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Исследовали влияние продолжительной микрогравитации на архитектуру и со-
кратительные свойства трехглавой мышцы голени (ТМГ) у трех космонавтов.
Определяли максимальную произвольную силу (МПС), максимальную силу
(Ро), время одиночного сокращения (ВОС), время полурасслабления (1/2 ПР),
время развития напряжения и рассчитывали силовой дефицит (Рд). Ультразвуко-
вые изображения (УЗИ) медиальной (МИМ), латеральной (ЛИМ) икроножных
и камбаловидной (КМ) мышц определяли при изменении положения угла голе-
ностопного сустава в диапазоне от –15° (тыльное сгибание) до +30° (подошвен-
ное сгибание) и в положении коленного сустава с углом 180°. В каждом положе-
нии были получены продольные УЗИ с определением длины (Lв) и угла наклона
волокон (Θв) относительно апоневроза. После микрогравитации МПС и Ро ТМГ
уменьшились на 26% и 18% соответственно, а Рд увеличился на 30%. ВОС и
1/2 ПР уменьшились на ~5 и ~10% соответственно. Скорость развития произ-
вольного сокращения ТМГ снизилась, но электрически вызванного сокращения
не изменилась. При положении голеностопного сустава –15° Lв МИМ, ЛИМ и
КМ уменьшалась с 45, 53 и 39 мм до 27, 43 и 27 мм, а при положении +30° – с 26,
33 и 27 до 18, 25 и 17 мм соответственно. При этом Θв изменялся на 9°, 8°, 5° и на
11°, 10° и 8° соответственно. МИМ имела самые большие изменения Θв в преде-
лах от 31° до 45°. Изменения в функциях ТМГ предполагают, что невесомость из-
меняет не только периферические процессы, но также изменяет и координаци-
онные механизмы управления мышечным аппаратом. Различные Lв и Θв мышц
и их изменения могли быть связаны с различиями в способностях генерации си-
лы этих мышц и упругих характеристик сухожилий и апоневрозов.
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произвольная сила, МСК – мышечно-сухожильный комплекс, 1/2 ПР – время полурасслабления,
Рд – силовой дефицит, Ро – максимальная сила, УЗИ – ультразвуковое изображение, ТМ – толщина
мышцы, ТМГ – трехглавая мышца голени, Lв – длина мышечных волокон, Θв – угол наклона мышеч-
ных волокон.
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Гравитационная нагрузка, по-видимому, необходима для сохранения сократи-
тельной функции скелетных мышц у человека [1–3]. Уменьшение нагрузки сопро-
вождается снижением сократительных функций и размера (массы) скелетных
мышц [1, 4, 5]. Следует отметить, что наибольшему воздействию в этом случае под-
вергается группа антигравитационных мышц – разгибателей колена и стопы [6–10].
Среди них подошвенный сгибатель стопы является наиболее затронутым [6, 7, 9–11],
вероятно, из-за большей механической загруженности в нормальных гравитацион-
ных условиях.

Трехглавая мышца голени (ТМГ), являясь основным синергистом плантарной
флексии, имеет первостепенное значение при локомоции и в контроле позы [12], по-
скольку активация ТМГ приводит к разгибанию стопы, что предохраняет переднее
смещение центра подошвенного давления в пределах зоны опоры [12]. Следователь-
но, ТМГ играет важную роль не только в регулировании положения тела, в зависи-
мости от положения центра массы, для поддержания постурального баланса, но и
предопределяет переход из положения стоя до ходьбы или бега [13]. В этом контек-
сте, с сугубо биомеханической точки зрения, любое изменение в силе подошвенного
давления внутри зоны опоры или в ее передачи может привести к неблагоприятным
изменениям в постуральном балансе и к увеличению риска падения [14]. Более того,
медиальная (МИМ) и латеральная (ЛИМ) икроножные и камбаловидная (КМ)
мышцы, образующие ТМГ, в целом, имеют разную внутреннюю архитектуру (длину
мышц, длину и угол наклона волокон) [15].

Наиболее известный феномен воздействия разгрузки мышечного аппарата – это
бóльшая потеря силы мышцы по сравнению с ее размером [6, 16], что прямо указы-
вает на существование других факторов кроме атрофии, которые вносят вклад в
“слабость” мышц. Размер мышцы у человека традиционно оценивается в терминах
площади поперечного сечения, и для оценки размера мышц используют метод
магнитно-резонансной и компьютерной томографии [17–19], которые являются
“золотым стандартом”. Однако эти методы крайне дорогостоящие. В связи с этим
одним из доступных и неинвазивных методов, позволяющих визуализировать
структуру мышцы в условиях in vivo и определять изменения архитектуры мышц,
может быть ультразвуковая эхография [19–21].

Действительно, с развитием ультразвуковой технологии, совершенствования
ультразвукового оборудования и разработкой В-режима ультразвукового сканиро-
вания появилась возможность визуализации изображения мышц с количественной
и качественной информацией об особенностях ее строения, т.е. появился альтер-
нативный метод в реальном времени визуализировать мышцу и исследовать ее ар-
хитектуру [16, 19, 21]. В настоящее время метод B-режима ультразвукового скани-
рования мышц нашел широкое применение в различных областях и используется в
клинике, в спортивной медицине и в возрастной физиологии [22–25].

