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Исследовали влияние продолжительной функциональной электромиости-
муляции (ФЭС) на архитектуру медиальной икроножной мышцы (МИМ), ла-
теральной икроножной мышцы (ЛИМ) и камбаловидной мышцы (КМ) у груп-
пы испытуемых мужчин‑добровольцев (в возрасте 22,8  ±  0,8 лет, ростом 
1,84 ± 0,1 м и массой 1,84 ± 0,1 кг), находящихся в условиях сниженной гравитаци-
онной нагрузки, вызванной воздействием «сухой» водной иммерсии в течение  
7 суток. Во время экспозиции испытуемые ежедневно по 3 ч в день на про-
тяжении 6 дней проводили ФЭС‑тренировку (ФЭСТ) мышц нижних конеч-
ностей. Внутренняя архитектура МИМ, ЛИМ и КМ (длина, угол перистости 
волокна, толщина мышцы) и ее изменение под влиянием экспозиции с при-
менением ФЭСТ в условиях in vivo определялась методом ультразвуко-
вого сканирования с использованием B-режима при угловых позициях  
в голеностопном суставе –15º (тыльное сгибание), 0º (нейтральная анатоми-
ческая позиция), +15 и +30º (подошвенное сгибание) с углом в коленном су-
ставе 90º. В каждом положении были получены ультразвуковые изображения 
МИМ, ЛИМ и КМ. Визуализация изображения мышц осуществлялась в усло-
виях покоя (пассивное состояние) при нейтральной анатомической позиции 
голеностопного сустава и при усилии 50 % от максимальной произвольной 
силы при нейтральной позиции (0  º) в коленном и голеностопном суставах 
соответственно. При пассивном состоянии до экспозиции длина волокна 
изменялась от 36, 47 и 39  мм (угол голеностопного сустава -15º) до 27, 31 
и 28 мм (угол голеностопного сустава +30º); угол наклона волокна изменился 
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от 31, 20 и 23º до 49, 29, и 34º в МИМ, ЛИМ и КМ соответственно. После экс-
позиции с ФЭСТ в пассивном состоянии длина волокна уменьшалась на 16, 
37 и 24 %; угол наклона увеличился на 38, 35, и 34 % в МИМ, ЛИМ и КМ соот-
ветственно. Снижение толщины мышц не было предотвращено настоящим 
протоколом ФЭСТ, указывая на необходимость применения специфичных 
тренировочных режимов (интенсивности). Тренированные мышцы после 
экспозиции с применением ФЭСТ показали существенные изменения в углах 
перистости и длине волокон, предполагая, что архитектура мышц действи-
тельно изменяется, отражая в большей степени атрофию мышцы. Макси-
мальный суставной момент, развиваемый трехглавой мышцей голени, после 
экспозиции с применением ФЭСТ увеличился в среднем на 14 %.
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Architectural properties of the triceps surae muscles were determined 
in vivo for four men. Investigated influence of chronic low-frequency functional 
electrostimulation (FES) on architecture of the medial (MG) and lateral (LG) 
gastrocnemius and soleus (SOL) muscles at group of men-volunteers (age 22.8  ±  0.8 
years, growth 1.84  ±  0.1 m and weight 1.84  ±  0.1 kg), taking place in conditions of the 
reduced gravitational loading caused by influence «dry» water immersion during  
7 day. During time exposition examinees daily on 3 h in day carried out FES-training (FEST) 
of muscles of the bottom low limb. The ankle was positioned at 15 ° dorsiflexion (-15 °) and 0, 
15, and 30 ° plantar flexion, with the knee set at 90 °. At each position, longitudinal ultrasonic 
images of the MG and LG and SOL were obtained while the subject was relaxed (passive) 
and performed 50 % maximal isometric plantar flexion (active), from which fascicle lengths 
and angles with respect to the aponeuroses were determined. Maximal torque moment 
developed by the triceps surae after an exposition with application FEST has increased 
on the average for 11.3  %. At a passive condition up to an exposition the fascicle lengths 
changed from 36, 47, and 39 mm (ankle -15 °) to 27, 31, and 28 mm (ankle +30 °); angles 
fascicle has changed from 31, 20, and 23  ° to 49, 29, and 34  ° in the MG, LG, and SOL, 
respectively. After an exposition with FEST in a passive condition the fascicle lengths 
decreased on 16, 37, and 24  %; angles fascicle has increased on 38, 35, and 34  % in the 
MG, LG and SOL, respectively. Decrease in thickness of muscles has not been prevented 
by present report FEST, specifying about necessity of application of specific training modes 
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(intensity). The trained muscles after an exposition with FEST have shown essential changes 
in angles and length of fascicles, assuming, that the architecture of muscles really changes, 
reflecting in the greater degree an atrophy of a muscle. 

Показано, что пребывание в среде с по-
ниженной гравитационной нагрузкой со-
провождается снижением тонуса и силы 
сокращения мышц [4, 32, 33, 35], сустав-
ной чувствительности [16], нарушением 
координации движений [2, 3] и рефлек-
торных механизмов [38]. Общепризнано, 
что главным фактором, ответственным 
за все эти изменения, является внезап-
ное устранение проприоцептивной ин-
формации от мышц и сухожилий в ответ 
на отсутствие механической нагрузки, и, 
соответственно, в этой связи антиграви-
тационные или постуральные мышцы яв-
ляются основной мишенью для действия 
функциональной разгрузки. 

