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Поиск и изучение механизма действия веществ природного происхождения, снижающих утомление и вос-
станавливающих работоспособность скелетных мышц при экстремальных физических нагрузках, является
одной из важнейших задач спортивной физиологии и медицины. Сравнение эффектов декофеинизирован-
ного экстракта зеленого чая (ЭЗЧ) и хлорида аммония (ХА), который ранее был апробирован нами отдельно
и в сочетании с ЭЗЧ в модели принудительного плавания, позволило установить стимулирующий эффект
ХА, превышающий действие ЭЗЧ. В настоящей работе на основе данных электронной микроскопии прове-
дены морфометрические исследования мышечных волокон m. soleus (SOL) и m. extensor digitorum longus
(EDL) крыс после цикла принудительного плавания на фоне действия ЭЗЧ и низких доз солей аммония,
хлорида (ХА) или карбоната (КА). У крыс группы ЭЗЧ адаптация к физической нагрузке происходит глав-
ным образом за счет увеличения средней площади митохондрий в мышцах SOL. У крыс группы ХА адапта-
ция обусловлена увеличением средней площади митохондрий в мышцах EDL, при этом средняя площадь
поперечно ориентированных по отношению к плоскости среза Т-трубочек (ТТ) в этих мышцах уменьшается
наряду с увеличением доли продольно ориентированных ТТ, что свидетельствует о разрывах мышечных во-
локон. Сочетанное действие ХА и ЭЗЧ обеспечивает аддитивность функционального эффекта за счет увели-
чения средней площади и объемной плотности митохондрий в мышцах EDL, средней площади ТТ в мышцах
SOL и EDL, а также их количества в мышцах EDL. У крыс группы КА функциональный эффект обусловлен
увеличением средней площади ТТ в мышцах EDL и их количества в мышцах SOL. При этом доля продоль-
ных ТТ в мышцах EDL, а значит и разрывов мышечных волокон, возрастает. В группе совместного действия
КА и ЭЗЧ выявлены изменения митохондриального аппарата в медленных, но особенно в быстрых мышцах,
а также увеличение площади ТТ в мышцах SOL. Анализ ультраструктурных характеристик свидетельствует
о том, что эффективность препаратов обусловлена главным образом адаптационными изменениями ТТ и
митохондрий быстрых мышц, но она повышается при участии медленных мышечных волокон в структурно-
функциональной адаптации к предельной физической нагрузке.
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ющая нагрузка
DOI: 10.1134/S0041377119090037

Поиск препаратов природного происхождения,
снижающих утомление и повышающих физическую
работоспособность, является одним из важнейших
направлений научных исследований в области спор-
тивной физиологии и медицины (Goncharov et al.,
2016). При изучении эффективности тех или иных
препаратов и механизмов влияния интенсивной фи-
зической нагрузки на мышечную функцию исполь-
зуют специально разработанные тренинговые мето-

дики с последующим анализом широкого спектра
функциональных, биохимических и морфометриче-
ских характеристик мышц (Новожилов и др., 2014;
Morissette et al., 2014). Биологически активные до-
бавки и компоненты продуктов питания (нутрицев-
тики), минералы и метаболиты природного проис-
хождения, не входящие в списки запрещенных пре-
паратов, могут повышать физическую выносливость
и работоспособность путем положительного влия-
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ния на баланс сигнальных и метаболических про-
цессов в клетках и тканях организма.

Лактат и аммиак ранее считались побочными
продуктами метаболизма, перенос и нейтрализация
которых исключительно в печени осуществлялись
посредством циклов Кори и аланина. Переоценка
роли лактата (в отличие от аммиака) была произве-
дена достаточно давно и ныне лактат рассматривает-
ся как важнейший межклеточный энергетический
челнок и сигнальный агент (Ferguson et al., 2018). В
быстрых мышцах повышается экспрессия моно-
карбоксилатного переносчика 4-го типа (МСТ4) для
усиленного экспорта лактата, который попадает в
эритроциты и медленные мышцы через МСТ1 (Ma-
ciejewski et al., 2016). Эритроциты помогают транс-
портировать лактат от клеток-продуцентов к клет-
кам-потребителям, причем роль эритроцитов у тре-
нированных спортсменов повышается (Opitz et al.,
2015). Однако отношение к аммиаку как исключи-
тельно токсическому агенту за последние десятиле-
тия не изменилось. Аммиак непрерывно образуется
во всех органах и тканях организма, а наиболее ак-
тивными его продуцентами являются нервная ткань,
печень, кишечник, мышцы. Избыток аммиака –
фактор неблагоприятный, так что его скорейшее
преобразование с помощью, например, аргинина и
цитруллина (компонентов цикла мочевины) позво-
ляет повысить выносливость бегунов на длинные
дистанции (Cheng et al., 2016).

