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Для снижения продолжительности периода восстановления после космических экс-
педиций, а также качественной результативной терапии состояний, связанных с ги-
подинамией на Земле, необходимо понимание механизмов адаптивных перестроек 
морфофункционально различных двигательных систем на всех уровнях их орга-
низации. Целью исследования являлась оценка функционального состояния цент-
рального и периферического звеньев нейромоторного аппарата мышц-антагонистов 
голени крысы в условиях реадаптации к действию силы реакции опоры и осевым 
нагрузкам после моделируемой гравитационной разгрузки. В работе использовали 
методы электромиографического тестирования, а также определяли сырую и сухую 
массу камбаловидной и передней большеберцовой мышц. Результаты эксперимен-
тов показали значительные изменения параметров рефлекторных и моторных от-
ветов исследуемых мышц. Регистрируемые данные свидетельствовали о снижении 
рефлекторной возбудимости спинальных двигательных центров на 1-е сутки реа-
даптационного периода и о ее повышении на следующих этапах: на 3-и сутки для 
камбаловидной мышцы, на 7-е сутки для передней большеберцовой. Также наблю-
дали существенные преобразования функционального состояния и периферических 
отделов двигательных систем, постепенное восстановление массы мышц. Более вы-
раженные изменения и длительный период восстановления зарегистрированы при 
тестировании медленной позно-тонической камбаловидной мышцы. Полученные 
сведения могут быть полезны для разработки новых и улучшения существующих 
стратегий двигательной реабилитации.
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ВВЕДЕНИЕ

Нахождение человека в экстремальных условиях космического пространства со-
провождается обязательными последствиями для структурно-функциональных ха-
рактеристик отдельных органов, систем органов и организма в целом. Чрезвычайно 
подверженной гравитационной и, как следствие, функциональной разгрузке является 
двигательная система. Предполагается, что сформировавшаяся в ЦНС при действии 
силы тяжести схема тела продолжает использоваться и при отсутствии аксиальных 
нагрузок [1]. Однако возникающие при этом изменения в афферентной сигнализации 
способствуют реформированию систем управления движениями [2, 3]. Значительная 
реорганизация паттернов рекрутирования двигательных единиц подошвенных сгиба-
телей голеностопного сустава обнаружена у макак-резусов, находившихся в космосе 
[4], и у исследуемых в условиях сухой иммерсии [5] или антиортостатической гипоки-
незии [5, 6]. В нашей лаборатории показано увеличение возбудимости мотонейронов 
трехглавой мышцы голени у крыс в условиях наземного моделирования микрограви-
тации методом антиортостатического вывешивания [7]. Обусловленные разгрузкой 
преобразования в центральной нервной системе сочетаются с существенными пери-
ферическими трансформациями, выражающимися в уменьшении площади концевой 
пластинки [8], развитии атонии, атрофии [9, 10] и изменении качественного состава 
мышечных волокон, в частности, в сдвиге в сторону быстрого фенотипа [11, 12]. 

При возвращении к нормальным (естественным) условиям двигательной актив-
ности нейромоторные системы должны вновь адаптироваться к функциональным на-
грузкам и действию силы реакции опоры. Процесс реадаптации может инициировать 
не менее значимые последствия для двигательных структур, чем сама разгрузка. Об-
наружено, что постгипогравитационная реадаптация приводила к более выраженной 
деградации титина [13] и к более существенному снижению силы [14] камбаловидной 
мышцы (КМ) крыс в сравнении с результатами, полученными непосредственно после 
антиортостатического вывешивания. Уменьшение величины крутящего момента трех-
главой мышцы голени астронавтов было зарегистрировано в период восстановления 
моторики после космической экспедиции, но не во время действия микрогравитации 
[15]. Возобновление физической активности ослабленных в результате неиспользова-
ния мышц сопровождается их повреждениями [16]: нарушением структуры саркомера 
[17], отеком миофибрилл, активацией макрофагов и инфильтрацией моноцитов [18]. 
Под влиянием “наземной” проприоцептивной, тактильной и вестибулярной афферен-
тации спинальные нейронные сети вновь реорганизуются [3], двигательный и посту-
ральный контроль остается нарушенным [19]. 