Космические полеты сопровождаются 
большой потерей массы мышц‑разгибателей, 
составленных преимущественно из медлен-
но сокращающихся волокон, умеренной 
потерей в мышцах‑разгибателях, состав-
ленных преимущественно из быстросокра-
щающихся волокон и наименьшими поте-
рями в мышцах‑сгибателях, составленных 
преимущественно из быстро сокращающих-
ся волокон [27]. Эти различия базируются 
на распределении типов волокон мышцы. 
В исследованиях [3, 46] показано, что не-
весомость, моделируемая водным погру-
жением, изменяет порядок рекрутирования 
двигательных единиц при выполнении изо-
метрических произвольных сокращений. 
Гравитационная нагрузка, по-видимому, 
необходима для сохранения размера (мас-
сы) и силы скелетных мышц у человека 

[30, 34, 40]. В исследованиях, моделирую-
щих условия микрогравитации [7, 30, 32, 
33], показано, что физическая тренировка 
уменьшает, но не предотвращает полностью 
потерю массы и сократительных свойств 
мышц. Наибольшему влиянию микрогра-
витации подвержены антигравитационные 
мышцы‑разгибатели бедра и особенно сто-
пы [2, 7], вероятно, из-за большей их ме-
ханической нагрузки в нормальных грави-
тационных условиях. Непропорционально 
большая потеря силы мышцы по сравне-
нию с ее размером [10, 30] прямо указывает 
на существование других факторов, которые 
вносят существенный вклад в ослабление 
мышцы кроме общепризнанной атрофии.

Внутренняя архитектура мышцы ― важ-
ный детерминант функциональных характе-
ристик мышцы (отношение скорость — сила, 
длина‑сила и максимальная изометрическая 
сила (например, [22, 41]). 

Трехглавая мышца голени — это основ-
ной синергист подошвенного сгибания 
стопы, которая обладает разными архитек-
турными свойствами, такими, как длина 
мышцы, длина мышечного пучка/волокна 
и угол наклона [13, 19]. Кроме того, икро-
ножные мышцы  — двусуставные, тог-
да как камбаловидная  — односуставная. 
Следовательно, взаимоотношение между 
суставными углами (коленным и голено-
стопным), длиной мышцы/пучка и углами 
наклона является высокоспецифичными 
для каждой мышцы. Информация относи-
тельно изменений внутренней архитектуры 
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мышц, связанной с позицией суставного 
угла, является важной при изучении функ-
ций мышцы. 

Цель настоящего исследования — срав-
нить изменения в архитектуре разных го-
ловок, составляющих трехглавую мышцу 
голени [медиальную (МИМ) и латеральную 
(ЛИМ), икроножные мышцы и камбаловид-
ную (КМ) мышцу] у человека и обсудить 
функциональные значения этих изменений 
после 7-суточной «сухой» водной иммерсии 
с использованием продолжительной функ-
циональной электромиостимуляционной 
тренировки. 

Методы и материал
Испытуемые и «сухая» водная иммерсия
В исследовании приняла участие 

группа из шести практически здоро-
вых мужчин‑добровольцев в возрасте 
22,8 ± 0,8 лет, ростом и массой 1,84 ± 0,1 м 
и 79,3  ±  4,2  кг, соответственно. Все испы-
туемые клинически были оценены как здо-
ровые и находились в хорошем физическом 
состоянии, не употребляли медикаментоз-
ных средств и были некурящими. Отбор 
испытуемых базировался на анализе исто-
рии болезни, биохимического анализа кро-
ви, анализа электрокардиограммы в покое 
и при выполнении велоэргометрического 
нагрузочного теста. 

Экспериментальные процедуры были 
выполнены в соответствии с Хельсинской 
декларацией, и испытуемые после пол-
ной информации о процедурах и задачах 
настоящего исследования дали письмен-
ное согласие на участие в нем. Программа 
исследований была одобрена комиссией 
по биомедицинской этике при ГНЦ РФ — 
ИМБП РАН. 

Для моделирования воздействия функ-
циональной разгрузки мышечного аппа-
рата использовали модель «сухой» водной 
иммерсии [5]. Испытуемого помещали 
в горизонтальном положении в специаль-
ную ванну с высокоэластической тканевой 
пленкой, изолирующей поверхность тела 
от жидкости ― воды. Температура воды 
в ванне была постоянной на уровне 33,4 ºC 
и автоматически поддерживалась на этом 
уровне в течение всего эксперимента. Ис-
пытуемый постоянно оставался в гори-
зонтальном положении, включая выдели-
тельные функции и прием пищи. Во время 
экспозиции испытуемый постоянно на-
ходился под медицинским наблюдением 
на протяжении 24  час. Обслуживающий 
медицинский персонал постоянно при-
сутствовал при транспортировании испы-
туемого, при выполнении личной гигиены, 
включая туалет и прием пищи, медицин-
ском обслуживании в пределах ограниче-
ний протокола. 

Сократительные свойства трехглавой 
мышцы голени (ТМГ) исследовали дваж-
ды  ― до и после иммерсионного воздей-
ствия, и протокол исследований был иден-
тичен. 