С другой стороны, в мышцах генерацию аммиака
следует рассматривать не только как результат ката-
болизма аминокислот и макроэргов, но и как меха-
низм связывания ионов водорода и нейтрализации
органических кислот (в первую очередь, лактата),
уровень которых повышается при физической на-
грузке, нарушая ионный баланс. В своей работе мы
исходим из предположения, что аммиак, введенный
в организм в малых дозах через желудочно-кишеч-
ный тракт незадолго до выполнения аэробно-анаэ-
робной нагрузки, может способствовать адаптивной
перестройке метаболических путей в эритроцитах и
скелетных мышцах в условиях предельной физиче-
ской нагрузки, оптимизируя их основные функции
и, в конечном итоге, повышая выносливость орга-
низма.

В одной из наших последних публикаций пред-
ставлены результаты сравнения эффектов декофеи-
низированного экстракта зеленого чая (ЭЗЧ) и хло-
рида аммония (ХА), который был апробирован в са-

Принятые сокращения: КА и ХА – карбонат аммония и хлорид
аммония соответственно; ТЭМ – трансмиссионная электронная
микроскопия; ЭЗЧ – декофеинизированный экстракт зеленого
чая; ЭМС – электромеханическое сопряжение; CICR – кальций-
индуцируемое высвобождение ионов кальция (calcium-induced
calcium release); DICR – индуцированное деполяризацией высво-
бождение ионов кальция (depolarization-induced calcium release);
EDL – m. extensor digitorum longus (быстрые, или белые скелет-
ные мышцы); SOL – m. soleus (медленные, или красные скелет-
ные мышцы).

мостоятельном виде и в сочетании с ЭЗЧ как
стимулятор физической работоспособности (Гонча-
ров и др., 2018). В модели принудительного плавания
установлен стимулирующий эффект ХА, превыша-
ющий действие ЭЗЧ. Выявлены разнонаправленные
адаптивные изменения некоторых биохимических
показателей плазмы крови и эритроцитов крыс в
группах с применением ЭЗЧ и ХА, установлен эф-
фект усиления действия препаратов на продолжи-
тельность выполнения плавательной нагрузки при
совместном их использовании.

Цель настоящей работы – на основе данных элек-
тронной микроскопии провести морфометрическое
исследование мышечных волокон m. soleus (SOL) и
m. extensor digitorum longus (EDL) крыс после цикла
принудительного плавания при введении им ЭЗЧ
или одной из двух солей аммония в малой дозе – ХА
или карбоната аммония (КА). ЭЗЧ и соль аммония
использовали порознь и совместно. Морфометриче-
скими показателями служили средняя площадь и объ-
емная плотность митохондрий, средняя площадь про-
светов и число Т-трубочек на единицу площади, доля
продольно и поперечно ориентированных Т-трубочек.
Данные показатели отражают функциональную
адаптацию или, наоборот, дезадаптацию мышечных
волокон к предельной физической нагрузке, т. к.
свидетельствуют о развитии механизмов генерации
энергии, электромеханического сопряжения (ЭМС)
и мобилизации ионов Са2+, а также о степени повре-
ждения мышечных волокон.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Модель принудительного плавания и схема экспе-

римента. Все эксперименты проводили в соответ-
ствии с “Правилами проведения работ с подопыт-
ными животными”, утвержденными комиссией по
этике Института эволюционной физиологии и био-
химии им. И.М. Сеченова РАН (Санкт-Петербург).
Крыс-самцов линии Вистар весом 210 ± 20 г содер-
жали в стандартных условиях вивария и предвари-
тельно адаптировали к воде при температуре воды
32°С в течение 5 сут. На 6-е сут проводили тестиро-
вание крыс с грузом, вес которого составлял 7% от
веса тела. Тестирование заключалось в плавании
крыс по 3 мин с интервалом 1 мин при температуре
воды 28°С до полного утомления. Седьмой день 1-,
2- и 3-й нед. цикла принудительного плавания был
выходным. Препараты вводили, начиная со 2-й нед.
эксперимента. В течение пяти дней 2- и 3-й нед.
крыс подвергали нормированной нагрузке: плавание
по 3 мин с интервалом 1 мин при температуре воды
28°С с грузом 7% от веса тела, общая продолжитель-
ность плавания составляла 50–60% от показателей те-
стирования. На 6-й день 2-й и 3-й нед. проводили про-
межуточное тестирование. В течение 4-х дней 4-й нед.
эксперимента крысам давали предельную нагрузку;
условия и критерии утомления те же, что и при те-
стировании. На пятый день 4-й нед. эксперимента,
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т.е. через 1 сут после окончания цикла плавательной
нагрузки, животных умерщвляли посредством дека-
питации гильотиной, после чего извлекали мышцы
SOL и EDL.

