
ФИЗИОЛОГИЯ ЧЕЛОВЕКА, 2023, том 49, № 6, с. 18–35

18

ВЛИЯНИЕ 21-СУТОЧНОЙ АНТИОРСТАТИЧЕСКОЙ ГИПОКИНЕЗИИ
НА АРХИТЕКТУРУ И ФУНКЦИЮ СКЕЛЕТНОЙ МЫШЦЫ У ЧЕЛОВЕКА

© 2023 г.   Ю. А. Коряк1, *, Р. Р. Прочий1, Н. С. Кнутова1

1ФГБУН ГНЦ РФ – Институт медико-биологических проблем РАН, Москва, Россия
*E-mail: yurikoryak@mail.ru

Поступила в редакцию 02.04.2023 г.
После доработки 04.08.2023 г.

Принята к публикации 11.08.2023 г.

Цель данного исследования заключалась в том, чтобы, во-первых, количественно описать взаимо-
отношение между суставными углами и архитектурой мышцы (длины, угла наклона волокон) и тол-
щины медиальной икроножной мышцы (МИМ) у молодых мужчин в условиях in vivo при пассив-
ном (расслабленном) и активном (сокращающемся) состояниях и, во-вторых, сравнить изменения
в вышеуказанных характеристиках мышечной архитектуры, возникающих при переходе от состоя-
ния покоя к заданной изометрической интенсивности при подошвенном сгибании в условиях
21-суточной антиортостатической гипокинезии (АНОГ), создаваемой относительно жестким по-
стельным режимом, с участием 6 мужчин. Сканирование МИМ выполнялось с помощью ультразву-
кового исследования (УЗИ) на уровне 30% расстояния между подколенной складкой и центром на-
ружной лодыжки в покое при углах голеностопного сустава –15° (тыльное сгибание), 0° (нейтраль-
ное положение), +15° и +30° (подошвенное сгибание). Дополнительные УЗИ были выполнены во
время максимального произвольного сокращения (МПС) и при усилиях 80, 60, 40 и 20% МПС при
нейтральном положении голеностопного сустава. В каждом положении были получены продоль-
ные ультразвуковые изображения МИМ в расслабленном (пассивном) и активном состояниях с
определением длины (Lв) и угла наклона волокон ( в) относительно апоневроза. После АНОГ
МПС увеличилась на 4.1%. До АНОГ при увеличении угла голеностопного сустава МИМ от 15 до +
+ 30° в увеличивался от 23 до 27 (19.4%, р < 0.05) в покое и от 23 до 53 (130%; р < 0.01) во время
МПС, а Lв уменьшалась с 32 до 27 мм (15.6%, р < 0.05) в покое и от 36 до 22 мм (39%; р < 0.05) во
время МПС. Толщина МИМ существенно не различалась между покоем и МПС. После АНОГ в
МИМ во время развития МПС был увеличен на 22–47 (113.6%, р < 0.01), а Lв была уменьшена на 31–
21 мм (32.2%, р < 0.01) по сравнению с покоем. Во время выполнения градуируемой изометрической
силы из состояния покоя до 100% МПС в постепенно увеличивался от 32 до 47 (44.8%, р < 0.01), а
Lв уменьшалась от 27 до 23 мм (14.8%, р < 0.01). Толщина МИМ во время градуируемой изометри-
ческой силы до 80% от МПС при нейтральном положении голеностопного сустава оставалась по-
стоянной. Различные Lв и в и их изменения после АНОГ могут быть лимитирующими факторами
генерации сократительных функций мышц. Результаты исследования показывают, что как угол на-
клона, так и длина волокон МИМ изменяются как в ответ на изменения угла голеностопного суста-
ва в покое, так и во время изометрических сокращений при интенсивностях до 100% МПС. Изме-
нения в строении мышц после 21-суточной разгрузки мышечного аппарата условиях АНОГ во вре-
мя выполнения сокращения по сравнению с отдыхом, оцениваемое по изменению архитектуры
мышцы, может быть использовано в оценке механической продукции мышцы.
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Длительное пребывание в условиях невесомо-
сти оказывает значительное влияние на физиоло-
гию человека [1–3] и включает снижение объема
и силы сокращения мышц, костной массы и
аэробной производительности [3–5]. Снижение
мышечной силы приводит к снижению общей
физической работоспособности и имеет ряд нега-
тивных последствий при возвращении членов

экипажей на Землю и при их реабилитации [3].
Наиболее подвергающимися воздействию микро-
гравитации являются антигравитационные мыш-
цы-разгибатели колена и стопы [6, 7]. Среди них
трехглавая мышца голени является наиболее за-
тронутой [6, 7], что связано, по-видимому, со
степенью ее загруженности, которой мышца под-
вергается во время нормальной ежедневной ак-
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тивности в виде поддержки позы тела и отталки-
вания в локомоторной активности.

Трехглавая мышца голени (ТМГ), являясь ос-
новным синергистом плантарной флексии, имеет
первостепенное значение при локомоции и в кон-
троле позы [8], поскольку активация ТМГ приво-
дит к разгибанию стопы, что предохраняет сме-
щение центра подошвенного давления в пределах
зоны опоры [8]. Следовательно, ТМГ играет важ-
ную роль не только в регулировании передне-зад-
него положения тела в зависимости от фактиче-
ского положения центра массы, чтобы поддер-
жать постуральный баланс, но и предопределяет
переход из положения стоя до ходьбы или бега [9].
В этом контексте, с сугубо биомеханической точ-
ки зрения, любое изменение в силе подошвенно-
го давления внутри зоны опоры или в ее передаче
может привести к неблагоприятным изменениям
в постуральном балансе и увеличению риска па-
дения [10]. Более того, медиальная икроножная
мышца (МИМ), образующая ТМГ, имеет разную
внутреннюю архитектуру (длину мышцы, длину
и угол наклона волокон) по сравнению с другими
мышцами, образующими сложную ТМГ [11], в
частности, имеет большие углы наклона волокон
и малую длину, что позволяет упаковать большее
количество волокон, что обеспечивает большой
потенциал развития силы [12–14].

Большая потеря силы мышцы по сравнению
с ее размером [7, 15] указывает, что существуют
другие факторы кроме атрофии, которые вносят
вклад в “слабость” мышцы. В оценке размера
мышц у человека, типичным “золотым стандар-
том”, является магнитно-резонансная и ком-
пьютерная томография [16, 17], благодаря высо-
кому контрасту в изображении между тканями,
отличающимися молекулярными свойствами.
Однако эти методы крайне дорогостоящие и
предъявляют большие клинические требования.
В связи с этим в настоящее время из доступных и
неинвазивных методов оценки архитектурных
свойств мышц является метод ультразвуковой ви-
зуализации [18–20]. Ультразвук относительно не-
дорог, имеет относительно высокое временнóе
разрешение, обеспечивает яркое изображение
мышцы и мало представляет риск для пациента.
Метод ультразвуковой визуализации позволяет в
условиях in vivo определить внутреннюю архитек-
туру мышцы, т.е. геометрическое расположение
волокон в пределах мышцы [21, 22], которое ока-
зывает существенное влияние на генерируемые
силовые возможности мышцы [23, 24].