Измерение силы
Измерения были выполнены на правой, 

ведущей у всех испытуемых, конечности. 
Испытуемый удобно располагался в поло-
жении «стоя на коленях» на специальном 
кресле изокинетического динамометра (мо-
дель «Biodex», USA), и стопа его правой 
конечности относительно жестко фиксиро-
валась к измерительной платформе динамо-
метра. При этом стопу испытуемого крепили 
таким образом, чтобы ось голеностопного 
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сустава совпадала с осью вращения педали 
динамометра. 

В процессе измерения максимального 
суставного момента каждого испытуемого 
тщательно инструктировали, как выполнять 
подошвенное сгибание стопы. По команде 
«сократить максимально сильно» испытуе-
мый выполнял три ритмических изометриче-
ских подошвенных сгибаний из положения 
голеностопного сустава ― 0º (нейтральное 
анатомическое положение голеностопного 
сустава) и коленного сустава ― 90º. 

Функциональная электрическая сти-
муляция

Принцип тренировки
Функциональная электрическая стимуля-

ция (ФЭС) была применена к мышцам ниж-
них конечностей и обеспечивалась двумя 
электростимуляторами «СТИМУЛ  НЧ‑01» 
(РОССИЯ), генерирующими двухполярные 
симметричные прямоугольные электриче-
ские импульсы длительностью 1 мс, часто-
той 25 Гц и амплитудой от 0 до 45 В. Техни-
ческое оборудование для ФЭС–тренировки 

Рис. 1
Экспериментальная установка
Позиция испытуемого при тестировании функций на изокинетическом динамометре 

и ультразвуковых исследований МИМ и КМ. При тестировании функций голеностопный 
и коленный суставы находятся в позиции 90º (нейтральное анатомическое положение) 
и 60º, соответственно; 1 — регистрирующее устройство изокинетического динамоме-
тра; 2 — платформа для фиксации стопы испытуемого; 3 — ось, соединяющая регистри-
рующее устройства динамометра с силовой платформой; 4 — маркер (стрелка) между 
кожей и ультразвуковым датчиком, служащий ориентиром движения датчика во время 
исследования; 5 — ремни для фиксации бедра; 6 — ультразвуковая система.

Положение ультразвукового датчика при исследовании МИМ (левая панель) и ЛИМ 
(правая панель)
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(ФЭСТ) мышц состояло из специальных 
брюк с клапанами для электродов, двух 
шестиканальных электростимуляторов, 
соединенных между собой кабелем синхро-
низации, и «сухих» электродов стимуляции 
(фирма «Axelgaard», USA). 

После подготовки кожи два слегка 
увлажненных «сухих» электрода уста-
навливали на m.  quadriceps  femoris, 
m. hamstrings, m. tibialis anterior, m. peroneal 
и m.  triceps  surae. Синхронная стимуляция 
всех мышц предотвращала нежелательные 
движения конечностей. 

Испытуемого тщательно инструктиро-
вали о порядке пользования электростиму-
ляторами. ФЭСТ мышц передней и задней 
поверхности бедра и голени каждой ко-
нечности осуществлялась непосредствен-
но при экспозиции испытуемого в ванне 
на протяжении 6 суток по 3 часа в день. 
Длительность сокращения мышц при ФЭС 
составляла 1 с и интервал отдыха между со-
кращениями — 2 с. 

Ультразвуковое сканирование
Угловая позиция сустава и измерение 

суставного момента
Для определения суставных моментов 

при выполнении произвольных изометри-
ческих сокращений мышц‑разгибателей 
стопы использовали изокинетический ди-
намометр (модель «Biodex»,  USA). Все из-
мерения были выполнены на правой конеч-
ности испытуемого (рис. 1). Стопа правой 
исследуемой конечности относительно 
жестко крепилась к специальной платформе 
измеряемого устройства изокинетического 
динамометра так, чтобы ось вращения из-
меряемого устройства динамометра совме-
щалась с осью вращения голеностопного 

сустава (центр боковой лодыжки). Колен-
ный сустав находился в позиции 90 °. Угол 
голеностопного сустава последовательно 
был установлен в позицию -15 ° подошвен-
ного сгибания, 0 ° (нейтральная анатомиче-
ская позиция), +15 и +30  ° подошвенного 
разгибания. В каждой позиции испытуемого 
просили расслабить ТМГ (пассивное состо-
яние), и установленный пассивный сустав-
ной угол регистрировался программным 
обеспечением компьютера изокинетическо-
го динамометра. Затем в пассивном состоя-
нии голеностопный сустав устанавливали 
в нейтральную анатомическую позицию 
(0°), и испытуемый выполнял 3-5 субмак-
симальных сокращений для ознакомления 
с экспериментальной процедурой. После 
этого испытуемого просили по команде «со-
кратить максимально сильно» выполнить 
максимальное произвольное изометриче-
ское разгибание стопы (активное состояние) 
и регистрировали суставной момент (изоме-
трическое максимальное произвольное со-
кращение ― МПС). Затем просили выпол-
нить сокращение с усилием 50  % от МПС 
(активный режим) при нейтральной пози-
ции голеностопного сустава (0 °) и удержи-
вать сокращение на протяжении 2–3 с. Каж-
дый испытуемый выполнял три попытки 
(с интервалом между сокращением в 1 мин), 
и лучшую попытку использовали для даль-
нейшего анализа. Кроме того, развиваемые 
мышечные усилия испытуемый визуально 
контролировал по экрану монитора. 