Группы животных. По результатам тестирования
формировали 6 групп: контрольную группу (интакт-
ные животные) (1), группы ХА (2) и КА (3) – плава-
ние на фоне введенного перорально КА или ХА со-
ответственно в дозе 10 мг на 1 кг массы тела живот-
ного за 5 мин до начала плавательной нагрузки;
группу ЭЗЧ (4) – плавание на фоне введенного перо-
рально водного раствора препарата ЭЗЧ в дозе
12 мг/кг в пересчете на катехины за 2 ч до нагрузки и
через 2 ч после окончания нагрузки (суточная доза
катехинов 24 мг/кг); группу ЭЗЧ + ХА (5) – плавание
на фоне введенного ЭЗЧ в сочетании с ХА и группу
ЭЗЧ + КА (6) – плавание на фоне ЭЗЧ в сочетании с
КА. Объем вводимых за один раз растворов одному
животному не превышал 1 мл ЭЗЧ и 0.3 мл соли ам-
мония.

Трансмиссионная электронная микроскопия (ТЭМ).
Для проведения ТЭМ образцы ткани мышц крыс
фиксировали в 2.5%-ном растворе глутаральдегида
на какодилатном буфере pH 7.4, содержащем 0.15 М
сахарозы, постфиксировали в 1%-ном растворе OsO4
и после постепенного обезвоживания в ряду спиртов
и ацетона заключали в смесь Эпона и Аралдита. Уль-
тратонкие срезы получали на ультратоме LKB III
(Швеция) с помощью стеклянных ножей. Срезы по-
мещали на медные сетки, контрастировали уранил-
ацетатом и цитратом свинца и просматривали в
электронном микроскопе LIBRA 120 Carl Zeiss (Гер-
мания). При морфометрическом исследовании в
анализ брали только продольные срезы миоцитов. У
каждого животного анализировали по 10–20 полей
зрения. Все морфометрические показатели (среднюю
площадь митохондрий, объемную плотность мито-
хондрий, площадь просветов и количество Т-трубо-
чек) определяли с помощью программы для анализа
изображений “ImageJ”, используя электронограм-
мы, отснятые при увеличении 5000×.

Статистическая обработка данных. Статистиче-
скую обработку данных проводили с использовани-
ем программ Microsoft Excel 2007 и SigmaPLot 11.0.
Для каждого параметра рассчитывали среднее значе-
ние и ошибку среднего. Достоверность отличий оце-
нивали, используя t-критерий Стьюдента. Различия
считали значимыми при уровне достоверности 95%
(P < 0.05). Различия при уровне достоверности в 90%
не считали значимыми, но отмечали как тенденцию
к изменению.

Использованные реактивы: препарат ЭЗЧ (Sun-
phenon 90D, Taiyo International Inc., США), глута-
ральдегид, какодилатный буфер, четырехокись ос-
мия, смесь аралдитов, метиленовый синий и толуи-
диновый синий (Sigma-Aldrich, США), уранилацетат
(Polysciences Inc., США), ХА, КА, ацетон, цитрат
свинца (Вектон, Россия).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Электронно-микроскопическое (ТЭМ) и морфо-

метрическое исследования медленной SOL и быст-
рой EDL мышц крыс, выполнявших нормирован-
ную и предельную нагрузку в разработанной нами
модели принудительного плавания и получавших
препараты ЭЗЧ и солей аммония, позволили вы-
явить значительные изменения митохондриального
аппарата крыс. Они проявлялись, в первую очередь,
в увеличении средней площади митохондрий в обе-
их мышцах почти во всех группах крыс (рис. 1а). В
мышцах SOL крыс группы ЭЗЧ средняя площадь
митохондрий увеличивалась на 25.5% по сравнению
с контролем, а в группе ЭЗЧ + КА – на 17.5%. В груп-
пах КА и ХА отличий от контроля в мышцах SOL не
было, а в группе ЭЗЧ + ХА средняя площадь мито-
хондрий уменьшалась на 17%.