Известно, что многие мышцы у человека ха-
рактеризуются расположением волокон в мышце
под некоторым наклоном, углом, относительно
точек их прикрепления и вхождения в апоневроз
или сухожилие [25, 26]. Такая угловая конструк-
ция оказывает существенное влияние в передаче

силы от волокон мышцы к сухожилию [18, 21, 25, 27].
Угол волокон мышцы относительно линии дей-
ствия сухожилия важная функциональная харак-
теристика мышцы [21, 25, 27]. Для данной мыш-
цы увеличенный угол наклона результат, во-первых,
уменьшения длины волокон мышцы, что ставит
под угрозу скорость укорочения и диапазон воз-
вратно-поступательного движения, во-вторых,
позволяет большему количеству сократительного
материала быть расположенным вдоль сухожи-
лия, увеличивающему генерирующую способ-
ность мышцы производить силу (например, [21,
28, 29]). Угол волокна представляет собой компо-
нент силы, действующий через волокна мышцы в
горизонтальном и перпендикулярном направле-
ниях к сухожилию и, таким образом, влияет на
передачу кинетической силы от волокна мышцы
к кости [23, 24]. Геометрическое расположение
мышечных волокон в пределах мышцы – главный
детерминант функциональных свойств мышцы
[20, 21, 25]. Длина волокон отражает число вклю-
ченных последовательно саркомеров в волокнах
мышцы и поэтому пропорциональна скорости
сокращения и диапазону экскурсии. Максималь-
ная сила, продуцируемая при данной длине во-
локна мышцы в направлении волокон в перистой
мышце, будет более высока, чем максимальная
сила, произведенная в направлении волокон мыш-
цы параллельного волокна той же самой анато-
мической площади и объема.

Цель настоящего исследования состояла в
том, чтобы, во-первых, количественно описать
взаимоотношение между суставными углами и
архитектурой мышцы (длиной и углом наклона
волокон) МИМ в условиях in vivo при пассивном
и активном состояниях, как функции суставного
угла голеностопного сустава, и, во-вторых, оце-
нить изменения в архитектуре мышцы в переходе
от состояния покоя до развиваемого изометриче-
ского момента, что позволило бы понять механизм
механического поведения мышцы и использо-
вать данный метод в оценке степени изменений
скелетно-мышечной системы после разгрузки.

МЕТОДИКА
В исследовании принимали участие шесть здо-

ровых молодых мужчин-добровольцев. Их физи-
ческая характеристика представлена в табл. 1.

Все участники вели рекреационную актив-
ность (умеренные физические нагрузки ≤3 раз в
нед.), но не участвовали ни в каких силовых или
мощностных тренировках. Участники экспери-
мента были отобраны после прохождения меди-
цинского и психологического отбора. Были ис-
ключены из списка участники с употреблением
наркотиков, алкоголя, с нарушением метаболиз-
ма кальция/костей, ортостатической неперено-
симости, вестибулярными расстройствами, забо-
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леваниями мышц/суставов, хронической болью в
спине, с хронической гипертензией и внутриглаз-
ной гипертензией, дефицитом железа, анемией,
диабетом, артритом, гиперлипидемией и любым
инфекционным или печеночным заболеванием,
или с положительным результатом на тромбофи-
лию. Все испытуемые были оценены клинически
здоровыми, без неврологических расстройств и
никто не имел ранее каких-либо субъективных
клинических признаков травмы опорно-двига-
тельного аппарата или любой ортопедической па-
тологией, и считались в хорошем физическом со-
стоянии. В течение всего эксперимента ни один
из испытуемых не принимал медицинских препа-
ратов.

За две недели до начала выполнения протоко-
ла эксперимента все участники были подробно
проинформированы о целях и методах исследова-
ния внутренней архитектуры мышц, ознакомле-
ны с процедурами исследования, о риске и важ-
ности настоящего исследования.

Экспериментальный дизайн. Исследование бы-
ло выполнено в Институте медико-биологиче-
ских проблем РАН (ИМБП РАН, г. Москва).

Все измерения выполняли на правой конечно-
сти испытуемых до и после 21-суточной экспози-
ции в условиях относительно жесткого постель-
ного режима в антиортостатическом положении
(–6°). Тестирование включало измерение мышеч-
ной архитектуры МИМ, составляющую сложную
ТМГ, и произвольного максимального суставно-
го момента (максимального произвольного со-
кращения – МПС), развиваемого мышцами-раз-
гибателями стопы. Дополнительные ультразвуко-
вые исследования (УЗИ) были выполнены при
усилиях 80, 60, 40 и 20% МПС при нейтральном
положении голеностопного сустава.

За ~20–10 дней до экспозиции в антиортоста-
тической гипокинезии (АНОГ) участники экспе-
римента были ознакомлены с процедурами ис-
следования функций и архитектуры мышц. Все
исходные данные испытуемых были собраны за
~4–3 дня до экспозиции, а последующие измере-
ния проводили в день подъема испытуемых.

Постельный режим. В качестве воздействия,
имитирующего длительное влияние фактора не-
весомости, использовали модель постельного ре-
жима в антиортостатическом положении (угол
наклона головы –6°) [30–32]. Наземная модель
является хорошей альтернативой космическим
полетам, и вызывает аналогичные модификации
нервно-мышечной системы и свойств мышечных
волокон [32].

Испытуемые постоянно оставались в положе-
нии АНОГ, включая прием пищи и выделитель-
ные функции. Во время экспозиции на протяже-
нии 24 ч испытуемые постоянно находились под
контролем медицинского персонала, и дополни-

тельно проводился мониторинг поведения испы-
туемых. Обслуживающий медицинский персонал
присутствовал при транспортировании испытуе-
мого, при выполнении личной гигиены, включая
прием пищи, медицинском обслуживании в пре-
делах протокола.

Продолжительность АНОГ составляла 21 день.

Тестирующая процедура и измерения

1. Изокинетическое тестирование

Измерение изометрического суставного момен-
та. Испытуемые выполняли ряд изометрических
сокращений мышцами-разгибателями стопы на
изокинетическом динамометре (Biodex System
4 PRO™, Biodex Medical Systems Shirley, США). Из-
мерение изометрической силы сокращения ТМГ
у всех испытуемых было выполнено на правой,
“ведущей”, конечности. Испытуемый удобно рас-
полагался в положении “стоя на коленях” на спе-
циальном кресле изокинетического динамометра
с фиксацией коленного сустава с углом 135 при
нейтральном положении голеностопного сустава,
создавая, таким образом, изометрический режим
сокращения мышцы. Туловище и бедро испытуе-
мого были относительно жестко прикреплены к
спинке сиденья с помощью поясных и плечевых
ремней для обеспечения постоянного положения
и минимального перемещения. Латеральная ло-
дыжка правой стопы была совмещена с осью вра-
щения вала изокинетического динамометра.
Стопу правой конечности относительно жестко
фиксировали к специальной платформе измери-
тельного приспособления динамометра для голе-
ностопного сустава с помощью неэластичных
ремней в виде Velcro, которые были прочно за-
креплены сзади и на нижней стороне платформы
для предотвращения любого заметного подъема
пятки во время выполнения максимального раз-
гибания стопы. Если происходил подъем пятки
или показатель суставного момента не возвра-
щался к исходной величине, то протокол выпол-
нения эксперимента останавливали и повторяли
только после 3–5 мин отдыха. Испытуемые вы-
полняли три произвольных максимальных изо-
кинетических движения стопой из четырех под-
ходов с угловой скоростью голеностопного суста-
ва 0°/с–1, и если третья попытка не превышала

Таблица 1. Характеристика участников эксперимен-
тальной группы (n = 6)

Возраст
Рост, см Масса, кг

Индекс массы 
тела, кг/м2

до после до после до после
30.9 ± 179.1 ± 181.6 ± 77.6 ± 75.6 ± 24.23 ± 22.96 ±
± 2.5 ± 2.2 ± 0.2 ± 3.8 ± 3.2 ± 1.09 ± 1.0
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первых двух более чем на 10%, то в этом случае
было проведено дополнительное испытание.
Между каждой попыткой был отдых не менее
2 мин.