Измерение длины, угла перистости во-
локна и толщины мышцы

Длина и угол перистости волокон ТМГ у 
человека были измерены в условиях in vivo 
при помощи ультразвукового сканирова-
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ния во время отдыха (пассивное состояние) 
и при развитии усилия, составляющего 
50 % МПС (активное состояние). Для иссле-
дования мышечной архитектуры в реаль-
ном времени использовался B‑режим изо-
бражения ультразвуковой диагностической 
портативной системы (модель «SonoSite 
MicroMaxx», USA) с электронным линей-
ным датчиком 7,5  МГц, толщиной 10  мм 
и длиной сканирующей поверхности 60 мм, 
чтобы получить сагиттальное изображение 
МИМ, ЛИМ и КМ в покое и при усилии 
50 % от МПС при нейтральной анатомиче-
ской позиции голеностопного сустава (0°). 
Для лучшего акустического сцепления ска-
нирующую поверхность датчика и мыш-
цы покрывали специальным гелем и дат-
чик ориентировали по среднесагиттальной 
оси мышцы. Качество ультразвукового изо-
бражения мышечного пучка достигалось 
регулировкой глубины и яркости ультра-
звукового сигнала. В покое и во время со-
кращения датчик удерживался на брюшке 
мышцы. Во время сканирования, чтобы 
не нарушить мышечную структуру, при-
меняли минимальное давление датчика 
на кожные покровы мышцы. Во время из-
мерений в условиях покоя испытуемых ин-
структировали  — «полностью расслабить 
мышцу конечности». Визуализация мышц 
осуществлялась с использованием панорам-
ного и фрагментарного изображения мыш-
цы в продольном или поперечном сечении 
(области наибольшей анатомической пло-
щади поперечного сечения). Для получения 
фрагментарного изображения продольно-
го сечения мышцы датчик фиксировался 
перпендикулярно к поверхности мышцы 
и продольно в области наибольшей анато-

мической площади поперечного сечения 
мышцы с «захватом» анэхогенной линии 
маркера, расположенного по окружности 
голени. Маркер представлял собой медную 
проволоку (∅ 1,5 мм; рис. 1, левая панель) 
в мягкой пластиковой оболочке и распола-
гался по окружности голени на уровне (см. 
ниже), соответствующем наибольшей ана-
томической площади поперечного сечения 
мышцы [21]. Для получения фрагментарно-
го изображения поперечного сечения мыш-
цы датчик располагался перпендикулярно 
к поверхности мышцы вдоль поперечной 
оси мышцы. Для панорамного изображения 
продольного сечения мышцы датчик фикси-
ровался на маркере и плавно перемещался 
по продольной оси в направлении от прок-
симального к дистальному концу мышцы, 
а для получения фрагментарного изобра-
жения поперечного сечения мышцы датчик 
перемещался по окружности задней поверх-
ности голени в поперечном направлении 
вдоль маркера. 

В позиции пассивного и активного режи-
мов были получены продольные ультразву-
ковые изображения МИМ, ЛИМ и КМ на 
уровнях, соответствующих 30  % (МИМ 
и ЛИМ) и 50  % (КМ) расстояния между 
подколенной складкой и центром боковой 
лодыжки. На этих уровнях помещался мар-
кер, являющийся ориентиром того, что дат-
чик во время измерений не смещался. Уль-
тразвуковые изображения записывались 
на жесткий диск ультразвуковой систе-
мы (модель «SonoSite MicroMaxx», USA) 
для дальнейшего анализа.

Длина волокна (Lв) мышцы (рис. 2) опре-
делялась как расстояние между местом при-
крепления волокна у поверхностного апо-
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невроза до места вхождения его в глубокие 
слои апоневроза мышцы [20]. Визуализируя 
по ультрасонограмме пучки по их длине 
от поверхностного к глубоким слоям апо-
невроза, можно проверить правильность ска-
нирования пучка [44], в противном случае 
длина пучка может быть оценена слишком 
завышенной, а угол пучка недооценен [21]. 

Угол перистости (Θв) волокон (рис. 2) 
определялся как угол, создаваемый лини-
ей, проведенной от точки прикрепления 
волокна у поверхностного слоя апоневроза 
к месту прикрепления волокна к глубокому 
слою апоневроза [43]. 

У каждого испытуемого анализирова-
лись параметры не менее трех мышечных 

Рис. 2. Ультразвуковые изображения продольного сечения медиальной икроножной 
мышцы (МИМ), латеральной икроножной мышцы (ЛИМ) и камбаловидной мышцы (КМ). 
Представлен угол (Θ) перистости и длина (L) волокна между глубоким и поверхностным 
апоневрозами

пучков, а затем полученные данные усред-
нялись и анализировались. Коэффициент 
вариации трех измерений находился в диа-
пазоне 0-2 %. 

Толщина мышцы определялась по урав-
нению:

толщина мускула=Lxsin α 
где, L и α ― каждой мышцы определялись 
ультразвуком

Показатель внутреннего укорочения мы-
шечного волокна (∆Lмышца) [29] при сокраще-
нии мышцы определялся по разнице между 
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L и cos Θ перистости волокна при активном 
состоянии мышцы по сравнению с ее пас-
сивным состоянием. 

