿ àðèòìîãåíåçà â
ìèîêàðäå, ÷òî ñäåëàåò áîëåå áåçîïàñíîé è îïòèìàëüíîé
äåôèáðèëëÿöèþ, êîòîðîé áóäåò ïîñâÿùåíà ñëåäóþùàÿ
÷àñòü ýòîãî îáçîðà.
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