При тестировании изометрического суставно-
го момента, развиваемого мышцами-разгибате-
лями стопы, каждого испытуемого инструктиро-
вали “прикладывать максимальное усилие” при
каждом повторении и в каждом движении выпол-
няемого теста. Суставной момент с поправкой на
гравитацию в реальном времени отображался на
экране компьютера. Во время тестирования ис-
пытуемому предоставляли биологическую обрат-
ную связь развиваемого усилия на мониторе ком-
пьютера, а также обеспечивали словесное поощ-
рение во время выполнения усилия, а также
между каждой попыткой. Наибольшее изометри-
ческое значение произвольного суставного мо-
мента (пик момента) при 0°/с–1 принимали за по-
казатель МПС. Каждого испытуемого также про-
сили поддерживать 1–2 с усилие в 80, 60, 40 и 20%
от МПС при нейтральном положении голено-
стопного сустава. Испытуемым визуально предо-
ставляли обратную связь развиваемого усилия на
мониторе компьютера.

После АНОГ протокол тестирования был
идентичным.

Измерение отношения изокинетический сустав-
ной момент-скорость. Тестирование мышц-раз-
гибателей стопы выполняли в положении “стоя
на коленях” на специальном кресле изокинетиче-
ского динамометра, причем угол коленного и го-
леностопного сустава составлял ~120° и ~90°, со-
ответственно, а ось голеностопного сустава сов-
падала с осью вращения регистрирующего
устройства динамометра. Диапазон движения в
случае максимального разгибания голеностопно-
го сустава составлял ~25° и ~15° в случае макси-
мального тыльного сгибания стопы.

Для каждого испытуемого регистрировали пик
концентрического изокинетического суставного
момента, развиваемого при угловой скорости
0°/с–1. Испытуемые были тщательно инструкти-
рованы выполнять каждое движение “как можно
быстрее и сильнее”. Испытуемые выполняли две
попытки из четырех повторений максимальных
разгибаний стопы с угловой скоростью 0°/с–1 и с
интервалом отдыха между повторениями не ме-
нее 30 с [33].

Скоростно-силовые свойства мышц оценива-
ли по времени нарастания изометрического про-
извольного напряжения от начала сокращения до
достижения 25, 50 и 75% от максимального про-
извольного напряжения (относительные гради-
енты силы произвольного сокращения) [34, 35].

Дополнительно в кривой суставной момент-
скорость рассчитывали следующие параметры:
динамические – максимум взрывного изометри-

ческого усилия Fmax; импульс силы △р; значение
силы, соответствующее стандартным отрезкам
времени 50, 100, 150 и 200 мс от начала развивае-
мого усилия; временные – время достижения мак-
симума изометрического усилия tmax; время до-
стижения 50% от максимума t50%. На основе
указанных параметров оценивали общую способ-
ность к проявлению “взрывного” усилия Fmax/tmax;
градиент стартовой силы в изометрических усло-
виях 50% Fmax/t50%.

2. Мышечная архитектура

2.1. Ультразвуковое сканирование

Угловая позиция сустава и измерение суставного
момента. Во время ультразвукового сканирова-
ния МИМ испытуемый в положении “стоя на ко-
ленях” удобно располагался в том же изометриче-
ском динамометре, с теми же углами в коленном
и голеностопном суставах, которые использовали
для оценки силы мышц-разгибателей стопы. Из-
мерения проводили на правой ноге при нейтраль-
ном положении голеностопного сустава. Каждый
испытуемый выполнял ряд изометрических со-
кращений на изокинетическом динамометре при
углах голеностопного сустава –15° (подошвенное
сгибание), 0° (нейтральное положение голеностоп-
ного сустава; силовая платформа динамометра
располагалась перпендикулярно к продольной
оси голени), +15° и +30° (подошвенное разгиба-
ние). Положение тестируемой конечности было
надежно закреплено в требуемой позиции по-
средством ремней велькро, которые предотвра-
щали любой заметный подъем пятки во время по-
дошвенного/тыльного сгибания стопы. Во время
выполнения УЗИ испытуемых инструктировали
“максимально расслабить мышцу”.

Мышечная структура МИМ, составляющая
сложную ТМГ, была исследована в состоянии по-
коя и при усилии в условиях in vivo с использова-
нием ультразвукового сканера Edge (SonoSite, Inc.,
США) в В-режиме линейным электронным дат-
чиком 7.5 МГц и апертурой 60 мм. Продольные
ультразвуковые изображения МИМ были полу-
чены на проксимальных уровнях 30% расстояния
между подколенной складкой и центром боковой
лодыжки, который соответствовал максимальной
анатомической площади поперечного сечения
мышцы [36]. На этом уровне поверхностно на ко-
же крепили самоклеящуюся гиперэхогенную
матерчатую полоску в качестве маркера, отобра-
женного в виде затемненного изображения. При
визуализации мышцы ультразвуковой датчик
помещали над маркером. Датчик располагали
продольно на голени, ориентируя его вдоль сред-
не-сагиттальной плоскости мышцы и перпенди-
кулярно коже. Однако из-за индивидуальных
различий датчик иногда устанавливали немного
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по диагонали к продольной линии мышцы. Для
повышения надежности при повторных измере-
ниях было зафиксировано местоположение дат-
чика, которое воспроизводилось во время по-
вторных измерений. Визуализацию МИМ вы-
полняли после предварительного 20-минутного
отдыха для уравновешивания жидкостной среды
организма [37, 38]. Для лучшей акустической свя-
зи и чтобы не травмировать кожную поверхность
мышцы, сканирующую поверхность ультразвуко-
вого датчика покрывали водорастворимым гелем
и датчик ориентировали вдоль середины сагит-
тальной оси мышцы. Ультразвуковые изображе-
ния были зафиксированы после того, как было
скорректировано усиление глубины для оптими-
зации качества изображения. В состоянии покоя
и во время сокращения датчик прочно удержи-
вался на поверхности кожи в месте установки
маркера, который являлся ориентиром положе-
ния датчика во время исследования.

В каждой угловой позиции голеностопного су-
става было получено продольное ультразвуковое
изображение МИМ. Во время сканирования при-
меняли минимальное давление датчиком на кож-
ные покровы, чтобы избежать давления на мыш-
цу. Кроме того, во время измерений испытуемого
инструктировали “полностью расслабить мышцы
конечности”. Во время сокращений визуализация
мышцы осуществлялась, когда достигалось плато
заданного усилия. Все полученные УЗИ архиви-
ровали с формированием файла для дальнейшего
анализа следующих параметров: длины и угла на-
клона волокон мышцы.

Измерение длины, угла наклона волокон и тол-
щины мышцы. Длина и угол наклона волокон
МИМ были измерены в условиях in vivo при по-
мощи ультразвукового сканирования во время
отдыха (пассивное состояние) и при развитии
усилия, составляющего 100% МПС, 80, 60, 40 и
20% МПС при нейтральном положении голено-
стопного сустава (активное состояние).

Длину волокон (Lв) мышцы определяли как
линию между местом прикрепления волокна у
поверхностного апоневроза до места вхождения в
глубокий апоневроз мышцы [24, 39–42] (рис. 1).

Угол наклона волокон ( в) определяли как ли-
нию, образованную точкой прикрепления волок-
на у поверхностного апоневроза и местом вхожде-
ния в глубокий апоневроз мышцы [27, 39, 41–43]
(рис. 1).

Толщину мышцы (Tм) определяли при ней-
тральной анатомической позиции голеностопно-
го сустава как расстояние между поверхностным
и глубоким слоями апоневрозов.

Физиологическую площадь поперечного сече-
ния (ФППС) МИМ в настоящем исследовании
рассчитывали по формуле [44]:

Θ

(1)

где Тм – толщина мышцы, Lв – длина волокон.

Внутреннее укорочение волокон (ΔLмышца) при
сокращении мышцы оценивали по следующей
формуле [45]:

(2)

где Lп и Lу – длина волокон в покое и активном
состоянии (50% МПС); п и у – угол волокон
в покое и активном состоянии, соответственно.

УЗИ выполнял один и тот же оператор. У каж-
дого обследуемого измеряли параметры трех мы-
шечных пучков, которые затем усредняли и ис-
пользовали для дальнейшего анализа.