Статистика
При обработке полученных результатов 

исследования применяли общепринятые 
статистические методы  — рассчитывали 
среднюю и стандартную ошибку средней 
(М ± m). Достоверность различий оценива-
ли с помощью параметрического t-критерия 
Стьюдента и уровень достоверности р < 0,05 
признавался как существенный. 

Ультразвуковые изображения обрабаты-
вались с использованием пакета программ 
«Dr. ReallyVision» (ООО «Альянс‑Холдинг», 
Россия).

Результаты
Изменение максимальной мышечной 

силы
Максимальный суставной момент, раз-

виваемый мышцами‑разгибателями стопы 
после иммерсии с применением ФЭСТ, уве-
личился в среднем на 14.4 % (146.9 ± 8.3 про-

тив 168,1 ± 4,3 Н) и незначительно (~9,6 %) 
уменьшился (155 против 140 Н) у одного ис-
пытуемого (рис. 3) 

Архитектурная характеристик в услови-
ях покоя

Толщина МИМ, ЛИМ и КМ в условиях 
покоя (положение голеностопа −15 °) значи-
тельно не изменялась (~18, 16 и 15 мм, соот-
ветственно) в ответ на изменения L мышцы 
при изменении угла в голеностопном суста-
ве (рис. 4). 

Θв и Lв во всех трех мышцах в покое 
были зависимы от угла голеностопного су-
става (таблица 1). Во всех мышцах, когда 
угол в голеностопном суставе изменялся 
от -15  ° до +30°, то Θв увеличился в МИМ 
от 31  ±  2,8 до 49  ±  1,7  ° (58  %, p <  0·01), 
в ЛИМ от 20  ±  2,1 до 28,5  ±  1,6° (43  %, 
p < 0·05) и в КМ от 22,8 ± 1,4 до 34 ± 2,2° 
(49 %, p < 0·01) (рис, 5),

Во всех трех мышцах при увеличении 
угла в голеностопном суставе от -15° до +30°  
Lв уменьшилась: в МИМ от 36  ±  1.2 

Рис. 3. Максимальный суставной момент (панель слева) и процент изменений (панель 
справа), развиваемый трехглавой мышцей голени в результате ФЭСТ в условиях «сухой» 
водной иммерсии
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до 27  ±  2,1 мм (25  %, p <  0·01), в ЛИМ 

от 46,8  ± 0,6 до 31,2  ±  1,9 мм (33  %, 

p < 0·01) и в КМ от 39,2 ± 1,2 до 28,2 ± 2,0 

мм (28 %, p < 0·01) (таблица 1; рис, 5). 

Архитектурные характеристики после 

иммерсии

После ИМ с применением НЭМС 

Н МИМ, ЛИМ и КМ при изменении угла 

в голеностопном суставе от -15 до +30  ° 

была снижена по сравнению с исходной 

(рис, 4).

Во всех трех мышцах после иммерсии 

с ФЭСТ Θв и Lв были зависимы от угла 

голеностопного сустава (таблица 1; 

рис,  5). Во всех трех мышцах, когда угол 

в голеностопном суставе увеличивался 

от -15° до +30°, Θв увеличился — в МИМ 

от 26  ±  2,8 до 36  ±  2,8° (38  %, p <  0,05), 

в ЛИМ от 15  ±  1,4 до 20,2  ±  1,0° (35  %, 

p < 0,05) и в КМ от 18,5 ± 1,6 до 24,8 ± 1,7° 

(34 %, p < 0,01) (таблица 1; рис, 5).

Во всех трех мышцах при увеличении 
угла в голеностопном суставе от -15° до +30° 
Lв уменьшилась: в МИМ от 30,2  ±  1,7 
до 25,5 ± 1,9 мм (16 %), в ЛИМ от 40,2 ± 0,6 
до 25,2 ± 2,9 мм (37 %, p < 0,01) и в КМ от 
29,2 ± 2,9 до 22,2 ± 2,1 мм (24 %, p < 0,05) 
(таблица 1; рис, 5).

Архитектурные характеристики во вре-
мя развития градуируемой силы

Изменение Θв и Lв как функция угла го-
леностопного сустава 90° от условий по-
коя к усилию 50  % от МПС представлено 
на рис. 6. 

Θв и Lв волокон уменьшались как функ-
ция интенсивности сокращения во всех 
трех мышцах, Θв в МИМ, ЛИМ и КМ посте-
пенно уменьшался с 49 ± 1,4 до 40,5 ± 2,4 ° 
(17 %, p < 0,01), от 26,2 ± 1,8 до 20,5 ± 1,9 ° 
(22 %, p < 0,05) и от 36 ± 5,3 до 29,8 ± 3,9 ° 
(17 %), соответственно (рис. 6). Lв в МИМ, 
ЛИМ и  КМ постепенно уменьшилась 
с 26,3  ±  2,6 до 21,5  ±  1,9 мм (18  %), 