Большинство скелетных мышц у человека являются перистыми [26–30], т.е. во-
локна которых размещаются под некоторым углом относительно оси действия
мышцы. Угол наклона волокон один из важных архитектурных параметров мыш-
цы, который влияет на способность мышцы генерировать силу [27–30]. Угол на-
клона волокна представляет собой вектор силы, действующий через волокна мыш-
цы в горизонтальном и перпендикулярном направлениях к сухожилию, и, таким
образом, влияет на передачу силы от волокон к кости [30].

Для перистой мышцы увеличенный угол наклона – это результат, во-первых,
уменьшения длины волокон мышцы, что ставит под угрозу скорость укорочения и
диапазон возвратно-поступательного движения, а во-вторых, позволяет большему
количеству сократительного материала быть расположенным в волокне, это увели-
чивает способность мышцы генерировать силу [29, 31, 32]. Поэтому максимальная
сила, продуцируемая при данной длине волокна мышцы в направлении волокон в
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перистой мышце, будет больше максимальной силы, произведенной в направле-
нии волокон мышцей с параллельными волокнами с той же самой анатомической
площадью и объемом. Следует отметить, что архитектура мышц исследована, глав-
ным образом, в опытах либо с неупотреблением (disuse), либо в условиях опорной
разгрузки (постельный режим, “сухая” водная иммерсия) мышечного аппарата,
моделирующей микрогравитацию [2, 16, 31], но полностью отсутствуют данные о
влиянии реальной микрогравитации.

Вследствие этого цель данного исследования состояла, во-первых, в количе-
ственном описании отношений между суставным углом и мышечной архитектурой
(длиной и углом наклона волокон МИМ, ЛИМ и КМ у человека в условиях in vivo),
и, во-вторых, в количественной оценке степени изменения функциональных ха-
рактеристик ТМГ у человека после продолжительного пребывания в условиях ре-
альной микрогравитации. Было высказано предположение, что существенные
структурные изменения в архитектуре (длине и угла наклона волокон) и сократи-
тельных функциях антигравитационных мышц связаны из-за уменьшения физиче-
ской активности.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Протокол эксперимента был одобрен комитетом по биомедицинской этике Фе-
дерального государственного бюджетного учреждения науки “Государственный
научный центр РФ – Институт медико-биологических проблем РАН” и медицин-
ским советом Государственного бюджетного учреждения “Научно-исследователь-
ский испытательный центр подготовки космонавтов им. Ю.А. Гагарина” и выпол-
нен в соответствии с Хельсинкской декларацией [33].

Обследуемые
В исследовании приняли участие мужчины-космонавты (n = 3), члены основ-

ных экипажей продолжительных космических полетов на Международной косми-
ческой станции. Длительность космических полетов составляла 175.0 ± 3 сут.

Ознакомление
Участники эксперимента были подробно проинформированы о целях и методах

выполняемых исследований, ознакомлены с их процедурами, рисками и после
этого подписали информированное согласие на участие в исследовании.

Экспериментальный дизайн
Космонавты были проинформированы об экспериментальных процедурах за

50–60 дней до полета. Каждый космонавт выполнил две серии экспериментов за
30 дней до космического полета (сбор исходных данных) и через 3–5 дней после
космического полета.

Процедура тестирования и измерения
Ультразвуковое сканирование

Мышечная архитектура in vivo была исследована с помощью двумерного (2-D)
УЗИ с использованием В-режима ультразвуковой системы Edge (модель Edge,
SonoSite, Inc., США) электронным линейным датчиком 7.5 МГц и апертурой
60 мм. УЗИ 2-D обычно используется при исследовании мышечной архитектуры
[например, 25, 34, 35, 36, 37] и включает прямое измерение угла наклона и длину
мышечных волокон (пучков), а также толщину мышцы.
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Мышечная архитектура измерялась в условиях in vivo в состоянии покоя. Изме-
рения проводились на медицинской кровати в положении обследуемого лежа на
животе под углом –6° с анатомическим положением голеностопного сустава, 0.5
длины голени “свисали” с края кровати. Стопа правой конечности обследуемого
относительно жестко крепилась к специальной платформе устройства, закреплен-
ного на медицинской кровати, позволяющей пассивно изменять угол в голено-
стопном суставе в диапазоне от –15° (подошвенное сгибание) до +30° (подошвен-
ное разгибание). Визуализация МИМ, ЛИМ и КМ осуществлялась в реальном вре-
мени в условиях in vivo с использованием В-режима ультразвуковой системы Edge.
Для лучшего акустического контакта и для того, чтобы не травмировать кожную
поверхность мышцы, сканирующую поверхность датчика покрывали водораство-
римым гелем, датчик ориентировали вдоль средне-сагиттальной плоскости мыш-
цы. Датчик был выровнен в плоскости направления мышечного пучка так, чтобы
можно было рассматривать всю видимую часть пучков в окне сканирования. Качество
УЗИ мышечного пучка достигалось регулировкой усиления по глубине и яркости уль-
тразвукового сигнала. По УЗИ оценивали длину и угол наклона волокон мышц.