На качество и длительность гравитационно обусловленных адаптаций будет влиять 
морфофункциональная специфичность нейромоторных систем. Известно, что к ограни-
чению действия осевых нагрузок и силы реакции опоры особенно уязвимыми являются 
мышцы-разгибатели, выполняющие функцию поддержания позы [9, 20], что, вероятно, 
будет определять и продолжительность процессов их постразгрузочной реадаптации. 
Вместе с тем естественная двигательная активность предполагает обязательное адекват-
ное вовлечение и мышц-сгибателей, которые также могут быть подвержены влияниям 
изменения уровня функциональной вовлеченности. Мы предполагаем, что постразгру-
зочная реадаптация мышц-антагонистов – КМ и передней большеберцовой (ПБМ), будет 
проявляться в разных изменениях рефлекторной возбудимости соответствующих спи-
нальных мотонейронов, это связано с функциональными характеристиками и качествен-
ным составом двигательных единиц этих мышц. Активируемые спинальные механизмы 
регуляции, соотношение быстрых и медленных мышечных волокон будут определять 
скорость и степень восстановления как центральных, так и периферических структур 
нейромоторного аппарата обеих мышц. Ожидается, что КМ и ПБМ продемонстрируют 
различные уровни изменения тестируемых показателей функционального состояния.
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Целью исследования являлась оценка функционального состояния центрального 
и периферического звеньев нейромоторного аппарата мышц-антагонистов голени кры-
сы в условиях реадаптации к действию силы реакции опоры и осевым нагрузкам после 
моделируемой гравитационной разгрузки.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследование проводили на половозрелых самцах лабораторных крыс массой тела 
190–210 г (n = 35) с соблюдением всех биоэтических норм. Содержание, питание и уход 
за животными осуществлялись согласно международному стандарту [21]. Выведение 
животных из эксперимента проводили в соответствии с принципами Базельской де-
кларации, требованиями Директивы Европейского парламента и Совета по защите жи-
вотных (от 22.09.2010 г.), используемых для научных целей, и инструкциями ARRIVE 
[22, 23]. Для анестезии животных использовали комбинированный внутримышечный 
наркоз смесью золетила (Zoletil 50, Франция) 0.5 мг/кг и ксилавета (XylaVET, Венгрия) 
0.05 мл/кг. 

Животные были случайным образом разделены на следующие группы: INT – ин-
тактные животные (n = 10), RD – животные в условиях реадаптации к действию силы 
реакции опоры и осевым нагрузкам после моделируемой гравитационной разгрузки 
(n = 25). Не менее чем за неделю до начала и во время действия экспериментальных 
условий каждое животное размещали в отдельной специализированной клетке, пред-
назначенной для моделирования гравитационной разгрузки, в стандартных виварных 
условиях при одинаковом уходе и свободном доступе к воде и к корму. Длительность 
размещения интактных животных в специализированных экспериментальных клетках 
соответствовала длительности размещения животных опытной группы RD.

Моделирование гравитационной разгрузки осуществляли общепринятым методом 
антиортостатического вывешивания крысы за хвост [24, 25] в течение 35 суток. Для 
исследования эффектов реадаптации к действию силы реакции опоры и осевым на-
грузкам после моделируемой гравитационной разгрузки животных размещали в клет-
ке в естественном положении с обычными условиями передвижения по горизонталь-
ной поверхности; эффекты реадаптации оценивали на 1-е, 3-и, 7-е и 14-е сутки. Схема 
экспериментов представлена на рис. 1.

Для оценки функционального состояния нейромоторного аппарата КМ и ПБМ про-
водили электромиографическое тестирование. Перед началом тестирования животных 
анестезировали. В первые сутки реадаптации тестирование начинали не ранее чем че-
рез 14–16 ч после выведения животного из антиортостатического положения.

Процедура электромиографического тестирования и используемое оборудование 
описаны в предыдущих публикациях [26, 27]. Кратко: для тестирования рефлектор-
ной возбудимости мотонейронов при раздражении седалищного нерва регистрировали 
рефлекторный (Н) ответ исследуемых мышц; для исследования состояния перифери-
ческой части нервно-мышечного аппарата регистрировали моторный (М) ответ. Опре-
деляли порог возникновения, максимальную амплитуду, латентность и длительность 
вызванных потенциалов. Оценку временных показателей осуществляли при регистра-
ции мышечных ответов максимальной амплитуды. Проводили декремент-тест М-от-
вета. Для этого седалищный нерв раздражали супрамаксимальными ритмическими 
стимулами частотой 3 и 50 Гц. При низкочастотной стимуляции (3 Гц) сравнивали ам-
плитуду 1-го и 5-го регистрируемых потенциалов (5/1) × 100%; при высокочастотной 
стимуляции (50 Гц) – 1-го и 200-го (200/1) × 100%. Для более полной характеристики 
двигательных центров вычисляли отношение максимальных амплитуд рефлекторного 
и моторного ответов (Н/М) × 100%. Для электромиографического тестирования исполь-
зовали исследовательскую установку на базе 8-канального стимулятора (модель 3800, 