Статистика. При обработке полученных ре-
зультатов исследования применяли общеприня-
тые статистические методы. Данные представлены
в виде средних значений и стандартной ошибки
средней (М ± m). Различия между показателями
были проанализированы с использованием пар-
ного критерия t-Стьюдента. Процент изменения
этих переменных при различных условиях был
рассчитан как функция от исходной величины.
Уровень статистической значимости был уста-
новлен на уровне 5%.

= 2
м вФППС-индекс Т ,L

Θ ΘΔ = −мышцы п п у уcos cos ,L L L

Θ Θ

Рис. 1. Сагиттальное ультразвуковое изображение ме-
диальной головки икроножной мышцы. 
Ультразвуковой датчик был помещен над мышцей на
уровне расстояния 30% медиальной икроножной
мышцы (МИМ) между подколенной складкой и цен-
тром боковой лодыжки. Длина волокна определялась
как линия ультразвукового сигнала, проведенная па-
раллельно волокну между глубоким и поверхностным
апоневрозами. Угол наклона определялся как угол,
образуемый ультразвуковым сигналом вдоль волокна
между поверхностным и глубоким апоневрозами. Бе-
лые линии на ультразвуковом изображении указыва-
ют путь пучка (волокна) между поверхностными и
глубокими апоневрозами: а – представляет длину во-
локна, б – угол наклона, в – толщину мышцы.

а

б

в
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Изменение антропометрических показателей
Пребывание в условиях постельного режима

в течение 21 сут сопровождалось изменением мор-
фологических особенностей тела испытуемых.
Так, анализ данных изменения показателей фи-
зических характеристик испытуемых обнаружил
увеличение длины тела с 179.1 ± 2.2 до 181.6 ±
± 2.2 см, что соответствует относительному изме-
нению 1.4%, и незначительному снижению массы
тела — с 77.6 ± 3.8 до 75.6 ± 3.2 кг, что соответству-
ет относительному изменению 2.6% (табл. 1).

Изменение мышечной функции
Изменение мышечной силы. Сила сокращения

мышц-разгибателей стопы после 21-суточной
АНОГ увеличилась. Так, величина максимально-
го суставного момента (или иначе МПС) в сред-
нем увеличилась с 159.7 ± 19.9 до 166.3 ± 8.9 Н·м
(p < 0.05) при угловой скорости 0°/с–1, что соот-
ветствует относительному изменению 4.1% (рис. 2,
левая панель).

Анализ результатов изменения МПС при быст-
рых “взрывных” сокращениях в изометрических
усилиях обнаружил незначительные различия.
Так, после 21-суточной разгрузки МПС умень-
шилась со 160.3 ± 12.6 до 151.3 ± 7.9 Н (рис. 2, пра-
вая панель).

Анализ результатов изменения функций сила–
скорость после разгрузки показал, что макси-
мальные суставные моменты, развиваемые мыш-
цами-разгибателями стопы при произвольных
изометрических усилиях, были постоянно ниже

фоновых (рис. 2). Как следует из анализа графи-
чески представленных усредненных данных, ско-
рость нарастания произвольного изометрическо-
го сокращения мышц-разгибателей стопы, или
иначе градиент произвольного сокращения, сни-
жается с самого начала развития сокращения, что
видно по времени достижения относительного
уровня напряжения (рис. 3). Максимальная вели-
чина dP/dt при выполнении произвольного зада-
ния “сократить максимально быстро и сильно”
была постоянно больше после разгрузки (рис. 3,
правая панель). Нормализованная (% от МПС)
величина dP/dt после АНОГ увеличилась на 4.5%,
указывая тем самым, что различия в скорости на-
растания максимального произвольного изомет-
рического сокращения, вероятно помимо различий
в собственно-сократительных свойствах, опреде-
ляются характером центрального управления при
произвольном сокращении мышцы.

В табл. 2 представлены динамические и вре-
менные показатели скоростно-силовых свойств
мышцы. Значения F, t и F/t зависят друг от друга.
В большинстве случаев показатели F после раз-
грузки оказались значительно сниженными, что
может указывать на увеличение значения t при
выполнении заданного произвольного движения.
Иначе говоря, “слабым” мышцам требуется боль-
ше времени, чтобы достичь максимальных вели-
чин силы.

Отношение Fmax/tmax, или иначе градиент
“взрывного” изометрического усилия, существен-
но зависит от F. После 21-суточной АНОГ способ-
ность к “взрывному” проявлению силы, которая в
решающей мере определяет результат движения,

Рис. 2. Изменение максимального произвольного суставного момента (левая панель) и максимальной произвольной
“взрывной” силы (правая панель) после 21-суточной антиортостатической гипокинезии (АНОГ). 
* – p < 0.05.
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оказывается значительно сниженной. Последнее
подтверждает снижение отношения 0.5%Fmax/tmax,
что отражает снижение градиента стартовой силы
в изометрических условиях сокращения мышцы.

Сравнивая механические параметры мышеч-
ных сокращений в обеих ситуациях эксперимен-
та, мы тем самым определяли, в какой мере ре-
зультат движения зависит от градиента силы в
условиях эксперимента. На рис. 4 показано влия-
ние градиента силы на кинетику развития меха-
нических параметров произвольных изометриче-
ских усилий, проявляемых испытуемыми до и по-
сле разгрузки мышечного аппарата. До разгрузки
испытуемые характеризуются большой силой и
относительно низким градиентом и, наоборот,
после разгрузки отмечается увеличение градиента
силы и снижение максимальной силы. Это ука-
зывает на то, что разгрузка существенно снижает
степень использования силовых возможностей в
кратковременных движениях. Конечный резуль-
тат движения определяется в данном случае не
мгновенным значением силы, а ее импульсом,
т.е. площадью под кривой развития силы (за-
штрихованная область на рис. 4). После разгрузки
при выполнении кратковременных движений
градиент силы становится более важным, чем
уровень максимальной силы.

Таким образом, при движениях, когда влияние
гравитации устранено, показатели F и динамиче-
ского градиента силы (отношение Fmax/tmax), заре-
гистрированного в динамическом режиме оказы-
вают влияние на результат движения лишь на на-

чальных участках траектории кривой сила–время.
Так, время достижения первых 50% максимума
(t50%) после разгрузки увеличилось на 2.3%.

Рис. 3. Изменение отношения сила–время, выраженное в относительных величинах, при выполнении “взрывного”
произвольного изометрического сокращения трехглавой мышцы голени (ТМГ) и максимальной скорости развития
силы (левая панель) до и после 21-суточной антиортостатической гипокинезии (АНОГ). 
* – p < 0.05.
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Таблица 2. Характеристика динамических и времен-
ных показателей “взрывной” силы у мужчин до и после
разгрузки мышечного аппарата

Примечание: * – p < 0.05.

Показатель

Эксперимент

до после

M M

Fmax, Н 160.3 12.6 151.3* 7.9

50%Fmax, Н 80.2 6.3 75.7 3.9

F50 мс, Н 38.9 9.8 42.9* 10.1

F100 мс, Н 77.2 10.0 79.3 10.1

F150 мс, Н 106.0 11.7 102.2 8.5

F200 мс, Н 124.6 13.2 116.8* 8.0

tmax, мс 438.0 48.3 448.0* 51.2

t50%, мс 219.0 24.2 224.0* 25.6

390.0 10.0 360.0* 4.0

200.0 3.0 180.0* 2.0

x x

max

max

Н,
мс
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t

max
50%
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Изменение архитектуры мышц
1. Архитектурный профиль вдоль мышцы

Для шести испытуемых были проанализирова-
ны в и Lв МИМ. Десять изображений Lв и Тм бы-
ли получены в условиях покоя и во время МПС.
У всех испытуемых была обнаружена разница
между условиями покоя и во время развития
МПС в в, Lв и Тм при нейтральном положении
голеностопного сустава (табл. 3). Анализ резуль-
татов изменения параметров архитектуры МИМ
в ответ на разгрузку в условиях покоя обнаружил
уменьшение Lв (в среднем на 86.1%), тогда как в
и Тм практически не изменились по сравнению с
исходной величиной. Архитектурные характери-
стики ( в и Lв) МИМ во время выполнения МПС
зависели от разгрузки. Так, Lв уменьшилась в
большей степени, чем в и Тм, которые значи-
тельно не изменились (табл. 3). Сравнительный
анализ архитектурных характеристик МИМ по-
сле разгрузки в условиях покоя и при выполне-

Θ

Θ

Θ

Θ

Θ

нии МПС показал, что изменения в были посто-
янно меньшими по сравнению с Lв.