УЗИ были получены на уровнях, соответствующих 30% (МИМ и ЛИМ) и
50% (КМ) расстояний между подколенной складкой и центром боковой лодыжки
при нейтральном положении голеностопного сустава [38]. Каждый уровень соот-
ветствовал максимальной анатомической площади поперечного сечения соответ-
ствующей мышцы [39]. На этих уровнях помещался светоотражающий маркер
(шириной ~1.2 мм), прикрепленный к коже. Ультразвуковой датчик помещался
над маркером, который образовывал линию в окне УЗИ и являлся индикатором то-
го, что датчик во время измерений длины и угла наклона мышечных волокон не сме-
щался. Полученные УЗИ записывались на жесткий диск с формированием файла
для дальнейшего анализа.

Визуализация мышц с измерением длины мышечных волокон ( Lв) и угла их на-
клона (Θв) выполнялась после предварительного 20-минутного отдыха на специаль-
ной медицинской кровати для уравновешивания жидкостной среды организма [40].
Во время измерений космонавта инструктировали: – “полностью расслабить мыш-
цы конечности”.

Длина мышечного волокна (Lв) определялась как линия между местом прикреп-
ления волокна у поверхностного апоневроза до места вхождения в глубокие слои
апоневроза мышцы [29, 31] (рис. 1). Визуализируя по ультрасонограмме пучки по
их длине от поверхностного к глубокому апоневрозу, можно проверить правиль-
ность сканирования пучка [41], в противном случае длина пучка может быть оцене-
на слишком завышенной, а угол пучка недооценен [29]. Длину пучка оценивали
либо путем непосредственного измерения в видимой части окна, либо путем непо-
средственного измерения в видимой части окна, а затем в невидимой части. При
этом ошибка линейной экстраполяции не превышает 2–7% [42].

Угол наклона мышечного волокон (Θв) определялся как угол, создаваемый лини-
ей, проведенной от точки прикрепления волокна у поверхностного слоя апоневроза
к месту вхождения волокна в глубокие слои апоневроза и фасцией, отделяющей
мышцы [29, 31] (рис. 1).

У каждого обследуемого измерялись параметры трех мышечных пучков. Полу-
ченные данные усреднялись и анализировались. Коэффициент вариации трех из-
мерений находился в диапазоне 0–2%. УЗИ (Θв и Lв) обрабатывались с использо-
ванием пакета программ (Edge, Sono Site, Inc., США).

Толщина мышцы ( ТМ ) определялась по формуле:

где Lв и Θв – каждой мышцы определялись ультразвуком.
= Θв вТМ sin ,L x
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Измерение сократительных функций

Тендометрическая установка

Экспериментальная установка для регистрации электрически вызванных (не-
произвольных) и произвольных сокращений (при волевом участии самого испыту-
емого) отдельной мышцы (например, ТМГ) у человека в условиях in situ была де-

Рис. 1. Сагиттальные ультразвуковые изображения медиальной икроножной мышцы (MИМ; MG).
Ультразвуковой датчик располагался над мышцей на уровне 30%-ного расстояния между подколенной
складкой и центром боковой лодыжки. Длину волокна измеряли вдоль ультразвуковой сигнальной ли-
нии, проведенной параллельно волокну между глубоким и поверхностным апоневрозами. Угол наклона
измеряли как угол, образованный линией, проведенной параллельно мышечному волокну между глу-
боким и поверхностным апоневрозами. Желтая линия, наложенная на ультразвуковое изображение,
показывает путь волокна между поверхностным и глубоким апоневрозами. Представлен угол (Θв) на-
клона и длина (Lв) волокна между глубоким и поверхностным апоневрозами.
Верхняя панель – до полета; нижняя панель – после полета.
Fig. 1. Sagittal ultrasound images of the medialis gastrocnemius (MG) head. The ultrasound transducer was
placed over the muscle at the level of 30% of the distance between the popliteal fold and the center of the lateral
malleolus. The fiber length was measured along an ultrasound signal line drawn parallel to a fiber between the
deep and superficial aponeuroses. The pennation angle was measured as an angle of the line drawn parallel to a fi-
ber between the deep and superficial aponeuroses. A yellow line superimposed on the ultrasound image shows the
path of a fiber between the superficial and deep aponeuroses. Θf, pennation angle; Lf fiber length; SF, subcutane-
ous fat; MG, medialis gastrocnemius.
Top panel − pre space f light; lower panel − pre space f light.
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тально описана ранее [43]. Коротко, обследуемый удобно располагался на специ-
альном стуле в стандартной позиции: угол в тазобедренном, коленном и
голеностопном суставах составлял ~90° (рис. 2). Относительно жесткая фиксация
бедренного, коленного и голеностопного суставов конечности обеспечивала изо-
метрический режим сокращения мышцы. Позиция стула и фиксирующих
устройств суставов конечности при проведении обследования для каждого космо-
навта подбиралась индивидуально и воспроизводилась при выполнении обследо-
вания после завершения космического полета. Все тестирующие процедуры вы-
полнялись на правой конечности космонавта.