Рис. 4. Изменение толщины МИМ, ЛИМ и КМ как функция угла в голеностопном 
суставе
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Угол перистости и длина волокон в МИМ, ЛИМ и КМ 
Мышца / Угловая позиция до после ∆, %
Длина волокна, мм
МИМ
-15 35 ± 1 30 ± 2 15
0 32 ± 2 28 ± 1 12
15 30 ± 2 26 ± 3 13
30 27 ± 2 25 ± 2 5
ЛИМ
-15 47 ± 1 40 ± 1 14
0 36 ± 2 31 ± 2 13
15 32 ± 2 25 ± 2 22
30 31 ± 2 25 ± 3 19
КМ
-15 39 ± 1 29 ± 3 26
0 36 ± 3 32 ± 2 13
15 34 ± 1 28 ± 2 17
30 28 ± 2 22 ± 2 21

Угол перистости, °
МИМ
-15 31 ± 3 26 ± 3 15
0 37 ± 3 29 ± 2 22
15 42 ± 5 32 ± 4 25
30 49 ± 2 36 ± 3 26
ЛИМ
-15 20 ± 2 15 ± 1 24
0 22 ± 2 18 ± 1 20
15 22 ± 1 18 ± 2 19
30 28 ± 2 20 ± 1 29
КМ
-15 23 ± 1 18 ± 2 19
0 28 ± 2 24 ± 3 16
15 30 ± 2 22 ± 3 26
30 34 ± 2 25 ± 27 27

Рис. 5. Архитектура трехглавой мышцы голени. Изменение длины и угла перистости 
волокон МИМ, ЛИМ и КМ как функция угла в голеностопном суставе. 
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Рис. 6. Архитектурная характеристика во время развития градуируемой силы
Изменения длины волокон МИМ, ЛИМ и КМ в покое и при усилии 50 % МПС при ней-

тральном анатомическом положении голеностопного сустава (0º)

от 36 ± 2,9 до 28,2 ± 2,2 мм (22 %, p < 0,05) 
и от 32,2  ±  2,2 до 25,5  ±  2,1 мм (21  %, 
p < 0,05), соответственно (рис. 6). 

Сравнение между фактическими и архи-
тектурными изменениями после иммерсии 
Θв во время 50 % МПС. 

Оцененный после иммерсии с ФЭСТ 
Θв во время 50  %  МПС отличался: 8,9 
(17,3  %, p <  0,05), 5,7 (21,8  %, p <  0,05), 
и 6,2° (17,2  %, p <  0,05), от соответствую-
щих фактических Θ перистости в МИМ, 
ЛИМ и КМ соответственно (рис. 6). 

В МИМ величины Θв были выше, чем со-
ответствующие фактические величины 
при сокращении с интенсивностью 50  % 

МПС, но в ЛИМ и КМ величины были си-
стематически ниже, чем соответствующие 
фактические величины. 

Lв во время 50 % МПС.
Величина Lв во время 50  % МПС от-

личались на 4,8 мм (18,2  %, p <  0,01), 7,8 
мм (21,7  %, p <  0,01) и 6,7 мм (20,8  %, 
p <  0,01) от соответствующих фактических 
величин МИМ, ЛИМ и КМ соответственно 
(рис. 6). 

Внутреннее укорочение волокон
Более короткие Lв и более крутые Θв при 

активном состоянии по сравнению с пас-
сивным показывают степень внутреннего 
укорочения волокон во время сокращения. 
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До иммерсии ∆Lмышцы МИМ составила 
7,9  мм, а после иммерсии с ФЭСТ умень-
шилась и составила 7,8 мм, в КМ — умень-
шилась от 5,9 против 5,6 мм. Существен-
ное увеличение ∆Lмышцы обнаружено 
в ЛИМ — от 0,9 до 3,3 мм. 

Обсуждение
Настоящее исследование впервые 

описывает архитектуру разных головок 
ТМГ (МИМ, ЛИМ И КМ) у человека в усло-
виях in vivo в покое и во время градуируе-
мого изометрического подошвенного сгиба-
ния (50 % МПС). 

Результаты, полученные в условиях 
in vivo, показывают, что архитектура МИМ, 
ЛИМ и КМ у человека существенно из-
меняется и как функция угла голеностоп-
ного сустава в покое и как функция силы, 
развиваемая во время изометрических со-
кращениях при установленном суставном 
угле. В покое при пассивном изменении 
угла в голеностопном суставе от -15 до +30° 
угол перистости волокон МИМ увеличи-
вается от 31 до 49°, ЛИМ ― от 20 до 28,5° 
и КМ ― от 22,8 до 34°, а длина волокон 
МИМ уменьшается от 35,5 до 26,8 мм, 
ЛИМ ― от 46,8 до 31,2 мм, и КМ ― от 39,2 
до 28,2 мм. Эти результаты показывают, 
что длина и угол перистости волокон ТМГ у 
человека не остаются постоянными при из-
меняющейся длине мышцы [26]. Уменьше-
ние длины волокон мышц при пассивном 
изменении угла в голеностопном суставе 
от -15 до +30° предполагает, что волокна 
мышцы при увеличении угла в суставе про-
грессивно «ослабевают» [8]. Ichinose et al. 
[26], используя ультразвуковой метод у че-
ловека, на примере m.  vastus  lateralis пока-
зали, что в условиях покоя «ослабление» 

волокон мышцы является функцией угла 
сустава. Авторы отметили, что, когда угол 
в коленном суставе составляет 180°, т.е. от-
мечается полное разгибание колена, волокна 
мышцы значительно ослаблены, поскольку 
они уменьшаются примерно до 35  % сво-
ей длины, составляя величину сокращения 
лишь 10  % МПС. В данном исследовании 
уменьшение длины мышечных волокон (ср. 
рис.  5 и таблицу.  1) при пассивном изме-
нении угла в голеностопном суставе от -15 
до +30 ° предполагает, что волокна мышцы 
стали более «слабыми». 