2. Архитектурные характеристики 
в состоянии покоя

Влияние суставного угла на архитектуру МИМ
в покое. В условиях покоя Тм МИМ (~13 мм) су-
щественно не менялась в ответ на изменения в
длине мышцы, следующей из различного угла го-
леностопного сустава (рис. 5, средняя панель).

В состоянии покоя в и Lв МИМ были зависи-
мыми от положения угла голеностопного сустава
(рис. 5, левая панель). Анализ результатов пока-
зал, что когда угол голеностопного сустава увели-
чивался от –15° до +30°, в увеличился от 22.7° ±
± 1.9° до 27.1° ± 1.3° (19.4%, р < 0.05). Увеличение

в сопровождалось снижением Lв от 32.1 ± 1.2 до
27.1 ± 2.1 мм (15.6%, р < 0.05) и когда в нанесли
на график относительно Lв, то можно заметить,
что увеличение в компенсируется сопутствую-
щим уменьшением Lв (рис. 5, правая панель).

Влияние суставного угла на архитектуру МИМ
после АНОГ. В покое Тм МИМ (~13 мм) суще-
ственно не менялась в ответ на изменения в длине
мышцы, следующей из различного угла голено-
стопного сустава (рис. 5, левая панель). В состоя-
нии покоя в и Lв МИМ были зависимыми от уг-
ла голеностопного сустава. В мышце, поскольку
угол голеностопного сустава увеличивался от –15°
до +30°, в увеличился от 22.4° ± 1.0° до 28.5° ±
± 1.9° (27.3%, р < 0.05), а Lв уменьшилась от 33.1 ±
± 1.2 до 27.1 ± 2.1 мм (18.2%, р < 0.05).

3. Архитектурные характеристики во время МПС
Влияние суставного угла на архитектуру МИМ

в покое. Во время развития МПС при нейтраль-
ном положении угла голеностопного сустава не
было значительных изменений в расстоянии
между апоневрозами в исследуемой области
МИМ (рис. 5, средняя панель). Средние значения

в, Lв и Тм в состоянии покоя и при МПС пред-
ставлены в табл. 3. Анализ внутригрупповых дан-
ных показал, что при сравнении в и Lв при МПС
с периодом покоя при нейтральном положении
угла голеностопного сустава, в был постоянно
большим, а Lв меньшей в МИМ. При переходе от
покоя до МПС в в среднем увеличивался от
23° ± 3° до 53° ± 2° (130%; р < 0.01), а Lв уменьша-
лась от 36.2 ± 3.1 до 22.0 ± 3.1 мм (39%; р < 0.05) по
сравнению с покоем (рис. 5, средняя панель). Ин-
декс ФППС незначительно уменьшился на 6.3%.

Влияние суставного угла на архитектуру МИМ
после АНОГ. Во время развития МПС при ней-
тральном положении угла голеностопного суста-
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Рис. 4. Изменение отношения сила–время на ранних
этапах развития “взрывного” произвольного изомет-
рического сокращения трехглавой мышцы голени
(ТМГ) до и после 21-суточной антиортостатической
гипокинезии (АНОГ).
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Таблица 3. Архитектура медиальной икроножной мыш-
цы (МИМ)

Примечание: МПС – максимальное произвольное сокращение.
* – p < 0.05.

Характеристики в, град Lв, мм Tм, мм

Покой До 22.9 ± 3.0 36.0 ± 3.0 12.8 ± 1.0
После 22.8 ± 2.5 31.0 ± 2.1* 12.6 ± 1.3

МПС До 52.4 ± 1.9 22.0 ± 2.2 17.9 ± 1.2
После 46.9 ± 3.3* 21.0 ± 2.5 13.0 ± 1.6

Θ
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ва Тм МИМ (~17 мм) значительно не отличалась
от величины покоя (рис. 5, средняя панель).
Сравнивая МПС с периодом покоя при нейтраль-
ном положении угла голеностопного сустава в
мышце в был больший и Lв меньшей. В МИМ

в во время развития МПС был увеличен на 22°–
47° (113.6%; р < 0.01), а Lв была уменьшена от 31.3 ±
± 1.0 до 21.2 ± 1.1 мм (32.2%, р < 0.01) по сравне-
нию с покоем. Когда был рассчитан индекс
ФППС МИМ, используя Lв и Тм, то при увеличе-
нии угла голеностопного сустава с 90° до 130°, от-
мечается увеличение на 18% (от 0.45 до 0.53; p <
< 0.05).

4. Архитектурные характеристики при 
градуированной изометрической силе

Влияние суставного угла на архитектуру МИМ
в покое. Во время выполнения градуируемой изо-
метрической силы из состояния покоя до 100%
МПС при нейтральном положении угла голено-
стопного сустава, Тм МИМ оставалась постоян-
ной (несущественное различие) (рис. 5, правая
панель). в увеличился, а Lв уменьшилась как
функция интенсивности сокращения мышцы. в
в МИМ постепенно увеличился от 32.1° ± 3.1° до
46.5° ± 4.9° (44.8%, р < 0.01), а Lв постепенно
уменьшилась от 27.2 ± 2.1 до 23.4 ± 2.1 мм (14.8%,
р < 0.01).

Влияние суставного угла на архитектуру МИМ
после АНОГ. Во время выполнения градуируемой
изометрической силы от состояния покоя до
100% МПС при нейтральном положении угла
голеностопного сустава, Тм МИМ оставалась

Θ
Θ

Θ
Θ

постоянной (несущественное различие) (рис. 5,
правая панель). в увеличивался, а Lв линейно
уменьшалась как функция интенсивности сокра-
щения мышцы. в в МИМ постепенно увеличи-
вался от 30.7° ± 3.1° до 47.1° ± 2.4° (53.4%, р <
< 0.01), а Lв постепенно уменьшалась от 23.2 ± 2.1
до 20.3 ± 2.1 мм (13%, р < 0.01).

5. Степень внутреннего укорочения волокон 
во время сокращения

Более короткие Lв и более крутые в в актив-
ном состоянии по сравнению с пассивным состо-
янием показывают внутреннее укорочение (ΔLм)
волокон за счет сокращения. В мышце ΔLм было
больше, когда длина волокна была больше (табл. 4).
Так, до разгрузки для МИМ при Lв 25 мм ΔLм
была 36 мм, а при Lв 41 мм ΔLм была 40 мм. После
21-суточной АНОГ эти показатели составили 36–
35 и 26–22 мм, соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Настоящее исследование планировалось как

исследование степени адаптации сократительных

Θ

Θ

Θ

Рис. 5. Архитектура медиальной икроножной мышцы (МИМ) в зависимости от угла голеностопного сустава в покое. 
Изменения длины и угла наклона волокон в покое как функция угла голеностопного сустава (левая панель), во время
выполнения градуированного изометрического подошвенного сгибания при нейтральном положении голеностопно-
го сустава (средняя панель) и соотношения длина и угол наклона волокон (правая панель) после 21-суточной антиор-
тостатической гипокинезии (АНОГ).
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Таблица 4. Степень укорочения волокон