545ФУНКЦИОНАЛЬНОЕ СОСТОЯНИЕ НЕЙРОМОТОРНОГО АППАРАТА

A-M Systems, США), 16-канального усилителя (модель 3500, A-M Systems, США) 
и программного пакета DataWave (США). Стимуляцию проводили одиночными сти-
мулами длительностью 0.5 мс и интенсивностью 0.1–20 В. Для того чтобы исключить 
эффекты предшествующего раздражения, интервал между одиночными стимулами со-
ставлял не менее 20 с (при анализе параметров Н- и М-ответов) и не менее 120 с между 
сериями с частотным раздражением (при проведении декремент-теста). При каждом 
электромиографическом тестировании положение электродов, углы в суставах задних 
конечностей крысы были одинаковы и строго контролировались экспериментатором 
для исключения влияния этих параметров на регистрируемые мышечные ответы. При 
каждой интенсивности раздражения осуществляли не менее 3–5 регистраций, полу-
ченные данные усредняли.

Для оценки атрофических изменений мышечных волокон проводили оценку сырой 
и сухой массы исследуемых мышц. Для этого после эвтаназии животного (декапитация 
с помощью гильотины (AE1601, OpenScience, Россия)) мышцы препарировали, выде-
ляли в пределах сухожилий, немедленно взвешивали на высокоточных аналитических 
весах (VIBRA T6110, Япония), затем выдерживали 24 ч в термостате (ШС-80-01, Смо-
ленское СКТБ СПУ, Россия) при температуре 90°С и снова взвешивали.

Все экспериментальные воздействия осуществляли в одинаковое время суток. В ка-
честве контрольных использовали данные, полученные при исследовании интактных 
животных. Определяли средние арифметические анализируемых параметров и стан-
дартную ошибку на основе индивидуальных значений с использованием стандартных 
процедур. Статистический анализ проводили с помощью программы MedStat c ис-
пользованием t-критерия Стьюдента для независимых выборок; уровень значимости 
p < 0.05. Значения параметров вызванных потенциалов (порог, максимальная амплиту-
да, латентность, длительность), а также масса мышц, полученные в эксперименталь-
ных группах, представлены в процентах от контрольных величин, которые принимали 
за 100%. Значения отношения максимальных амплитуд рефлекторного и моторного 
ответов, значения декремента моторного ответа при ритмической стимуляции пред-
ставлены в вычисленных (абсолютных) величинах.

Рис. 1. Схема экспериментов. INT – интактные животные, RD – животные в условиях реадаптации 
к действию силы реакции опоры и осевым нагрузкам после моделируемой гравитационной разгрузки;  
InC – размещение животного в экспериментальной клетке; HU – антиортостатическое вывешивание;  
RD – реадаптация: животное размещали в клетке в естественном положении. TEST – электромиографиче-
ское тестирование, оценка сырой и сухой массы исследуемых мышц (описание в тексте). 
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Параметры Н-ответа
На 1-е сутки реадаптации после моделируемой гравитационной разгрузки наблю-

дали значимое повышение порога рефлекторного ответа исследуемых мышц: порог 
Н-ответа КМ повышался до 119 ± 7% (р  < 0.05), порог Н-ответа ПБМ составил – 
120 ± 10% (р < 0.05) от контрольных значений. На следующих этапах реадаптации ве-
личина порога Н-ответа исследуемых мышц не отличалась от данных, регистрируемых 
в группе интактных животных. Данные представлены на рис. 2b.