В мышцах EDL выявлены более значительные
изменения средней площади митохондрий. В груп-
пах ХА и ЭЗЧ + КА встречаются митохондрии, вытя-
нутые на длину одного–двух саркомеров (рис. 2), так
что средняя площадь митохондрий в мышцах EDL
этих групп превышает контроль на 42 и 110% соот-
ветственно (рис. 1а). Объемная плотность митохон-
дрий в мышцах SOL и EDL большинства групп не
отличается от контрольных значений, но в мышцах
SOL группы ЭЗЧ + ХА она снижена относительно
контроля на 50%. В мышцах же EDL в группе ЭЗЧ
объемная плотность митохондрий снижается на
64%, а в группе ЭЗЧ + КА – повышается на 87%
(рис. 1б).

Помимо изменений митохондриального аппара-
та, в некоторых группах крыс выявлены изменения
тубулярной системы мышечных волокон. Проана-
лизированы изменения площади просветов Т-тру-
бочек, их общее количество на единицу площади ци-
топлазмы и ориентированность относительно оси
клетки. Как и в случае с митохондриями, наиболь-
шие отличия от группы интактного контроля выяв-
лены в ультраструктурных изменениях мышечных
волокон EDL. В группе ЭЗЧ + ХА и особенно в груп-
пе КА отмечено значительное расширение Т-трубо-
чек, площадь их просветов увеличена в 1.5 и 2 раза
соответственно (рис. 3а, рис. 4). При этом количе-
ство Т-трубочек на единицу площади цитоплазмы
(на 100 мкм2) в мышцах EDL группы КА снижено на
18%, а в группе ЭЗЧ + ХА увеличено на 19% (рис. 3б).
Уменьшение числа Т-трубочек на 31% относительно
контроля отмечено в миоцитах SOL крыс группы
ЭЗЧ (рис. 3б).

При анализе ультраструктуры миоцитов мы также
обращали внимание на ориентированность Т-трубо-
чек – поперечно и продольно ориентированные
Т-трубочки, поскольку в группах крыс ХА и КА за-
метно увеличено количество продольно перерезан-
ных Т-трубочек, причем в местах, где наблюдаются
разрывы мышечных волокон. В миоцитах SOL не
выявлены изменения ориентированности Т-трубо-
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чек (рис. 5а). В миоцитах EDL крыс групп КА и ХА
увеличено число продольных Т-трубочек на 54 и 66%
соответственно (рис. 5б, рис. 6), что является след-
ствием повреждения мышечных волокон EDL.

ОБСУЖДЕНИЕ
Механизмы формирования мышечного утомле-

ния при интенсивной физической нагрузке и вос-
становление мышечной функции – важнейшие про-
блемы современной биохимии и физиологии. В на-

стоящее время не существует единой теории
утомления мышц, работающих в условиях целостно-
го организма. Исследования молекулярно-клеточ-
ных механизмов ЭМС способствовали формирова-
нию представлений о значительной роли в развитии
утомления субклеточных структур мышечных воло-
кон (Т-трубочек, митохондрий, саркоплазматиче-
ского ретикулума, миофибрилл), посттрансляцион-
ных изменений рецепторов, ионных каналов и регу-
ляторных белков (Allen et al., 2008; Debold, 2015;
Huang et al., 2016). Деполяризация мембраны скелет-

Рис. 1. Параметры митохондрий по данным электронно-микроскопического исследования миоцитов медленных (SOL) и
быстрых (EDL) мышечных волокон крыс. а – Средняя площадь отдельных митохондрий (СПМ, мкм2), б – объемная плот-
ность митохондрий (ОПМ, %). Все величины выражены как среднее значение и их ошибка. Отличие от контроля (К) досто-
верно (*) при P < 0.05. Группы ХА и КА – плавание на фоне введенного перорально КА или ХА соответственно в дозе 10 мг/кг
за 5 мин до начала плавательной нагрузки; группа ЭЗЧ – плавание на фоне вводимого перорально водного раствора ЭЗЧ в
дозе 12 мг/кг в пересчете на катехины за 2 ч до нагрузки и через 2 ч после окончания нагрузки; группы ЭЗЧ + ХА и ЭЗЧ + КА –
плавание на фоне вводимого препарата ЭЗЧ дважды в день в сочетании с ХА или КА, введенных в дозе 10 мг/кг за 5 мин до
начала нагрузки.