Рис. 2. Экспериментальная установка (левая панель, верх) и схема принципа метода тендометрии (левая

панель, внизу); пример тендограммы развития изометрического одиночного сокращения, электрически
вызванного тетанического и произвольного сокращения отдельной мышцы (правая панель) с последую-
щей схемой расчета параметров механических ответов мышечного сокращения.
Fig. 2. Experimental set-up and scheme the principle of tendometry method. Examples measurements of me-
chanical response parameters in isometric twitch contraction curve (left panel) and in electrically evoked tetanic
tension and voluntary muscle tension development (right panel). TPT, a time-to-peak; 1/2 RT, a half-relaxation
time; TCT, a total contraction time; Pt, a twitch force.
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Динамометр, представляющий собой стальное кольцо с вмонтированными в не-
го тензодатчиками, плотно прижимался к Ахиллову сухожилию мышцы. Степень
давления датчика была постоянной для всех космонавтов и составляла 5 кг. Меха-
ническая деформация динамометра при сокращении мышцы преобразовывалась в
электрический сигнал и после усиления усилителем (тип АНЧ-7м; СССР) реги-
стрировался на светолучевом осциллографе (тип К-115, СССР).

Протокол испытаний сократительных функций ТМГ был идентичным у всех ис-
пытуемых.

Произвольное сокращение

Силовые свойства

Механические параметры произвольных и электрически вызванных сокраще-
ний ТМГ оценивали методом тендометрии с использованием тендометрического
динамометра индивидуального выпуска [43].

Изометрические одиночные сокращения ТМГ вызывали электрическим раздра-
жением n. tiblalls, используя прямоугольные импульсы длительностью 1 мс супра-
максимальной силы от универсального нейро-мышечного электростимулятора
(тип ЭСУ-1, СССР) через изолирующую приставку. При тетанической стимуляции
n. tiblalls использовали частоту 150 имп/с [44, 45].

При выполнении произвольного изометрического сокращения ТМГ космонав-
та инструктировали, как реагировать на звуковой сигнал “сократить максимально
сильно”. Космонавту сообщалась величина развиваемой произвольной силы (рис. 2) и
разрешался зрительный контроль развиваемого усилия по стрелке динамометра.
Каждый космонавт выполнял от 3 до 4 попыток с интервалом отдыха не менее
1 мин, и наибольшая величина принималась за показатель максимальной произ-
вольной силы (МПС).

Рис. 2. Окончание
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Скоростно-силовые свойства

При произвольном сокращении ТМГ космонавта тщательно инструктировали,
как реагировать на звуковой сигнал — “сократить мышцу максимально быстро и
сильно”. Регистрируемое произвольное сокращение принимали как “взрывное”
баллистическое сокращение (рис. 2). По тендограмме развития “взрывного” сокра-
щения оценивали время нарастания изометрического напряжения, или иначе от-
носительные градиенты, до 25-, 50- и 75- и 90%-ных уровней от МПС [44, 45]. Точ-
ность измерения составляла 2 мс.

Электрически вызванное сокращение

Силовые свойства

Максимальная сила (Ро) сокращения ТМГ (рис. 2) определялась по тендограмме
вызванного сокращения в ответ на электрическое тетаническое (частота 150 имп/с)
раздражение n. tibialis [44, 45]. Общая длительность электрически вызванного со-
кращения мышцы составляла не более ~0.5 С.

Степень совершенства центрально-нервных координационных механизмов
управления произвольным (мышечным) движением определяли по величине си-
лового дефицита (Рд), рассчитываемой по разнице между Ро и МПС, и выраженной
в процентах от величины Ро [44, 45].

Скоростные свойства

Скоростные свойства ТМГ определяли по тендограмме развития изометриче-
ской Рос в ответ на одиночный электрический импульс, приложенный к n. tibialis
(рис. 2). Рассчитывали время от момента нанесения электрического стимула до пи-
ка Рос (время одиночного сокращения – ВОС) и время от пика Рос до половины
расслабления (время 1/2 ПР) сокращения. Точность измерения составляла 2 мс.

Скоростно-силовые свойства

По тендограмме развития электрически вызванного сокращения при стимуля-
ции n. tibialis с частотой 150 имп/с [44, 45] определяли время нарастания тетаниче-
ского напряжения до 25-, 50- и 75- и 90%-ных уровней от МПС (рис. 2). Точность
измерения составляла 2 мс.

Стимуляция

Для стимуляции n. tibialis использовали универсальный нейро-мышечный сти-
мулятор (тип ЭСУ-1, СССР) с изолирующей приставкой. Для раздражения n. tibialis
использовали монополярный электрод — активный (катод; ∅ 1 см) устанавливали
в подколенной ямке (место наименьшего сопротивления), а пассивный (анод;
Ag/AgCl пластина размером 6 × 4 см) на нижней трети передней поверхности бед-
ра. Положение стимулирующих электродов подбирали так, чтобы при некоторой
минимальной силе раздражения регистрировать наибольший электромиографиче-
ский ответ (М-ответ) m. soleus. В дальнейшем силу раздражения увеличивали в 1.5–
2 раза, что позволяло получить супрамаксимальную силу раздражения, т.е. сила на
30–40% больше той минимальной силы, при которой впервые достигал макси-
мальный М-ответ.
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Регистрация электромиограммы
Электромиограмму регистрировали поверхностными биполярными Ag/AgCl