В исследовании показано, что переход 
от условий покоя к усилию 50 % МПС угол 
перистости волокон МИМ увеличивается 
от 37,2 до 49,0 °, а длина волокна уменьшается  
с 31,5 до 26,9 мм; угол перистости волокон 
ЛИМ увеличивается от 21,8 до 26,2 °, а дли-
на волокна немного увеличивается с 35,8 
до 36,0 мм в КМ угол перистости увеличи-
вается от 28,2 до 36,0 мм, а длина волокна 
уменьшается с 36,2 до 32,2 мм без суще-
ственного изменения в расстоянии между 
апоневрозами. Полученные данные хорошо 
согласуются с предсказаниями Gans и Bock 
[22]), согласно которым «…увеличение пе-
ристости подготавливает, чтобы волокна 
дали компенсацию за изменение в угле во-
локна во время сокращения…». 

Целью настоящего исследования было 
попытаться объяснять влияние хрониче-
ской разгрузки на механические свойства 
ТМГ у человека и оценить вклад профи-
лактического влияния, оказываемое ФЭСТ, 
выполненной во время разгрузки, на сокра-
тительные свойства мышцы. Наши резуль-
таты показывают, что дефицит механиче-
ской нагрузки, или иначе функциональная 
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разгрузка мышечного аппарата, вызывает 
снижение структурных и увеличение сокра-
тительных свойств ТМГ у человека, и, хотя 
используемый режим тренировки/упраж-
нений (ФЭСТ) действительно уменьшал 
отрицательное влияние функциональной 
разгрузки, но полностью их не предотвра-
тил. Тем не менее настоящее исследование 
можно считать уникальным в терминах про-
должительности разгрузки с использовани-
ем ФЭСТ. 

Многие исследования показывают, 
что условия невесомости (отсутствие весо-
вой нагрузки) вызывают изменения сократи-
тельных функций мышц [2, 6, 18, 28, 30–36, 
39]. Более того, механическая разгрузка, вы-
званная условиями «сухой» водной иммер-
сии, сопровождается изменением порядка 
рекрутирования двигательных единиц (ДЕ) 
во время выполнения произвольных изоме-
трических сокращений [3, 46]. Порядок ре-
крутирования ДЕ полностью не установлен, 
будучи переменный при различных услови-
ях, но один из основных факторов, управ-
ляющий порядком рекрутирования ДЕ и яв-

ляющийся наиболее важным, ― это вклад 
афферентного входа от проприорецепторов 
к мотонейронам, особенно при произволь-
ном сокращении мышцы, поскольку неве-
сомость освобождает мышцы от ее весо-
вой задачи, и это должно уменьшить входы 
(вклад) проприорецепторов от веретен и су-
хожилия мышцы. 

Основной результат настоящей работы 
в том, что после иммерсии с применением 
ФЭСТ величина изометрического макси-
мального суставного момента, развиваемого 
мышцами‑разгибателями стопы, увеличи-
лась (~14 %), тогда как предыдущие иссле-
дования показали, что в отсутствие про-
филактических мероприятий существенно 
уменьшается МПС — более чем на 50  % 
[2, 32, 33, 35] и Pо — больее чем на 30 % [32, 
33, 35]. Эффективность ФЭСТ, как было по-
казана ранее [31, 37, 42], — это значительное 
увеличение функциональных свойств мышц 
в относительно короткий срок. В настоя-
щем исследовании незначительное увеличе-
ние силы сокращения мышц у испытуемых, 
возможно, определяется тем, что в среднем 

Рис. 7. Динамика изменения амплитуды стимуляционного импульса на протяжении 
ФЭСТ
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интенсивность применяемых стимуляцион-
ных импульсов во время тренировки была 
чрезвычайно недостаточной для активации 
ДЕ, и в частности малых ДЕ (см. рис. 7, ис-
пытуемый 4).

Известно, что когда сила сокращения 
мышцы прогрессивно увеличивается, то ма-
лые мотонейроны, иннервирующие мышцы, 
быстрее активируются, чем большие клетки 
[17, 25]. Малые ДЕ состоят из медленносо-
кращающихся волокон типа I, а большие ― 
из быстросокращающихся типа II. При суб-
максимальных произвольных сокращениях 
волокна ДЕ типа  I активируются синопти-
ческим потоком, оканчивающимся на мо-
торном нейроне. Ситуация полностью от-
личается в сокращениях, вызванных ФЭС, 
поскольку в этом случае волокна ДЕ акти-
вируются электрическим током, который 
применен внеклеточно к окончаниям нерва, 
и большие мотонейроны с более низким ак-
сональным входным сопротивлением ста-
новятся более легковозбудимыми [15, 45]. 
Фактически, когда стимул применен сна-
ружи клетки, электрический ток, сначала 
должен поступить через мембрану прежде, 
чем деполяризуется клетка, но внеклеточ-
ная среда шунтирует ток и меньшие ДЕ не 
будут активированы во время субмакси-
мальной ФЭС из-за более их высокого аксо-
нального входного сопротивления. Поэтому 
меньшие ДЕ не тренируются при субмакси-
мальной ФЭС. Однако, когда используется 
электрическое возбуждение высокой интен-
сивности, большой силой стимулирующего 
импульса, ФЭС будет более эффективным 
упражнением [8].