При оценке максимальной амплитуды Н-ответа на 1-е сутки реадаптационного 
периода регистрировали существенное снижение анализируемого показателя: ам-
плитуда Н-ответа КМ составила 39 ± 6% (р < 0.05), амплитуда Н-ответа ПБМ умень-
шалась до 74 ± 12% (р < 0.05). На 3-и сутки реадаптации амплитуда Н-ответа КМ 
увеличивалась до 145 ± 15% (р < 0.05), амплитуда Н-ответа ПБМ существенно не 
отличалась от контрольных значений и составила 93 ± 8% (p > 0.05). На следующих 
исследуемых этапах реадаптационного периода амплитуда Н-ответа КМ приближа-
лась к контрольным значениям. При тестировании ПБМ на 7-е сутки реадаптации 
отмечали повышение амплитуды Н-ответа до 127 ± 10% (р < 0.05), на 14-е сутки 
максимальная амплитуда Н-ответа ПБМ приближалась к уровню контроля. Данные 
представлены на рис. 2c.

Латентность Н-ответа КМ и ПБМ в период реадаптации после моделируемой гра-
витационной разгрузки значимо не изменялась (рис. 2d). При оценке длительности 
Н-ответа обнаружили увеличение данного показателя на всех исследуемых этапах 
реадаптации для КМ: в среднем длительность Н-ответа КМ составила 126 ± 7% 
(р < 0.05). Для ПБМ значимых изменений не регистрировали. Данные представлены 
на рис. 2e.

Параметры М-ответа
На 1-е сутки реадаптации после моделируемой гравитационной разгрузки реги-

стрировали повышение порога М-ответа исследуемых мышц: порог М-ответа КМ 
составил 146 ± 11% (р < 0.05), при тестировании ПБМ регистрировали повыше-
ние порога М-ответа до 121 ± 8% (р < 0.05). В другие этапы исследования порог 
М-ответа КМ и ПБМ приближался к контрольным значениям. Данные представлены 
на рис. 3b.

Максимальная амплитуда М-ответа КМ на 1-е сутки реадаптации снижалась, со-
ставляя 68 ± 13% (р < 0.05). На 3-и сутки реадаптационного периода регистриро-
вали повышение амплитуды М-ответа до 117 ± 10% (р < 0.05), на 7-е и 14-е сутки 
значение максимальной амплитуды М-ответа КМ приближалось к уровню контроля 
(рис. 3c). Латентность М-ответа КМ значимо не изменялась (рис. 3d). При оценке 
длительности М-ответа КМ отмечали ее повышение на всех исследуемых этапах ре-
адаптационного периода: в среднем длительность М-ответа КМ составила 118 ± 6% 
(р < 0.05) (рис. 3e). При тестировании ПБМ значимых изменений максимальной ам-
плитуды, латентности и длительности М-ответа не обнаружили. Данные представле-
ны на рис. 3c–e. 

Декремент-тест
Декремент амплитуды М-ответа исследуемых мышц при стимуляции с частотой 

3 Гц в период реадаптации после моделируемой гравитационной разгрузки не пре-
вышал 10% и не отличался от контрольных значений (в группе интактных животных 
декремент амплитуды М-ответа КМ составил 4 ± 2%, декремент амплитуды М-ответа 
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ПБМ – 5 ± 2%). Данные представлены на рис. 4a. Декремент амплитуды М-ответа КМ 
и ПБМ при стимуляции с частотой 50 Гц на всех исследуемых этапах реадаптации был 
значительно больше величины, регистрируемой в группе интактных животных. Так, 
в контроле декремент амплитуды М-ответа КМ составил 6 ± 2%, декремент амплитуды 
М-ответа ПБМ – 6 ± 3%; в период реадаптации декремент амплитуды М-ответа КМ 
в среднем составил 44 ± 11% (р < 0.05), декремент амплитуды М-ответа ПБМ – 41 ± 7% 
(р < 0.05). Данные представлены на рис. 4b.

Рис. 2. Рефлекторный ответ мышц голени крысы. (a) – Пример потенциалов, регистрируемых в мышце 
при стимуляции седалищного нерва, и оцениваемые параметры рефлекторного ответа, обозначенного Н.  
S – момент стимуляции. (b), (c), (d), (e) – Значения параметров рефлекторного ответа, выраженные в про-
центах по отношению к контрольным данным, принятым за 100% (Threshold – порог; Amplitude – ампли-
туда; Latency – латентность; Duration – длительность). По оси абсцисс – сутки реадаптационного периода 
после моделируемой гравитационной разгрузки. Темные столбцы – данные, полученные при тестировании 
камбаловидной мышцы. Светлые столбцы – данные, полученные при тестировании передней большебер-
цовой мышцы. Прерывистая линия – контрольные данные, регистрируемые в группе интактных животных.  
* – р < 0.05.
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Рис. 3. Моторный ответ мышц голени крысы. (a) – Пример потенциалов, регистрируемых в мышце при 
стимуляции седалищного нерва, и оцениваемые параметры моторного ответа, обозначенного М. (b), (c), 
(d), (e) – значения параметров моторного ответа, выраженные в процентах по отношению к контрольным 
значениям, принятым за 100%. Остальные обозначения – как на рис. 2.