электродами (Ø 8 мм с межэлектродным расстоянием 25 мм и площадью 50 мм2),
которые помещали по средней линии брюшка m. soleus на уровне ниже 2 см меди-
альной и латеральной головок икроножной мышцы. Большой земляной электрод
(Ag/AgCl пластина размером 7.5 × 6.5 см) помещали в проксимальной части голени
между отводящими и раздражающим электродами. Для лучшего электрического
контакта с кожей Ag/AgCl электроды заполнялись электродным гелем. Дополни-
тельно для уменьшения межэлектродного импеданса до 5 kΩ поверхность кожи в
месте установки Ag/AgCl электродов тщательно обрабатывалась, включая бритье
волос, шлифовку кожи абразивной пастой и очистку кожи раствором спирта с
эфиром в пропорции 1 : 4 [46]. Для усиления электромиографического сигнала ис-
пользовали усилитель (тип УБП-1-02, СССР) с выносным катодным повторителем.
Усиленный сигнал при стимуляции n. tibialis контролировали на экране запомина-
ющего осциллоскопа (тип С8-9А, СССР) и синхронно регистрировали на светолу-
чевом осциллографе (тип К-115, СССР).

Статистика
После проверки нормальности распределения данных с использованием теста

Шапиро–Вилка параметрические статистические тесты выполнялись с использо-
ванием программного обеспечения. Данные представлены в виде средних значе-
ний ± стандартной ошибки среднего значения. Для определения значимой разни-
цы между средними значениями воспользовались нормированным отклонением t
Стьюдента–Фишера, уровень p < 0.05 был выбран для обозначения статистической
значимости. Различия в архитектуре мышц до и после космического полета были
проверены с использованием двустороннего дисперсионного анализа. Для оценки
воспроизводимости измерений длины и угла наклона пучков (волокон) между тре-
мя сериями был рассчитан коэффициент вариации.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Длина волокон до полета. Степень изменения Lв во всех мышцах зависела от по-
ложения угла в голеностопном суставе (рис. 3) и была существенной для МИМ и
ЛИМ. Так, при увеличении угла в голеностопном суставе с –15° до +30° Lв МИМ
уменьшалась с 45.2 ± 1.2 до 26.1 ± 2.1 мм (р < 0.01), ЛИМ – с 53.1 ± 0.5 до 33.2 ± 1.3 мм
(p < 0.01) и КМ – с 39.2 ± 1.2 до 27.2 ± 2.0 мм (р < 0.01), что соответствует относи-
тельным изменениям 42.3, 37 и 30.6% соответственно.

Угол наклона волокон до полета. Влияние положения угла в голеностопном су-
ставе на Θв было существенным во всех мышцах (рис. 3) и изменение в МИМ было
более существенным по сравнению с ЛИМ и КМ. Так, при изменении положения
угла в голеностопном суставе с –15° до +30° Θв МИМ увеличивался на 44.9% (с 31.2° ±
± 2.1° до 45.2° ± 2.0°; р < 0.01), ЛИМ — на 31.8% (с 21.4° ± 2.1° до 28.2° ± 1.6°; р < 0.05)
и КМ — на 34.8% (с 24.7° ± 1.4° до 33.3° ± 2.2°; р < 0.01).

Толщина мышцы до полета. При изменении положения угла в голеностопном су-
ставе с –15° до +30° толщина МИМ уменьшалась с 14.5 до 11.2 мм, ЛИМ – с 10.5 до
10.4 мм и КМ – с 14.5 до 14.2 мм, что соответствует относительным изменениям на
22.8, 0.9 и 2.1% соответственно.

Длина волокон после полета. Степень изменения Lв во всех мышцах зависела от
положения угла голеностопного сустава (рис. 3). Так, после космического полета
при изменении положения угла голеностопного сустава с –15° до +30° Lв МИМ
уменьшилась с 26.9 ± 1.7 до 17.8 ± 1.9 мм (р < 0.01), ЛИМ —с 42.7 ± 0.4 до 25.2 ± 2.4 мм
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(р < 0.01) и КМ – с 27.2 ± 2.3 до 17.2 ± 1.8 мм (р < 0.01), что соответствует относи-
тельным изменениям на 33.8, 41 и 36.8% соответственно.

Угол наклона волокон после полета. Влияние положения угла в голеностопном су-
ставе на Θв было существенным во всех мышцах (рис. 3). Так, при изменении поло-
жения угла в голеностопном суставе с –15° до +30° Θв МИМ увеличился с 22.4° ± 1.8°

Рис. 3. Изменение длины (Lв) и угла (Θв) наклона волокон МИМ (MG), ЛИМ (LG) и КМ (SOL), как функция

угла в голеностопном суставе под влиянием продолжительного космического полета. * p < 0.05; **p < 0.01.
Fig. 3. Changes in the fiber length (Lf) and pennation angle (Θf) as functions of the ankle joint angle in the MG,
LG, and SOL as a result of a long-term SF. MG – medialis gastrocnemius; LG – lateralis gastrocnemius; SOL –
soleus * p < 0.05; ** p < 0.01.
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до 34.2° ± 2.7° (р < 0.01), ЛИМ – с 13.4° ± 1.4° до 18.3° ± 2.3° и КМ — с 19.5° ± 1.3° до
25.8° ± 1.7° (р < 0.01), что соответствует относительным изменениям на 61.6, 35.6 и
32.3% соответственно.