Медиальная икроножная мышца

до после

Lв ΔLм Lв ΔLм

24.7 21.7 36.1 34.7
40.6 39.6 25.5 21.9
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функций мышц-разгибателей стопы (ТМГ) и
внутренней архитектуры МИМ, как одной из трех
головок сложной ТМГ, которая вносит вклад в ге-
нерацию МПС, к 21-суточной разгрузке (АНОГ)
у группы здоровых молодых мужчин. Основные
результаты показывают, что предшествующая
разгрузка привела к изменению сократительных
свойств мышц и архитектуры мышцы. Это первое
исследование, которое описывает архитектуру
МИМ у человека в условиях in vivo в покое и во
время изометрического подошвенного сгибания
до полного сократительного состояния (МПС)
после 21-суточного постельного режима. Иссле-
дование показало реконструирование архитек-
туры одной из основных локомоторных мышц,
вызванное разгрузкой. Основные результаты на-
стоящего исследования состоят в том, что, во-
первых, архитектура МИМ (длина, наклон воло-
кон) изменяется в ответ на изменение положения
голеностопного сустава и развиваемого усилия.
Во-вторых, вопреки ожиданиям, изометрическая
МПС мышц-разгибателей стопы после 21-суточ-
ного постельного режима не только не уменьши-
лась, а даже увеличилась. Хорошо известно, что
длительная механическая разгрузка мышц приво-
дит к значительной дезадаптации опорно-двига-
тельного аппарата [46]. Однако в настоящем
исследовании изменения в максимальной акти-
вации мышц-разгибателей стопы кажутся в раз-
ногласии с вышеупомянутыми парадигмами не-
употребления.

Изменения в сократительных функциях. Насто-
ящее исследование демонстрирует, что разгрузка
мышечного аппарата в условиях 21-суточного по-
стельного режима сопровождалась увеличением
максимального суставного момента. Хотя в лите-
ратуре часто сообщается, что во время максималь-
ного подошвенного усилия отмечается коактива-
ция мышц-антагонистов подошвенного сгиба-
ния, что должно существенно оказывать влияние
на регистрируемый произвольный суставной мо-
мент [47, 48]. Действительно, как ранее было по-
казано, при произвольном сокращении в случае
активации большего количества мышц, как в на-
стоящем исследовании, при использовании изо-
кинетической динамометрии, повышается акти-
вация мышц-антагонистов [49] и снижается эф-
ферентный вклад в активацию мышц [49–51], что
снижает степень использования, как силовых, так
и скоростно-силовых возможностей мышечного
аппарата [4, 50, 51]. Тем не менее, в настоящем
исследовании мы отмечаем повышение МПС.
Похоже, что увеличение МПС в нашем исследо-
вании было в значительной степени связано с
усиленной активацией мышц-агонистов движе-
ния. Последнее, по-видимому, может быть до-
стигнуто за счет увеличения возбуждающего аф-
ферентного входа в пул мотонейронов мышц-
агонистов произвольного движения, которое

приведет к увеличению начальной частоты им-
пульсации и соответственно более высокой ско-
рости рекрутирования двигательных единиц [52].
Ранее выполненные исследования показали, что
при разгрузке, несмотря на снижение активации
мышцы, отмечается увеличение рефлекторной
возбудимости [53, 54], предполагая тем самым,
что разгрузка вызывает пластические изменения
нервной функции на уровне спинного мозга [55].
Увеличение возбудимости спинальных мотоней-
ронов в условиях покоя при неупотреблении на-
блюдалось, как у человека, так и в моделях на жи-
вотных, и ряд авторов приписывают обычно это
снижению пресинаптического торможения аф-
ферентов I-a и/или увеличением возбудимости
мотонейронов [56–58]. Снижение пресинаптиче-
ского торможения спинальных мотонейронов
и/или подавление постсинаптических тормозных
путей могут предопределить в целом наблюдае-
мое увеличение скорости развития силы [59–61].
Повышение возбудимости спинальных мотоней-
ронов возможно связано со снижением порогов
рекрутирования двигательных единиц (ДЕ) и уве-
личением величины эфферентного нервного им-
пульса к активным мышечным волокнам [62].
Более того, как было отмечено ранее, снижение
нагрузки сопровождается изменением порядка
рекрутирования ДЕ во время изометрических со-
кращений, облегчая, таким образом, рекрутиро-
вание больших ДЕ, которые демонстрируют са-
мую высокую скорость развития силы [52, 61].

Скорость нарастания произвольной силы яв-
ляется важной мерой, отражающей способность
быстро генерировать мышечную силу [63], и яв-
ляется важным фактором, определяющим нервно-
мышечную активность при выполнении “взрывных”
движений [14, 64, 65]. Градиент силы, оценивае-
мый по “относительным” показателям, согласно
нашим данным, мало изменяется в результате
21-суточного постельного режима с тенденцией к
замедлению. Однако, исходя из посылки, что в
настоящем исследовании разгрузка сопровожда-
ется увеличением мышечной силы, то “относи-
тельным” показателям (% МПС) соответствуют
большие по величине уровни изометрического
произвольного напряжения и, следовательно, вре-
мя достижения этого уровня напряжения долж-
но увеличиться, особенно при достижении пика
усилия.

Вместе с тем отмечается увеличение скорости
нарастания мышечной силы при выполнении
изометрических произвольных “взрывных” сокра-
щений в начальной фазе сокращений (<100 мс).
Это первое исследование, показывающее разли-
чия в скорости развития произвольной силы в те-
чение первых 50 мс начала развития усилия. Нам
неизвестны какие-либо предыдущие исследова-
ния, в которых бы сравнивали влияние разгрузки
мышечного аппарата на скорость развития силы в
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первые 50 мс начала усилия. Полученные резуль-
таты показывают, что 21-суточный постельный
режим вызывает повышение МПС и различную
степень адаптации сократительных свойств на
ранних и поздних фазах быстрых произвольных
“взрывных” мышечных сокращений.

Увеличение максимального произвольного гра-
диента F50, по-видимому, в первую очередь связано
с усилением нервной активности мышц-агони-
стов движения, в то время как увеличение произ-
вольного F100 и F150, вероятно, связано с пропор-
циональным увеличением МПС [66]. Увеличение
ранней производительности градиента силы мо-
жет быть связано с нервной активностью (часто-
той импульсации и рекрутированием ДЕ) и со-
кратительными свойствами ДЕ (силой сокраще-
ния) [67]. Это означает, что характеристики этих
параметров ограничивают возможности мышц.
Одним из этих ограничений является способ-
ность генерировать максимальную скорость раз-
вития силы, обычно характеризуемую как “взрыв-
ная” сила. Для достижения максимальной скоро-
сти развития силы необходима высокая частота
импульсации моторных нейронов и быстрое
рекрутирование ДЕ. Отмечалась положительная
связь между повышением возбудимости спиналь-
ных мотонейронов и скоростью развития силы
мышцы, измеренной во время произвольных уси-
лий при подошвенных сгибаниях [11]. Действи-
тельно, как было показано ранее, максимальная
скорость развития силы сокращения регистриру-
ется только при применении очень высокой ча-
стоты электрической стимуляции мышц [68–72].
Различное поведение мотонейронов после раз-
грузки во время сокращения может быть связано
с разным влиянием разгрузки на афферентные и
супраспинальные входы. Например, во время
быстрых изометрических сокращений мотоней-
роны начинают разряжаться с высокой частотой,
что и предопределяет высокую скорость развития
усилия [73]. Увеличение градиента силы может
быть обусловлено в основном увеличением силы
супраспинального входа, которая может изме-
ниться после разгрузки. Таким образом, получен-
ные результаты настоящей работы позволяют
предположить, что разгрузка мышечного аппара-
та в виде 21-суточного постельного режима облег-
чает рекрутирование ДЕ. Последнее подтвержда-
ется результатами работы [74], где авторы отмеча-
ют повышенную возбудимость пула спинальных
мотонейронов до 30 сут в условиях 120-суточной
АНОГ.