Увеличение максимального суставного 
момента сопровождалось изменениями вну-

тренней архитектуры МИМ, ЛИМ и КМ, ко-
торая была частично предотвращена ФЭСТ. 
После иммерсии с применением ФЭСТ 
и длина, и угол перистости мышечных во-
локон уменьшаются, что может указывать 
на потерю последовательно и параллель-
но расположенных саркомеров. Функцио-
нальным последствием уменьшения длины 
волокна может быть уменьшение степени 
укорочения волокна во время сокращения. 
Потеря последовательно соединенных сар-
комеров предполагает, что это будет иметь 
значение для характеристических кривых 
сила — длина и сила — скорость мышцы. 
Обнаруженный меньший угол перистости 
волокна во время сокращения мышцы по-
сле иммерсии с одновременным исполь-
зованием ФЭСТ, очевидно, частично дает 
компенсацию за потерю силы, которая яв-
ляется постоянным «спутником» гравита-
ционных мышц при разгрузке [2, 3, 31, 36, 
38], из-за более эффективной передачи силы 
к сухожилию, развиваемой волокнами. 
Уменьшенный начальный угол перистости 
волокон в покое, вероятно, при сокращении 
увеличится и уменьшит жесткость сухожи-
лия или мышечно-сухожильного комплек-
са мышцы, что подтверждается в суще-
ственном увеличении ∆Lмышцы ЛИМ (с 0,9 
до 3,3  мм после иммерсии) во время со-
кращения. Это наблюдение подтверждает-
ся ранее полученными результатами [40]. 
Более того, снижение числа последова-
тельно соединенных саркомеров позволяет 
предположить, что величина сокращения 
развиваемого волокном будет сниженной. 
Это предположение хорошо подтверждает-
ся данными, полученными ранее в условиях 
иммобилизации [47]. 
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Толщина МИМ, ЛИМ и КМ тренируе-
мой конечности значительно уменьшилась 
после иммерсии с ФЭСТ. Этот результат 
опровергает утверждение, что степень атро-
фии мышц определяется относительным 
количеством медленносокращающихся во-
локон мышцы, т.к. МИМ и ЛИМ имеет от-
носительно более высокий процент быстро 
сокращающихся волокон [48]. Уменьшение 
толщины МИМ и ЛИМ в тренируемой ко-
нечности вызывает крайнее противоречие, 
поскольку мышцы во время разгрузки тре-
нировались. Причина этого не ясна и ука-
зывает, что для сохранения (или по крайней 
мере для поддержания) сократительных 
свойств и архитектуры скелетных мышц 
во время механической разгрузки требуется 
специфическая (высокоинтенсивная) трени-
ровка. 

С другой стороны, увеличение макси-
мального произвольного суставного момен-
та после иммерсии с применением ФЭСТ 
позволяет предположить, что ФЭСТ, оче-
видно, увеличивает афферентный поток [23] 
в условиях его дефицита при гравитацион-
ной разгрузке, вызванном длительной экс-
позицией, которая может также повысить 
центральную роль в поддержании и нор-
мализации активности систем управления 
произвольными движениями (по принципу 
обратной связи) [1]. 

Более того, тетаническая электрическая 
стимуляция, приложенная поверхностно 
к мышце человека и вызывающая сокраще-
ние, деполяризует моторные аксоны, рас-
положенные ниже электродов стимуляции. 
Одновременная деполяризация сенсорных 
аксонов также может внести вклад в вели-
чину сокращения мышцы через синапти-

ческий путь рекрутированием спинальных 
мононейронов. После входа в спинной мозг 
сенсорный залп рекрутирует спинальные 
мононейроны, ведущие к развитию цен-
трального суставного момента. Это рекру-
тирование совместимо с развитием по-
стоянных внутренних токов в спинальных 
или межнейронных мотонейронов [9-11]. 
Постоянные внутренние токи ведут к под-
держанию некоторого уровня деполяриза-
ции (плато потенциалов), и в связи с этим 
становится совершенно понятным, что они 
играют важную роль в регулировании ча-
стоты импульсации в нормальных условиях 
[11, 12, 24]. Максимизирование центрально-
го вклада может быть выгодным для увели-
ченной силы сокращения мышцы. 

В заключение, полученные результаты 
позволяют сделать вывод, что, во-первых, 
архитектура разных головок ТМГ зна-
чительно разнится, отражая, вероятно, 
их функциональные роли, во-вторых, раз-
личные изменения длины и угла перистости 
волокон между разными мышцами, вероят-
но, определяются различиями в способно-
сти развивать силу и упругих характеристик 
сухожилий или мышечно‑сухожильного 
комплекса мышц. Наконец,  
в-третьих, ФЭСТ оказывает в целом про-
филактическое воздействие на стимулируе-
мые мышцы ― частично уменьшает глуби-
ну и скорость снижения силы сокращения, 
а также атрофические процессы мышцы, 
вызванной механической разгрузкой. 

Авторы выражают благодарность инже-
неру Н.Н. Химорода за техническое обеспе-
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