Толщина мышцы после полета. При изменении положения угла в голеностопном
суставе с –15° до +30° толщина МИМ уменьшалась на 42.9% (с 11.9 до 6.8 мм),
ЛИМ – на 46.8% (с 7.7 до 4.1 мм) и КМ – на 46.2% (с 9.1 до 4.9 мм).

Силовые свойства. После продолжительного космического полета сила сокраще-
ния ТМГ снижалась (p < 0.05). При этом изометрическая Рос уменьшилась в сред-
нем на 7.4%; а МПС – на 25.8% и Ро – на 17.7% (рис. 4).

Величина Рд, составлявшая в фоновых исследованиях в среднем 27.4 ± 5.0%, по-
сле космического полета увеличилась (p < 0.05), достигнув в среднем 35.5 ± 3.8%
(рис. 4).

Скоростные свойства. Анализ изменения времени развития Рос после космическо-
го полета обнаружил незначительное уменьшение ВОС на 4% и 1/2 ПР – на 9.9%.

Скоростно-силовые свойства. Снижение МПС (на 25.8%) после космического
полета сопровождалось существенным замедлением (p < 0.05) времени (обратная
величина скорости) развития произвольного изометрического сокращения мыш-
цы во время выполнения “взрывного” произвольного сокращения (рис. 5, верхняя
панель). Так, после космического полета время достижения относительного 25-,
50- и 75%-ного уровня от МПС существенно (р < 0.05) увеличилось в среднем на
13.9, 20 и 16.7% соответственно.

При этом анализ данных электрически вызванных сокращений ТМГ не обнару-
жил существенных различий в скорости развития изометрического напряжения
мышцы (рис. 5, нижняя панель).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В настоящем исследовании мы определяли влияние продолжительного пребы-
вания в условиях реальной микрогравитации на сократительные функции и архи-
тектуру (длину и угол наклона волокон) ТМГ у человека в условиях in vivo и попы-
тались связать изменения между функцией и архитектурой мышцы. Архитектура
мышцы вместе с ее внутренними свойствами, такими как состав волокон, затраги-
вает функциональные характеристики мышцы (например, максимальную силу и
скорость укорочения) [47, 48].

Это первое исследование, с количественной оценкой степени изменений внут-
ренней архитектуры разных головок ТМГ (МИМ, ЛИМ и КМ) у человека в усло-
виях in vivo в покое и после продолжительного космического полета. Настоящее
исследование показало существенное реконструирование архитектуры и функций
ТМГ, вызванное длительным пребыванием в условиях микрогравитации, и являет-
ся первым исследованием, где одновременно использовали определение угла на-
клона и длину мышечных волокон (ультразвуковая визуализация) как главных де-
терминантов механической генерации мышцы. Настоящее исследование об изме-
нении внутренней архитектуры мышцы можно рассматривать как уникальное, так
как продолжительность разгрузки составила 180 сут., а многие предыдущие сооб-
щения базировались лишь на исследованиях, полученных в модельных условиях
[2, 16, 31, 49].

Основным результатом настоящего исследования было снижение величины
МПС (–26%) ТМГ после 180-суточного пребывания в условиях реальной микро-
гравитации. Изменение в функциях мышцы под воздействием внешних условий
может быть обусловлено либо изменениями в сократительных процессах, либо в
нервной (моторной) команде. Действительно, на показатель МПС влияют такие
факторы как связь сила-длина волокон мышцы, геометрическое расположение
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Рис. 4. Изменение силы одиночного сокращения (Pос; Pt), максимальной произвольной силы (МПС;

MVC), максимальной электрически вызванной тетанической силы сокращения (Ро; частота 150 имп/с)

(верхняя панель) и силового дефицита (Pd) ТМГ (нижняя панель) под влиянием продолжительного кос-

мического полета. * p < 0.05; ** p < 0.01.
Fig. 4. The effect of a long-duration space f light on the maximal twitch response of force (Pt), maximal voluntary

contraction (MVC), and evoked electrical tetanic stimulation at a frequency of 150 impulses × s–1 (Pо) (top
panel) and force deficiency (Pd) (bottom panel) of the triceps surae muscle. MG – medialis gastrocnemius; LG –

lateralis gastrocnemius; SOL – soleus * p < 0.05; **p < 0.01.
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мышцы относительно ее сустава и архитектурные характеристики мышцы. Одна-
ко, поскольку большинство мышц у человека перистые, то правильная интерпре-
тация функциональных перестроек вследствие разгрузки мышечного аппарата
должна учитывать изменения во внутренней организации мышцы, известной как
архитектура мышцы [28–30]. На изменение в способности генерировать силу
мышц больше влияют различия в их внутренней архитектуре, чем в составе воло-
кон [50, 51].