Более того, считается, что на производство
произвольной “взрывной” силы влияют не только
нервные и механических факторы, но и архитек-
турные параметры, такие как длина и угол накло-
на мышечных волокон, а также жесткость мы-
шечно-сухожильного комплекса [63, 75, 76]. По-

казатели сократительной функции представляют
собой сумму различных скелетно-мышечных
факторов, включая размер мышц, архитектуру,
что, таким образом, позволяет делать вывод о
важности этих конкретных факторов для генера-
ции “взрывной” силы.

Последствия разгрузки на архитектуру мышц.
Архитектура мышц является основным механи-
ческим фактором, определяющим максимальную
силу и скорость сокращения мышц [77, 78]. Ре-
зультаты настоящего исследования, полученные
в условиях in vivo, указывают, что архитектура
МИМ резко изменяется и как функция угла голе-
ностопного сустава в покое и как функция, раз-
виваемой силы во время изометрических сокра-
щений при установленном суставном угле. В по-
кое, при изменении угла в голеностопном суставе
от –15° до +30°, в МИМ увеличился от 15.8° до
27.7°, Lв уменьшилась от 57.0 до 34.0 мм без суще-
ственного изменения в расстоянии между апо-
неврозами.

Уменьшение Lв и увеличение в с увеличива-
ющейся длиной мышцы может быть приписано
“слабостью” характеристик этой структуры [13].
В настоящем исследовании уменьшение Lв встре-
чающееся при изменении угла голеностопного
сустава от –15° до +30° при пассивном подошвен-
ном сгибании, предполагает, что волокна МИМ
стали прогрессивно “слабыми” с увеличиваю-
щимися углами в голеностопном суставе после
21-суточной разгрузки. Полученные данные на-
стоящего исследования хорошо согласуются с ра-
нее выполненными исследованиями [79]. Пока-
зано, с использованием ультразвуковой визуали-
зации m. vastus lateralis у человека, что слабые
(ненатянутые) волокна мышцы в покое являются
функцией угла сустава. Эти авторы заметили, что
когда колено полностью разогнуто (180°), то во-
локна m. vastus lateralis заметно расслаблены, по-
скольку они уменьшаются в длину примерно на
35% при сокращении 10% от МПС. Однако, когда
угол коленного сустава составляет 110° от полного
разгибания, то мышечные волокна растягивают-
ся и их длина уменьшается примерно на 8% при
сокращении 10% от МПС. Полученные данные
настоящего исследования согласуются, во-пер-
вых, с предположениями C. Gans и W.J. Bock [25],
согласно которым, “утолщение перистости рас-
положенных волокон компенсируется изменением
угла наклона волокон во время сокращения; таким
образом, точки начала и прикрепления мышцы
остаются параллельными и равноудаленными”. Во-
вторых, эти результаты указывают, что Lв и в
МИМ у человека не могут остаться постоянными
при изменяющейся длине мышцы, что согласу-
ются с данными, полученными ранее [13, 29, 80,
81]. Особенно примечательно наблюдение, состо-
ящее в том, что после разгрузки во время разви-
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тия МПС при нейтральном положении угла голе-
ностопного сустава в МИМ увеличился от 23° ± 3°
до 53° ± 2° (129%; р < 0.01), а Lв уменьшилась от
36 ± 3 до 22 ± 3 мм (39%; р < 0.05) и, как следствие,
индекс ФППС увеличился на 18%. Потенциал
мышцы в основном определяется ФППС [36],
оцененной в настоящем исследовании соотноше-
нием между квадратом Тм и Lв МИМ [44]. Индекс
ФППС является той переменной величиной, ко-
торая высоко коррелирует с пиковой мощностью
мышц, что подтверждается данными и корреля-
циями, о которых сообщалось ранее [82].

Настоящее исследование показало, что в усло-
виях полного (100%) сокращения, увеличение в
и уменьшение Lв МИМ, принимая во внимание
незначительное изменение в объеме мышцы,
приводит к увеличению индекса ФППС. Изуче-
ние показало, что в покое, индекс ФППС значи-
тельно увеличивается с увеличением суставного
угла.

Изменения архитектуры МИМ после разгруз-
ки мышечного аппарата, подтверждены ранее
выполненными исследованиями [40–43, 83]. По-
сле разгрузки длина и угол наклона волокон были
уменьшены, что предполагает потерю не только
последовательно, но и параллельно расположен-
ных саркомеров, соответственно. Это наблюде-
ние согласуется с предыдущими результатами [84].
Потеря последовательно расположенных сарко-

Θ

Θ

меров в цепи подразумевала бы, что рабочий диа-
пазон каждого саркомера становится слишком
большим. Когда рабочий диапазон каждого сар-
комера становится больше 3.65 μм, то актин и
миозин не могут взаимодействовать [85]. Это, ве-
роятно, будет иметь значения и на отношениях
длина–сила и скорость–сила. Уменьшение длины
волокон мышцы приведет к изменению длины,
при которой саркомер будет работать при любой
мышечно-сухожильной длине мышцы [86]. Это
может привести к тому, что саркомеры будут ра-
ботать на больших длинах, чем раньше, что при-
ведет к изменению характеристической кривой
длина–напряжение, и сдвиг отношения от их оп-
тимальной длины в зоне отношения длина–на-
пряжение, что приведет к уменьшению активного
напряжения для этих саркомеров, и таким обра-
зом, сила сокращения мышцы будет снижена.
Различия в длине волокон после разгрузки может
указывать о различиях в длине саркомеров, рас-
положенных последовательно внутри волокна.
Как известно, длина саркомера является основ-
ным фактором, определяющим потенциал мыш-
цы [84], то снижение длины саркомера может
указывать на снижение силового потенциала
мышцы.

Для оценки длины саркомера в настоящем ис-
следовании мы разделили длину волокна на ко-
личество саркомеров (17.600), последовательно
соединенных в волокне MИМ [87] и результат на-
ложили на соотношение сила–длина саркомера
мышц человека [88] (рис. 6). Длины саркомеров
достигали восходящей части в характеристиче-
ской кривой сила–длина, и саркомеры в состоя-
нии покоя имели больший силовой потенциал,
чем после разгрузки.

После разгрузки толщина МИМ практически
не изменилась, что возможно позволяет сохра-
нить больший потенциал мощности этой мышцы,
которая в основном определяется ФППС [36],
оцениваемая в настоящем исследовании соотно-
шением между квадратом толщины мышцы и
длиной волокна [44]. Индекс ФППС является той
переменной величиной, которая высоко корре-
лирует с пиковой мощностью мышц [82]. На-
сколько нам известно, это первое исследование,
которое показывает низкую взаимосвязь между
переменными, характеризующими внутреннюю
архитектуру мышцы – индексом ФППС и углом
наклона волокон (рис. 7). Связь между размером
мышц и углом наклона была продемонстрирова-
на в различных исследованиях [89–91]. Углы на-
клона МИМ до разгрузки увеличивались сильнее
с наибольшим индексом ФППС, в то время как
после разгрузки углы наклона МИМ показывали
иную тенденцию: меньшее увеличение по мере
возрастания индекса ФППС. Такой нелинейный
подход, вероятно, можно было бы объяснить био-
логической значимостью для людей с экстре-