Рис. 4. Декремент амплитуды моторного ответа. (a) – Стимуляция с частотой 3 Гц. (b) – Стимуляция с часто-
той 50 Гц. По оси ординат – значения декремента моторного ответа. Остальные обозначения – как на рис. 2.
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Отношение максимальных амплитуд рефлекторного и моторного ответов
На 1-е сутки периода реадаптации величина Н/М снижалась в сравнении с конт-

рольными данными, составив 9 ± 1% (р < 0.05) и 13 ± 3% (р < 0.05) для КМ и ПБМ 
соответственно (в группе интактных животных величина Н/М КМ составила 26 ± 2%, 
Н/М ПБМ – 21 ± 1%). На 3-и сутки реадаптации регистрировали противоположные 
изменения: при тестировании КМ отношение Н/М значимо повышалось до 33 ± 3% 
(р < 0.05), при тестировании ПБМ Н/М составило 23 ± 2% (р > 0.05). На следующих 
этапах реадаптационного периода значимых изменений значения отношения макси-
мальных амплитуд рефлекторного и моторного ответов КМ не обнаружили. Для ПБМ 
достоверное увеличение данного показателя регистрировали на 7-е сутки реадаптации 
(до 29 ± 2%, р < 0.05). Данные представлены на рис. 5.

Рис. 5. Отношение максимальных амплитуд рефлекторного и моторного ответов. По оси ординат – значения от-
ношения максимальных амплитуд рефлекторного и моторного ответов. Остальные обозначения – как на рис. 2.

Масса мышц
В период реадаптации после моделируемой гравитационной разгрузки отмечали 

увеличение массы исследуемых мышц, причем наиболее интенсивный прирост наблю-
дали на 3-и и 7-е сутки. На 1-е сутки реадаптационного периода масса мышц была 
существенно снижена по сравнению с контрольными данными: сырая масса КМ со-
ставила 39 ± 12% (р < 0.05), сухая – 36 ± 7% (р < 0.05), сырая масса ПБМ составила 
66 ± 12% (р < 0.05), сухая – 59 ± 10% (р < 0.05). К 14-м суткам реадаптации сырая масса 
КМ приближалась к контрольным значениям, сухая полностью не восстанавливалась 
и составила 78 ± 13% (р < 0.05); сырая и сухая масса ПБМ соответствовала данным, 
регистрируемым у интактных животных. Данные представлены на рис. 6a, b.

Рис. 6. Изменения массы мышц. (a) – Значения сырой массы мышц, выраженные в процентах по отношению 
к контрольным значениям, принятым за 100%. (b) – Значения сухой массы мышц, выраженные в процентах 
по отношению к контрольным значениям, принятым за 100%. Остальные обозначения – как на рис. 2.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Результаты проведенных экспериментов указывают на изменения функционально-
го состояния как центральных, так и периферических структур нейромоторного аппа-
рата мышц-антагонистов голени крыс при реадаптации к противодействию силе тяже-
сти после моделируемой гравитационной разгрузки.