Рис. 5. Изменение скорости развития “взрывного” произвольного сокращения (верхняя панель) и элек-
трически вызванного тетанического (частота 150 имп/с) сокращения ТМГ (нижняя панель) под влияни-
ем продолжительного космического полета. * p < 0.05; ** p < 0.01.
Fig. 5. Average curves showing the development of force while executing explosive voluntary contraction (top panel)

and as a result of electrical stimulation at 150 impulses × s–1 (lower panel). **p < 0.05 **p < 0.01.
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Попытки определить архитектуру мышц у человека ранее предпринимались, и в
основном они базировались на исследованиях образцов бальзамированных препа-
ратов [52]. Однако данные относительно архитектуры бальзамированных мышц
человека не отражают истинных размеров волокон в условиях in vivo или in situ.
Действительно, используя магнитно-резонансную томографию [41] и ультразвуко-
вую визуализацию [23, 25] в исследовании степени изменения в условиях in vivo
геометрических показателей, т.е. длины и угла наклона волокна [24, 35], было по-
казано, что геометрия волокон сильно изменчива. Кроме того, угол наклона изме-
няется обратно пропорционально как функция длины волокна мышцы и пропор-
ционально как функция изометрической силы, произведенной мышцей так, чтобы
объем волокна мышцы сохранялся постоянным при различных длинах и сократи-
тельных фазах. Различия углов наклона для мышц человека между состоянием по-
коя и максимальными изометрическими сокращениями при данном суставном уг-
ле составляет порядка 120–170% [53, 54]. Поэтому отказ учитывать влияние сокра-
щения мышцы на угол наклона волокон может быть источником серьезной
ошибки [55], что указывает на важность анализа изменений особенностей механи-
ки сокращения перистых мышц и разработке неинвазивных методов определения
архитектуры мышц у человека.

Поэтому глубокое понимание мышечной архитектуры действительно имеет
фундаментальное значение при интерпретации вызванных разгрузкой изменений
в функции мышц, учитывая ее ключевую роль в качестве детерминанта механиче-
ских свойств мышц [26–28], и важно для повышения эффективности кинематики
движения человека. Уменьшение длины волокна и увеличение угла наклона с уве-
личением длины мышцы можно рассматривать как фактор при объяснении “сла-
бости” мышечной ткани [56]. В настоящем исследовании уменьшение длины во-
локон при пассивном подошвенном сгибании от –15° до +30° предполагает, что
волокна мышцы стали прогрессивно “слабыми” с увеличивающимися углами в го-
леностопном суставе. Интересно, что после космического полета длина и угол на-
клона волокон уменьшались, но в большей степени изменилась длина волокон.

Лишь с развитием ультразвуковой технологии, совершенствования ультразвуко-
вого оборудования и разработкой В-режима ультразвукового сканирования по-
явился альтернативный метод для получения количественной и качественной ин-
формации в реальном времени о мышечной архитектуре (длина и угол наклона во-
локон) живых мышц человека в условиях in vivo [20, 22–25]. В настоящем
исследовании, используя эту технику, нами впервые предпринята попытка опреде-
лить степень изменения архитектурных характеристик разных головок ТМГ у че-
ловека после продолжительного космического полета.

МИМ характеризуется более короткими длинами волокон и большими углами,
что позволяет упаковать больше волокон и, следовательно, имеет больший потен-
циал в генерации силы. Наоборот, ЛИМ имеет самые большие длины волокон в
ТМГ, соответственно, число саркомеров в мышце будет наибольшим, обеспечивая
высокий скоростной потенциал [57, 58]. Эти результаты подтверждаются данными
о том, что физиологическая площадь поперечного сечения МИМ в 2.5 раза боль-
ше, чем ЛИМ, тогда как различие в объеме мышцы только в 1.7 раза [39]. Макси-
мальная скорость сокращения мышцы зависит от композиции (типа) волокон [59].
Однако, поскольку состав волокон МИМ и ЛИМ аналогичен [60], то различия в
максимальной скорости укорочения и максимальной силе преимущественно опре-
деляется их архитектурными свойствами.

Пребывание в условиях микрогравитации привело к заметному уменьшению
длины и угла наклона волокон и толщины КМ. Кроме того, “флексорное” положе-
ние космонавта в условиях реальной микрогравитации [61] создавало голеностоп-
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ному суставу немного подошвенно-согнутое положение, что, возможно, усиливало
наблюдаемый эффект и, возможно, внесло вклад в уменьшение длины волокон.

После космического полета, уменьшение длины и угла наклона мышечных во-
локон предполагает потерю не только последовательно, но и параллельно располо-
женных саркомеров соответственно. Это наблюдение согласуется с предыдущими
результатами в условиях неупотребления мышцы [3]. Потеря включенных после-
довательно расположенных саркомеров подразумевает, что рабочий диапазон каж-
дого саркомера становится слишком большим. Когда рабочий диапазон каждого
саркомера становится больше 3.65 мк, то актин и миозин не могут взаимодейство-
вать [62]. Функциональным последствием уменьшения длины волокон мышцы бу-
дет снижение количества образований поперечных мостиков и, как следствие этого,
уменьшение МПС.