Рис. 6. Расчетные длины саркомеров медиальной ик-
роножной мышцы (МИМ), которые были оценены
путем деления длины волокна на среднее количество
саркомеров в серии волокна [84] и наложены на соот-
ношение сила–длина для мышц человека, полученное
на основе данных [88]. 
Точки пересечения зависимости соотношения сила−
длина и вертикальные линии показывают потенциал
саркомера, генерирующий силу, на каждой длине. За-
штрихованная линия над восходящей частью и участ-
ком плато кривой сила–длина представляет рабочий
диапазон саркомеров МИМ в данном исследовании,
предполагая, что оптимальные углы голеностопного
сустава для создания силы соответствуют длине сар-
комера 2.6 мк.
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мальными значениями этих параметров в их по-
вседневной деятельности, учитывая, тем более, тот
факт, что участники настоящего исследования
имели относительно высокий статус физической
активности и, соответственно, высокую способ-
ность в генерировании силы и более высокую
способность в проявлении “взрывной” силы. По-
следнее подтверждает мнение о том, что нервный
драйв крайне важен для производства “взрывной”
силы и, особенно, на ранней стадии развития
силы. Действительно, отмечается более высокая
способность к “взрывной” силе у людей, занима-
ющихся тренировкой, требующей проявления
“взрывной” силы. Отмечается большая синхрони-
зация начала ЭМГ-активации и уровня актива-
ции мышц-агонистов в течение первых 50 мс
взрывных произвольных сокращений, оценивае-
мой с помощью поверхностной ЭМГ [64, 92–94].
Более того, учитывая, что участники текущего ис-
следования имели относительно высокий статус
физической активности, то высокая способность
к “взрывной” силе могла быть в значительной сте-
пени приобретенной в результате систематиче-
ских тренировок или генетически врожденной.

Основными ограничениями настоящего ис-
следования являются, во-первых, что измерения
проводились только в одной области всей МИМ,
а как недавно было продемонстрировано, что ха-
рактеристики отдельной области мышцы не обя-
зательно должны отражать архитектуру всей
мышцы целиком [48]; и, во-вторых, недавние ис-
следования показали, что механические харак-
теристики мышечно-сухожильного комплекса
также играют значительную роль в различиях в
генерации силы [95–97], и эти параметры не кон-
тролировались в настоящем исследовании. Более
того, если учитывать положение испытуемого на
кровати “лежа на спине”, когда нога в коленном
суставе 180° (полное разгибание), то такое поло-
жение создает голеностопному суставу немного
подошвенно-согнутую позицию, то такое состоя-
ние можно ассоциировать с физиологическим
укорочением, и можно предположить, что общее
число последовательно расположенных саркоме-
ров было снижено [98]. Это, возможно, и способ-
ствовало уменьшению толщины мышцы и длины
волокон. Следует отметить, что изменение поло-
жения сегментов тела у человека при разгрузке
подтверждается ранее полученными данными [99],
что предполагает изменение положения и голе-
ностопного сустава, приводящие к изменению
длины мышц-разгибателей стопы. В настоящем
исследовании такой вынужденный стимул физио-
логического укорочения мышцы, возможно, был
достаточным, чтобы внести вклад в уменьшении
длины мышечных волокон и толщины мышцы.

Таким образом, морфологические характери-
стики мышц могли бы объяснить, по крайней ме-
ре, частично, различия в сократительных свой-

ствах, обнаруженных в настоящем исследовании,
поскольку на икроножные мышцы приходится
38% общего генерируемого суставного момента
голеностопного сустава во время максимального
произвольного сокращения [100].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Это первое исследование, в котором описаны

непрерывные изменения длины и угла наклона
волокон МИМ у человека при изменении поло-
жения угла голеностопного сустава, как в покое,
так и во время градуированных произвольных
изометрических сокращений при интенсивно-
стях до 100% МПС после разгрузки мышечного
аппарата. Эти результаты имеют отношение к
изучению механики активной мышцы, поскольку
изменения угла наклона мышц должны учиты-
ваться, когда необходимо оценить отдельно мы-
шечную силу, либо определить плечо, при кото-
ром развивается данная сила, генерируемая мыш-
цей. Есть надежда, что эти результаты окажутся
полезными для будущих исследований активной
силы и изменений в механике мышц в условиях
разгрузки.

Таким образом, был описан характер укороче-
ния длины и угла наклона волокон в условиях
разгрузки мышечного аппарата во время выпол-
нения разных протоколов изометрических со-
кращений. Эти данные представляют большой
интерес для понимания способности мышечно-
сухожильного сокращения. Полученные данные
настоящего исследования показывают, что раз-
грузка мышечного аппарата (в виде 21-суточной
АНОГ) может вызвать увеличение сократитель-
ных функций мышц (МПС и максимальный ди-

Рис. 7. Взаимосвязь между индексом физиологиче-
ской площади поперечного сечения (ФППС) и углом
наклона волокон медиальной икроножной мышцы
(МИМ) в двух условиях исследования.
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намический градиент произвольной силы), со-
провождающееся изменениями внутренней ар-
хитектуры (длины и угла наклона волокон)
исследуемой мышцы. Изменение длины и угла
наклона волокон могло бы быть связано с изме-
нением упругих, эластических, характеристик су-
хожилий и апоневрозов. Эти результаты указыва-
ют, что вызванные условиями эксперимента из-
менения в архитектуре (длины и угла наклона
волокон) мышцы в некоторых ситуациях (когда
также вызываются сдвиги в кривой сила–длина
и/или когда тестируется скорость развития силы
на восходящей части кривой сила–длина) может
существовать конфликт влияния этих факторов
на скорость развития силы, измеренной in vivo
при определенных углах суставов и, особенно в
самой начальной фазе развития сокращения [74].
Это может быть связано с тем, что, во-первых, су-
ставы человека обычно окружают несколько
мышц, в связи с чем невозможно получить точное
представление о длине волокон в этих сложных
мышечных группах, и, во-вторых, требуется не-
которая форма вмешательства для изменения
длины волокна, которое одновременно не приво-
дит к существенным изменениям других парамет-
ров, например скорость мышечной активации [74].
Таким образом, остается вопрос, действительно
ли длина волокон и скорость развития силы тесно
связаны между собой и, особенно на поздней фа-
зе кривой развития сила–время (100–250 мс).

Этические нормы. Все исследования проведе-
ны в соответствии с принципами биомедицин-
ской этики, сформулированными в Хельсинкской
декларации 1964 г. и ее последующих обновлени-
ях, и одобрены локальным биоэтическим коми-
тетом Института медико-биологических проблем
РАН (Москва).

Информированное согласие. Каждый участник
исследования представил добровольное пись-
менное информированное согласие, подписан-
ное им после разъяснения ему потенциальных
рисков и преимуществ, а также характера пред-
стоящего исследования.
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Effect of 3 Weeks of Strict Head-Down Tilt Bed Rest on Human Muscle Fuction
and Architecture
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The aim of this study was to first, experimentally measure in vivo changes in the length, fiber angle and thick-
ness of the medial gastrocnemius muscle (MG) in young men in response to changes in foot position and
joint moment during isometric plantar f lexion and, in secondly, to compare the changes in the above char-
acteristics of the muscular architecture that occur during the transition from a state of rest to a given isometric
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intensity during plantar f lexion. The internal architecture of the MG was determined after 21-day of strict
head-down tilt bed rest (HDT). MG scanning was performed using ultrasound at rest at ankle joint angles of
–15° (dorsif lexion), 0° (neutral), +15° and +30° (plantar f lexion). Additional ultrasounds were performed
during maximal voluntary contraction (MVC) and additionally at 80, 60, 40, and 20% of the MVC with the
ankle in neutral position. In each position, longitudinal ultrasound images of the MG were obtained in a re-
laxed (passive) state with the determination of the length (Lf) and angles of fascicles (Θf) relative to the apo-
neurosis. After HDT, the thickness of the MG during graduated isometric force up to 80% of the MVC in the
neutral position of the ankle joint remained constant. Various Lf and Θf and their changes after HDT can be
a limiting factor in the generation of muscle contractile functions. The results of the study show that the
change in muscle structure during contraction compared to rest, as measured by changes in muscle architec-
ture, can be used to assess muscle mechanical output.

Keywords: ultrasonography, pennate muscle, lengths and, head-down tilt bed rest, medial gastrocnemius
muscle, voluntary contraction, force and force-velocity properties.