*

5

4

3

8

7

10

9

6

2

1

0
EDLSOL

бОПМ, %

К
*

0.10

0.08

0.06

0.16

0.14

0.12

0.04

0.02

0
EDL SOL

аСПМ, мкм2

КА
ХА
ЭЗЧ
ЭЗЧ+ХА
ЭЗЧ+КА

*

*

*
*

*

*

**

Рис. 2. Электронно-микроскопические фотографии (ТЭМ) миоцитов мышц EDL крысы после плавательной нагрузки: а –
контрольная группа; б, в – соответственно группа ХА (плавание на фоне введения ХА) и группа ЭЗЧ+КА (плавание на фоне
вводимых ЭЗЧ и КА). Стрелками указаны митохондрии, СМ – саркомеры. На снимках б, в видны гигантские митохондрии,
образовавшиеся в результате слияния (fusion) митохондрий меньших размеров. ТЭМ. Увеличение 5000×.
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ного мышечного волокна вызывает высвобождение
ионов кальция, депонированных в саркоплазмати-
ческом ретикулуме, за счет сопряжения (прямого
взаимодействия) дигидропиридиновых рецепторов,
локализованных на мембране Т-системы, с рианоди-

новыми на мембране ретикулума, т.е. за счет механиз-
ма индуцированного деполяризацией высвобождения
ионов кальция (DICR) с последующей активацией со-
кратительного аппарата (Marty, Fauré, 2016). Однако
механизм DICR в скелетных мышцах не является

Рис. 3. Параметры Т-тубулярной системы по данным электронно-микроскопического исследования миоцитов медленных
(SOL) и быстрых (EDL) мышечных волокон крыс : а – средняя площадь просветов поперечных Т-трубочек (мкм2), б – число
Т-трубочек на 100 мкм2 площади цитоплазмы. Все величины выражены как среднее значения и их ошибки. Отличия от кон-
троля достоверны (*) при P < 0.05. Объяснения названий групп даны в подписи к рис. 1.
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Рис. 4. Электронно-микроскопические фотографии миоцитов мышц EDL крысы после плавательной нагрузки. а – Кон-
трольная группа; б – группа КА (плавание на фоне введения КА). Стрелками указаны Т-трубочки. В контроле видны класси-
ческие триады – структуры ЭМС, образовавшиеся в результате прямого взаимодействия (сопряжения) дигидропиридиновых
рецепторов, расположенных на Т-трубочках (светлые “отверстия” посредине), и рианодиновых рецепторов, расположенных
в мембранах саркоплазматического ретикулума (темные пятна с двух сторон Т-трубочек). В мышцах EDL группы КА (б) во-
круг расширенных Т-трубочек можно видеть до 5 темных пятен, что свидетельствует о повышенном сопряжении дигидропи-
ридиновых и рианодиновых рецепторов в составе структур ЭМС. ТЭМ. Увел.: 12500×.
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жестко детерминированным и при определенных
условиях (контрактура, тетанус, утомление, гипо-
ксия, оксидативный стресс и др.) в них может рабо-
тать механизм кальций-индуцированного высвобож-
дения ионов кальция (CICR) (Nasledov et al., 2007;
Endo, 2009).

В научной литературе очень мало данных о взаи-
мосвязи механизмов регуляции кальция и уль-

траструктурных характеристик медленных и быстрых
мышц, полученных в рамках одной эксперименталь-
ной модели физической нагрузки и утомления. В од-
ной из наших работ была прослежена связь между
экспрессией генов, ответственных за синтез основ-
ных белков регуляции баланса ионов кальция
(CASQ1, SERCA1, SERCA2, RyR1, CACNA1), и уль-
траструктурными характеристиками быстрых (EDL)