Изменение числа последовательно расположенных саркомеров может затронуть
и угол наклона волокон, при котором волокна мышцы укорачиваются во время со-
кращения [3]. Наблюдаемый меньший угол наклона мышечных волокон после
космического полета, по-видимому, частично компенсирует потерю силы из-за
более эффективной передачи силы к сухожилию, несмотря на снижение жесткости
МСК, как ранее было показано у космонавтов после космического полета и у ис-
пытуемых после пребывания в условиях, моделирующих микрогравитацию [2, 63,
64]. Уменьшение жесткости МСК после космического полета может означать, что
для генерации продукции любого уровня мышечной силы, деформация сухожилия
будет значительно большей после космического полета. Уменьшенная жесткость
сухожилия приведет к изменению отношения длина–напряжение от оптимальной
длины в зоне этого отношения, что вызовет уменьшение активного напряжения
для этих саркомеров, вследствие этого сила сокращения мышцы в целом будет
снижена. Это указывает на то, что адаптационные изменения, происходящие в
мышце и МСК, к условиям разгрузки мышечного аппарата при продолжительной
микрогравитации, компенсируют друг друга, чтобы поддержать постоянным
функциональный диапазон мышцы.

Данные, полученные в настоящем исследовании, показывают, что архитектура
разных головок ТМГ значительно отличается, отражая, возможно, их функцио-
нальные свойства. Результаты свидетельствуют о том, что мышцы с различными
функциональными свойствами могут по-разному отвечать на разгрузку, это долж-
но быть принято во внимание в программах реабилитации после любого вида раз-
грузки. Эти выводы имеют важное клиническое значение для восстановления
опорно-двигательного аппарата после разгрузки на Земле и в условиях микрогра-
витации. Рекомендуется, чтобы сухожилию, помимо мышц, уделялось большее
внимание во время реабилитации, которая предпочтительно должна начинаться в
течение первых двух недель после возвращения на Землю.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты, представленные в настоящем исследовании, во-первых, указывают,
на то, что метод ультрасонографии можно использовать для оценки степени изме-
нения архитектуры мышц в условиях in vivo и, во-вторых, дают представление о
функционировании мышечных волокон человека в условиях in vivo, а также о взаи-
модействии между ними. Продолжительное пребывание в условиях реальной мик-
рогравитации приводит к изменению внутренней архитектуры ТМГ (угла наклона
и длины мышечного волокна) и снижению сократительных функций мышцы. Ар-
хитектура разных головок ТМГ значительно отличается, отражая, возможно, их
функциональные роли. Изменение длины и угла наклона волокон между мышца-
ми, как в исходном состоянии, так и особенно после пребывания в условиях про-
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должительной микрогравитации, могут быть связаны с различиями в способности
продуцировать силу мышцы и упругих, эластических характеристик сухожилий и
апоневрозов.

Результаты данного исследования ясно показывают, что архитектура мышечных
волокон в условиях покоя значительно отличается от архитектуры мышц после
пребывания в условиях продолжительной микрогравитации. До настоящего вре-
мени данные архитектуры мышц были получены, главным образом, на фрагментах
бальзамированных мышц. Однако данные, полученные при исследовании бальза-
мированных мышц человека, могут внести неточные, а в некоторых случаях даже
ошибочные результаты.

Таким образом, метод ультразвукового сканирования мышц является высоко-
информативным и доступным методом оценки архитектуры скелетных мышц че-
ловека in vivo после пребывания в условиях продолжительной микрогравитации и
может быть использован в комплексе с другими методами для оценки функцио-
нального состояния мышц и для изучения механизмов, ответственных за измене-
ния функций под влиянием различных факторов.
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Influence of Real Microgravity on Human Skeletal Muscle Architecture
and Mechanical Properties

Yu. A. Koryak*

State Scientific Center of the Russian Federation — Institute of Biomedical Problems
of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*e-mail: yurikoryak@mail.ru

The aim of this study was to quantitatively describe the relationships between joint angles
and muscle architecture [lengths (Lf) and angles (Θf) of fascicles] of human triceps surae
[medial (MG) and lateral (LG) gastrocnemius and soleus (SOL) muscles] in vivo for
three cosmonaut after of prolonged exposure to microgravity (μG). Sagittal sonographs
of MG, LG, SOL were taken at ankle was positioned at 15° (dorsif lexion), 0° (neutral
position), +15°, and +30° (plantarf lexion), with the knee at 90° at rest and after μG. At
each position, longitudinal ultrasonic images of the MG and LG and SOL were obtained
while the cosmonauts was relaxed from which Lf andΘf with respect to the aponeuroses
were determined. After μG plantarflexor force declined (26%). In the passive condition,
Lf changed from 45, 53, and 39 mm (knee, 0°, ankle, –15°) to 26, 33, and 28 mm (knee,
90° ankle, 30°) for MG, LG, and SOL, respectively. Different Lf and Θf, and their
changes bу contraction, might bе related to differences in force-producing capabilities of
the muscles and elastic characteristics of tendons and aponeuroses. The three heads of
the triceps surae muscle substantially differ in architecture, which probably reflects their
functional roles.

Keywords: ultrasonography, space flight, skeletal muscle, voluntary contractions, lengths
and angles of fascicles
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