Являясь аналогом моносинаптического рефлекса на растяжение, Н-ответ, регистри-
руемый в мышце при стимуляции иннервирующего нерва, используется для оценки 
рефлекторной возбудимости спинальных мотонейронов [28, 29]. Регистрируемые 
в наших экспериментах изменения порога и амплитуды Н-ответа КМ и ПБМ на 1-е 
сутки реадаптационного периода свидетельствуют о снижении рефлекторной воз-
будимости соответствующих спинальных двигательных центров. Данное заключе-
ние подтверждается оценкой отношения Н/М. Этот показатель точно отражает долю 
возбужденных альфа-мотонейронов во всем мотонейронном пуле [30, 31]. Соответ-
ственно, уменьшение значения Н/М на 1-е сутки реадаптации указывает на то, что 
афферентной стимуляцией активируется меньшее количество мотонейронов из всего 
пула. Обнаруженные изменения функционального состояния двигательных центров не 
могут являться результатом предшествующей гравитационной разгрузки, т. к. в пре-
дыдущих исследованиях описаны противоположные эффекты. В частности, показа-
но облегчение спинальных рефлекторных реакций у крыс при антиортостатическом 
вывешивании [27, 32] и у человека в условиях реальной и моделируемой невесомо-
сти [33, 34]. На наш взгляд, регистрируемые преобразования могут быть обусловлены 
резким усилением периферической афферентации, в том числе от мышц-антагони-
стов (флексоров и экстензоров), мотонейронные пулы которых связаны реципрокны-
ми отношениями. В работе De-Doncker с соавт. в 1-й день постгипогравитационной 
реадаптации крыс обнаружено увеличение афферентной активности, регистрируемой 
в заднем корешке сегмента L5 спинного мозга, на 78% [35]. Важность перифериче-
ской афферентации в организации систем управления двигательной активностью была 
подтверждена в экспериментах с травмой спинного мозга [36, 37], “сухой” иммерсией 
[38, 39], гиподинамией и деафферентацией [40, 41]. Также известно, что гравирецеп-
торные системы влияют на уровень нисходящего контроля движений, организацию 
спинальных нейронных сетей, соотношение возбудительных и тормозных процессов 
[42, 43]. Активация супраспинальных влияний, критически важных при реорганиза-
ции локомоторной активности [44], в том числе тормозных, вероятно, также может 
рассматриваться в качестве механизма угнетения спинномозговых двигательных цент-
ров исследуемых мышц в 1-е сутки реадаптационного периода. Увеличение рефлектор-
ной возбудимости и количества активируемых стимуляцией мотонейронов выявляли 
на 3-и сутки для КМ и на 7-е сутки для ПБМ (амплитуда Н-ответа и величина Н/М 
превышали контрольный уровень). Данные изменения представляются процессами, 
необходимыми для восстановления локомоций. Показано, что двигательная реабили-
тация и обновление моторных программ сопровождаются повышением возбудимости 
центральных структур нервной системы [45], усилением рефлекторных реакций [46]. 
Причиной обнаруженного увеличения длительности рефлекторных потенциалов КМ, 
но не ПБМ, регистрируемых во время реадаптации, может являться более значитель-
ная реорганизация соответствующих нейронных сетей, контролирующих моторику 
экстензора голени, при возвращении к естественной двигательной активности и, как 
следствие, к действию опорных нагрузок. Известно об обширных олигосинаптических 
проекциях кожных афферентов стопы на мотонейроны мышц конечностей [47, 48]. 
В то же время следует отметить, что на параметры мышечных потенциалов могут вли-
ять и процессы в периферических структурах нервно-мышечного аппарата. 

Изменение функционального состояния периферического звена нейромоторных си-
стем подтверждается регистрируемыми в экспериментах характеристиками М-ответа 
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исследуемых мышц. Обнаруженное увеличение порога М-ответа КМ и ПБМ на 1-е 
сутки реадаптации, на наш взгляд, может являться следствием снижения возбудимо-
сти эфферентов соответствующих спинальных мотонейронов. Существенное сниже-
ние амплитуды М-ответа КМ, также регистрируемое в этот период, вероятно, связа-
но с высокой степенью атрофии медленных мышечных волокон. Данное заключение 
подтверждается оценкой массы мышц. Показано, что наиболее интенсивно изменя-
лась масса антигравитационной КМ. Вероятными причинами снижения сырой массы 
представляются смещение жидких сред организма в краниальном направлении (при 
антиортостатическом положении) [49, 50], регресс мышечных капилляров (в резуль-
тате неиспользования) [51, 52]. Кроме того, показано, что гравитационная разгрузка 
подавляет синтез белка [53, 54], обуславливая снижение и сухой массы мышц. В пери-
од реадаптации после моделируемой гипогравитации значительный прирост мышеч-
ной массы наблюдали на 3-и и 7-е сутки. Обнаружено, что быстрее восстанавливалась 
сырая масса мышц, а для ПБМ на 14-е сутки показатели как сырой, так и сухой мас-
сы достигали контрольных. Быстрые мышечные волокна менее подвержены атрофии 
и могут восстанавливаться раньше медленных [55]. Возрастание амплитуды моторных 
потенциалов КМ, регистрируемое на 3-и сутки реадаптации, по-видимому, обусловле-
но интенсивно развивающимися в этот период процессами восстановительной реор-
ганизации двигательных единиц, в том числе быстрых. Показано, что при функцио-
нальных сдвигах в работе нервно-мышечного аппарата может происходить повышение 
числа функционирующих двигательных единиц по сравнению с нормой [56]. Веро-
ятно, с мышечными трансформациями, отмечаемыми в период реадаптации, связано 
и обнаруженное увеличение длительности М-ответа КМ. Восстановление морфофунк-
ционального состояния мышцы после разгрузки, очевидно, сопровождается процесса-
ми реиннервации, образованием новых нервно-мышечных синапсов и, как следствие, 
отсутствием синхронного вовлечения двигательных единиц при их активации. Это-
му также может способствовать различная скорость восстановления доли мышечных 
волокон, экспрессирующих медленные и быстрые изоформы тяжелых цепей миозина 
[57, 58]. Рассинхронизация рекрутирования двигательных единиц, вероятно, являет-
ся главной причиной увеличения длительности регистрируемых потенциалов. Кроме 
того, на нарушение надежности нервно-мышечной передачи указывают результаты де-
кремент-теста исследуемых мышц: декремент амплитуды М-ответа при высокочастот-
ной стимуляции существенно превышал значения, соответствующие норме. 