Рис. 5. Доля Т-трубочек, расположенных продольно и поперечно относительно плоскости среза, в миоцитах SOL (а) и EDL
(б) крыс. Данные ТЭМ. Все величины выражены как средние значения и их ошибка; отличия от контроля достоверны (*) при
P < 0.05. Названия групп см. в подписи к рис. 1.
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Рис. 6. Электронно-микроскопические фотографии миоцитов мышц EDL крысы после плавательной нагрузки. а – кон-
трольная группа; б – группа КА (плавание на фоне введения КА). Сплошными стрелками указаны поперечно ориентирован-
ные Т-трубочки, штриховыми – продольно ориентированные Т-трубочки. В мышечных волокнах крыс группы КА наряду с
обычными поперечно ориентированными Т-трубочками видны продольно ориентированные Т-трубочки, расположенные в
местах разрывов мышечных волокон или рядом с ними. ТЭМ. Увел.: 5000×.
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и медленных (SOL) скелетных мышц крыс в услови-
ях продолжительной физической нагрузки (Корф
и др., 2017а). В этой работе мы не обнаружили у крыс
в мышцах SOL после цикла принудительного плава-
ния изменений уровня транскрипции исследован-
ных генов, но зато выявили разрывы мышечных во-
локон, слияние митохондрий (fusion, мегаконию)
наряду с их распадом (fission, плейокония) и дегра-
дацией (вакуолизацией и апоптозом). Более выра-
женные изменения в экспрессии исследованных ге-
нов были выявлены в мышцах EDL, в которых адап-
тация к нагрузкам связана главным образом с
усилением системы откачки ионов Са2+ из сарко-
плазмы и удержания их в цистернах саркоплазмати-
ческого ретикулума, где главным буфером кальция
является кальсеквестрин (Корф и др., 2017а).

Однако ультраструктурный анализ с помощью
электронной микроскопии также выявил множе-
ственные разрывы мышечных волокон и деграда-
цию митохондрий без очевидных признаков их сли-
яния. У крыс, получавших ЭЗЧ и демонстрировав-
ших бóльшую работоспособность, не только в EDL,
но и в SOL выявлено статистически значимое повы-
шение экспрессии генов CASQ1, SERCA1, SERCA2,
RyR1, CACNA1 (Корф и др., 2017б). Следовательно,
применение ЭЗЧ приводит к повышению выносли-
вости за счет дополнительного участия в работе мед-
ленных мышц, адаптация которых связана с повы-
шением экспрессии всех исследованных генов, от-
ветственных за регуляцию баланса ионов Са2+.
Повышение экспрессии генов RyR1 и CACNA1 не
только в быстрых, но и в медленных мышцах при
употреблении ЭЗЧ свидетельствует об эффективном
развитии структур ЭМС в обоих типах мышц. В от-
личие от “аварийной” адаптации мышц к нагрузке
за счет механизма выведения кальция из цитозоля и
удержания его в ретикулуме (и, вероятно, в митохон-
дриях), адаптация при содействии ЭЗЧ связана с по-
вышением контроля над мобилизацией кальция бла-
годаря повышению сопряжения в системах возбужде-
ние–сокращение (структуры ЭМС) и возбуждение–
метаболизм (аэробная и анаэробная генерация АТФ в
митохондриях и саркоплазме) (Schönekess et al., 1995;
Gehlert et al., 2015).

Проведенное в настоящей работе морфометриче-
ское исследование мышц SOL и EDL крыс, получав-
ших препараты ЭЗЧ и солей аммония на фоне нагру-
зок в модели принудительного плавания, позволило
выявить изменения показателей митохондрий (их
средней площади и объемной плотности), расшире-
ние Т-трубочек, изменения их числа на единицу пло-
щади цитоплазмы и их ориентированности по отно-
шению к плоскости среза в основном за счет увеличе-
ния числа продольно ориентированных Т-трубочек.
Наиболее значительные изменения по всем опреде-
ляемым параметрам выявлены в быстрых мышцах
EDL, тогда как среди групп наиболее значительные
изменения в этих мышцах выявлены в группе ЭЗЧ +

+ КА по параметрам митохондрий, в группах КА и
ЭЗЧ + ХА – по средней площади и количеству
Т-трубочек, в группах КА и ХА – по продольно ори-
ентированным Т-трубочкам. Если сопоставить эти
данные с интегральным показателем эффективности
того или иного препарата – продолжительностью пла-
вания, то наблюдается следующая зависимость. У крыс
группы ЭЗЧ, показавших минимальный прирост про-
должительности плавания в последний день предель-
ной нагрузки по сравнению с первичным тестирова-
нием (10–20%, Р > 0.05), адаптация к физической
нагрузке происходит главным образом за счет увели-
чения средней площади митохондрий и в меньшей
степени – за счет их объемной плотности в медлен-
ных мышцах SOL, притом что в быстрых мышцах
EDL оба показателя уменьшаются (Р < 0.05). Адап-
тивные изменения обусловлены подключением к
работе медленных мышц, быстрые мышцы функци-
онируют за счет гликолиза, но очевидно без пере-
грузки, т. к. образующийся лактат своевременно по-
кидает мышцы EDL и служит “быстрым топливом”
для мышц SOL. Участие эритроцитов в этой челноч-
ной передаче лактата, по всей видимости, мини-
мальное.

У крыс группы ХА, показавших чуть более высо-
кий прирост продолжительности плавания (15–25%,
Р > 0.05), адаптация обусловлена увеличением сред-
ней площади митохондрий в мышцах EDL, при этом
средняя площадь Т-трубочек уменьшается. В этих
же мышцах у крыс группы ХА статистически значи-
мо увеличивается доля продольно ориентированных
Т-трубочек наряду с разрывами мышечных волокон.
Отсюда следует, что адаптивные изменения в мыш-
цах EDL группы ХА обусловлены интенсификацией
процессов анаэробного и аэробного окисления глю-
козы и лактата в быстрых мышцах, экспорт лактата
минимальный, он утилизируется преимущественно
in situ, степень развития структур ЭМС уменьшается,
что приводит к повышенной мобилизации ионов
кальция по механизму CICR. Эритроциты участву-
ют в захвате и транспортировке лактата, но скорее в
качестве “буферной емкости”, а не челнока.

Следующим по эффективности препаратом явля-
ется комплекс ХА + ЭЗЧ, который обусловил прирост
продолжительности плавания в пределах 20–50% (Р <
< 0.05), что свидетельствует об аддитивном действии
двух компонентов этого комплекса (напомним, что
эти компоненты вводятся раздельно, так что назва-
ние “комплекс” является условным). Аддитивность
функционального эффекта структурно обеспечива-
ется, во-первых, увеличением средней площади и
объемной плотности митохондрий в мышцах EDL,
но с некоторым уменьшением этих параметров в
мышцах SOL; во-вторых – увеличением средней
площади Т-трубочек в мышцах SOL и особенно
EDL, а также увеличением их числа в мышцах EDL.
А в-третьих, при этом не происходит увеличения до-
ли продольно ориентированных Т-трубочек, что
означает сохранение целостности быстрых мышеч-
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ных волокон при их повышенной функциональной
готовности. Лактатная емкость эритроцитов у крыс
этой группы, по-видимому, более высокая по срав-
нению с крысами группы ХА, но основными потре-
бителями лактата являются все же быстрые мышцы.

Далее по степени эффективности следует ком-
плексное действие КА + ЭЗЧ (прирост продолжи-
тельности плавания 30–60%, Р < 0.05). Однако для
лучшего понимания сути ультраструктурных измене-
ний, выявленных в мышечных волокнах этой группы
крыс, сначала опишем эти изменения в мышцах крыс
группы КА, показавших максимальный прирост про-
должительности плавания (40–90%, Р < 0.05). В груп-
пе КА, в отличие от группы ХА, максимальный
функциональный эффект обусловлен адаптивными
изменениями исключительно в структурах ЭМС:
максимально выраженным увеличением средней
площади Т-трубочек в мышцах EDL и не столь вы-
раженным, но увеличенным числом Т-трубочек в
мышцах SOL. При этом доля продольных Т-трубо-
чек в мышцах EDL, а значит и разрывов мышечных
волокон, возрастает (P < 0.05). Это означает, что
адаптация к нагрузке только за счет митохондрий
(группа ХА) или только за счет структур ЭМС (груп-
па КА) приводит к перенапряжению и срыву адапта-
ции. Разница в том, что функциональная готовность
и порог чувствительности мышечных волокон EDL
существенно выше в группе КА, что свидетельствует
о ведущей роли структур ЭМС в развитии силовой
выносливости, не обеспечивающей, однако, свое-
временного восстановления мышечных волокон в
условиях предельной физической нагрузки. Лактат-
ная емкость эритроцитов у крыс группы КА, на наш
взгляд, еще более высокая по сравнению с крысами
группы ХА, но основными потребителями лактата
остаются быстрые мышцы.