Таким образом, результаты проведенного на системном уровне исследования дают 
новую информацию о специфике процессов, происходящих в структурах нейромо-
торного аппарата мышц разного морфофункционального профиля, при возвращении 
к условиям действия силы реакции опоры и осевым нагрузкам после моделируемой 
гравитационной разгрузки. Полученные в экспериментах данные в целом подтвер-
дили нашу первоначальную гипотезу. Показано, что постразгрузочная реадаптация 
сопровождается существенными преобразованиями во всех звеньях нейромоторных 
систем КМ и ПБМ голени крыс. Так, обнаружены изменения рефлекторной возбу-
димости соответствующих спинальных двигательных центров, реорганизация ней-
рональных сетей и нервно-мышечных связей, регидратация мышечной ткани, вос-
становление количества мышечных протеинов. Более существенные преобразования 
и длительный период восстановления зарегистрированы при тестировании КМ, 
являющейся позно-тонической с большим содержанием волокон медленного типа. 
В качестве механизмов отмечаемых реадаптационных изменений предполагаются 
процессы усиления периферической афферентации и активации супраспинальных 
влияний, обновления моторных программ, реорганизации двигательных единиц, раз-
личная степень атрофии и, как следствие, различная скорость восстановления мед-
ленных и быстрых мышечных волокон. 
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В настоящее время в качестве мер, эффективно препятствующих негативным по-
следствиям при мышечной дисфункции, интенсивно используются и изучаются при-
емы стимуляции опорных рецепторов [59], воздействие фармакологических препара-
тов [60], физическая нагрузка [61]. В соответствии с обнаруженными в проведенном 
исследовании центральными и периферическими эффектами постразгрузочной ре-
адаптации на состояние двигательных систем, данные неинвазивные профилактиче-
ские методы могут применяться и для активации процессов восстановления моторной 
функции при возобновлении действия функциональных нагрузок. Разработка соответ-
ствующих протоколов представляется задачей дальнейших исследований. 
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To reduce the duration of the recovery period after space expeditions, as well as high-quality 
effective therapy of conditions associated with physical inactivity on Earth, it is necessary 
to understand the mechanisms of adaptive rearrangements of morphofunctionally different 
motor systems at all levels of their organization. The aim of the study was to assess the 
functional condition of the central and peripheral links of the neuromotor apparatus of the 
rat calf antagonist muscles under conditions of readaptation to the action of the support 
reaction force and axial loads after simulated gravitational unloading. The study used 
electromyographic testing methods and also determined the wet and dry weight of the 
soleus and tibialis anterior muscles. The experimental results showed significant changes 
in the parameters of reflex and motor responses of the studied muscles. The recorded data 
indicated a decrease in the reflex excitability of the spinal motor centers on the 1st day 
of the readaptation period and its increase at the following stages: on the 3rd day for 
the soleus muscle, on the 7th day for the tibialis anterior. Significant transformations of 
the functional condition and peripheral parts of the motor systems were also observed, 
as well as a gradual recovery of muscle weight. More pronounced changes and a longer 
recovery period were recorded during testing of the slow posterotonic soleus muscle. The 
information obtained can be useful for developing new and improving existing strategies 
for motor rehabilitation.

Keywords: gravitational unloading, functional unloading, readaptation, motor center, elec-
tromyography, motor response, reflex response