Возвращаясь к группе крыс КА + ЭЗЧ, нетрудно
заметить, что по функциональной готовности эта
группа показала аддитивный эффект со знаком ми-
нус: немногим хуже, чем группа КА, но существенно
лучше, чем группа ЭЗЧ. При этом мы выявили выра-
женные адаптивные изменения митохондриального
аппарата в медленных и особенно в быстрых мыш-
цах наряду с незначительными, но значимыми изме-
нениями структур ЭМС, причем разнонаправлен-
ными: увеличение средней площади Т-трубочек в
мышцах SOL сочетается с уменьшением площади и
числа Т-трубочек в мышцах EDL. В то же время ни-
каких изменений доли продольных и поперечных
волокон не было выявлено. Это может свидетель-
ствовать о важности митохондриального аппарата в
аэробной утилизации лактата и в быстрых, и в мед-
ленных мышцах, что предотвращает их перенапря-
жение и (или) своевременное восстановление при
выполнении субмаксимальной нагрузки. Подклю-
чение к работе медленных мышц и дополнительное
развитие в них митохондриального аппарата дает
возможность эритроцитам не только накапливать и
транспортировать избыток лактата, но и оптималь-

ным образом его “перераспределять” в работающих
мышцах.

Таким образом, наиболее эффективными препа-
ратами, способствующими адаптации скелетных
мышц к предельным физическим нагрузкам, следует
считать “комплексы”, сочетающие в себе малые до-
зы солей аммония (хлорида или карбоната) и ЭЗЧ в
качестве нутрицевтика растительного происхожде-
ния, роль которого состоит в инициации адаптаци-
онной перестройки структур ЭМС и генерации
энергии в медленных мышечных волокнах.
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ULTRASTRUCTURAL CHARACTERISTICS OF SLOW AND FAST TWITCH 
MUSCLE RAT FIBERS AFTER THE CYCLE OF FORCED SWIMMING 

WITH ADMINISTERING OF GREEN TEA EXTRACT AND AMMONIUM SALTS
E. V. Baidyuka, b, V. E. Sobolevb, c, E. A. Korfb, I. V. Mindukshevb, A. I. Krivchenkob, and N. V. Goncharovb, c, *
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bSechenov Institute of Evolutionary Physiology and Biochemistry RAS, Saint Petersburg, 194223 Russia

cResearch Institute of Hygiene, Occupational Pathology and Human Ecology, Saint Petersburg, 188663 Russia
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Search and study of the mechanism of action of substances of natural origin, reducing fatigue and restoring the per-
formance of skeletal muscles during extreme physical exertion, is one of the most important tasks of sports physiol-
ogy and medicine. Comparison of the effects of decaffeinated green tea extract (GTE) and ammonium chloride
(ChA), which was previously tested separately and in combination with GTE in the forced swimming model, allowed
us to establish the stimulating effect of ChA, which exceeded the effect of GTE. In the present work, morphometric
studies of muscle fibers of rats, m. soleus (SOL) and m. extensor digitorum longus (EDL), were carried out on the
basis of electron microscopy data after a forced swimming cycle with administering the rats GTE and low doses of
ammonium salts, chloride (ChA) or carbonate (CrA). In rats of the GTE group, adaptation to physical activity oc-
curs mainly due to an increase in the average mitochondrial area in the SOL muscles. In rats of the ChA group, ad-
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aptation is caused by an increase in the average area of mitochondria in the EDL muscles, while the average area
transversely oriented with respect to the cutting plane of the T-tubules (TT) in these muscles decreases along with
an increase in the proportion of longitudinally oriented TT, which indicates breaks in muscle fibers. The combined
effect of ChA and GTE provides the additivity of the functional effect by increasing the average area and volume
density of mitochondria in the EDL muscles, the average TT area in the SOL and EDL muscles, as well as their
number in the EDL muscles. In rats of the CrA group, the functional effect is due to an increase in the average area
of the TT in the EDL muscles and their number in the SOL muscles. At the same time, the proportion of longitudi-
nal TT in the muscles of the EDL, and hence the breaks in the muscle fibers, increases. In the group of joint action
of CrA and GTE, changes in the mitochondrial apparatus in the slow, but especially in the fast twitch muscles, as
well as an increase in the TT area in the SOL muscles, were revealed. Analysis of ultrastructural characteristics sug-
gests that the effectiveness of preparations is mainly due to adaptive changes in TT and mitochondria of fast twitch
muscles, but it increases with the participation of slow twitch muscle fibers in the structural and functional adapta-
tion to the exhaustive physical load.

Keywords: m. Soleus, m. Extensor digitorum longus, rat, mitochondria, T-tubules, calcium, exhaustive exercise
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