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Резюме. Введение. Работы, посвященные исследованию морфологических изменений в скелетной 
мышечной ткани при динамической физической нагрузке, остаются единичными. Данные о миопро-
текторных свойствах L-карнитина во многом противоречивы. Цель исследования – анализ ультра-
структурных изменений миосимпластов камбаловидной и подошвенной мышц крыс в условиях 
интенсивной физической нагрузки и действия L-карнитина. 
Материалы и методы. Животные (крысы) были разделены на три группы: 1) контрольную – без 
нагрузки; 2) группу сравнения – с физической нагрузкой; 3) экспериментальную – с физической 
нагрузкой и получением L-карнитина (100 мг/кг). Физическую нагрузку моделировали ежедневным 
(21 сутки) принудительным плаванием животных «до предела» с грузом, равным 10% от массы тела. 
Результаты. Интенсивная физическая нагрузка приводит к появлению ряда деструктивных изме-
нений в скелетной мышечной ткани обоих типов мышц: внутриклеточного и интерстициального 
отека, образованию инвагинаций и повреждений кариолеммы, миофибрилл и митохондрий. Профи-
лактическое введение L-карнитина снижает степень выраженности и частоту появления деструкции 
миосимпластов. 
Заключение. Результаты исследования подтверждают наличие протекторных свойств у L-карнитина 
в отношении скелетных мышечных волокон при интенсивной физической нагрузке.
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Abstract. Introduction. There is paucity of information on morphological changes in skeletal muscle tis-
sue under dynamic exercise. Data on myoprotective properties of L-carnitine are contradictory. The paper 
aimed to analyze ultrastructural changes in characteristic multinucleated structures of the soleus and plantaris 
muscles of rats under intense physical activity and the action of L-carnitine. 
Materials and methods. The animals were divided into three groups: 1) the control group, in which the rats 
that did not have physical activity; 2) the comparison group, where the rats had intense physical activity; 
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Введение
Тренировочный и соревновательный режим актив-

ности профессиональных спортсменов имеют тен-
денцию к увеличению их интенсивности и нередко 
осуществляются на уровне предельных возможностей 
организма. Это может приводить к значительным не-
гативным изменениям в разных функциональных 
системах и травматизации [1–5]. Для физического 
перенапряжения типичны изменения метаболизма, 
отражающие рост специфических маркеров повреж-
дения мышечных волокон, интенсификацию свобод-
норадикальных процессов с одновременным сниже-
нием активности антиоксидантных систем. Данный 
комплекс нарушений не только является маркером 
травматизации, но и оказывает негативный эффект 
на клеточном, тканевом и органном уровнях [6–10]. 
Препараты метаболического типа действия – струк-
турные аналоги природных биологически активных 
веществ. Для них характерны низкие показатели ток-
сичности и высокая эффективность в профилактике 
повреждений органов и тканей в условиях стрессор-
ного и ишемического воздействий. Одним из наиболее 
перспективных препаратов данной группы является 
L-карнитин. Он применяется в качестве корректора 
мышечных нарушений, оказывает антиоксидантное 
и антигипоксическое действие и обладает широким 
спектром биологических эффектов [11]. При этом дан-
ные о миопротекторных свойствах L-карнитина про-
тиворечивы, а механизм его действия по улучшению 
результатов физических нагрузок не вполне ясен [12]. 
Несмотря на актуальность представленной проблемы, 
работы, посвященные изучению ультраструктурных 
изменений в миосимпласте при динамической фи-
зической нагрузке и профилактическом применении 
препаратов метаболического типа действия, остают-
ся единичными. В отношении L-карнитина методами 
гистохимического окрашивания было показано, что 

препарат уменьшает выраженность гипертрофии мы-
шечных волокон как медленного, так и быстрого фено-
типа при динамической физической нагрузке в течение 
20 суток [13]. Изучение ультраструктурных изменений 
могло бы дать больше информации о механизме мио-
протекторного действия L-карнитина.

Цель исследования – анализ ультраструктурных из-
менений миосимпластов камбаловидной и подошвен-
ной мышц крыс при моделировании интенсивной фи-
зической нагрузки и применении L-карнитина. 

Материалы и методы
Объектами исследования являлись половозрелые 

крысы обоего пола с массой тела 250–300 граммов. 
Исследование проводилось на мышцах двух противо-
положных фенотипов. Камбаловидная мышца млеко-
питающих образована преимущественно медленными 
мышечными волокнами [14–16]. Подошвенная мышца 
содержит главным образом мышечные волокна быстро-
го типа [17, 18].

Животные случайным образом были разделены на 
три группы (по шесть крыс): 1) контрольная – крысы 
со стандартной двигательной активностью для ти-
пичных условий вивария; 2) группа сравнения – кры-
сы, подвергшиеся интенсивной физической нагрузке 
и получившие физиологический раствор в качестве 
плацебо; 3) экспериментальная – крысы, подверг-
шиеся интенсивной физической нагрузке и получав-
шие фармакологическую коррекцию L-карнитином. 
Внутрибрюшинные инъекции L-карнитина (элькар – 
раствор для парентерального введения 100,0 мг/мл 
в ампулах по 5,0 мл; «ПИК-ФАРМА», Россия) прово-
дили стерильными шприцами ежедневно однократно 
за 15–20 минут до начала эксперимента в дозе 100,0 
мг/кг, в объеме, не превышающем 1,0 мл.

Динамическую физическую нагрузку моделирова-
ли по модифицированной методике В.Х. Василенко, 

and 3) the experimental group, where the rats received L-carnitine at a dose of 100 mg/kg and had intense 
physical activity. Dynamic exercise was for 21 days running and implied forced swimming “to the limit” 
with a load equal to 10% of body weight. 
Results. An electron microscopic study showed intense dynamic physical activity to lead to a number of 
destructive changes in the skeletal muscle tissue of both types of muscles: the appearance of intracellular 
and interstitial edema, the formation of invaginations, and damage to the nuclear membrane, myofibrils, 
and mitochondria. Preventional injection of L-carnitine reduces the severity and frequency of damage to 
characteristic multinucleated structures. 
Conclusion. The research results indicate that L-carnitine protects skeletal muscle fibers during intense 
physical activity. 
Keywords: characteristic multinucleated structures, plantaris muscle, soleus muscle, dynamic physical 
activity, L-carnitine
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С.Б. Фельд мана (1989) в виде ежедневного прину-
дительного плавания животных «до предела» в бас-
сейне с грузом, равным 10% от массы тела [19, 20]. 
Груз прикрепляли к основанию хвоста животного. 
Продолжительность эксперимента составляла 21 сут-
ки. Температура воды в бассейне поддерживалась на 
уровне 30±2ºС [1]. Признаком невозможности продол-
жения плавания являлось отсутствие активных движе-
ний у животных с последующим утоплением не менее 
10 секунд [21].

По окончании эксперимента у животных под нар-
козом (тиопентал натрия, 40,0 мг/кг) извлекали кам-
баловидную (m. soleus) и подошвенную (m. plantaris) 
мышцы. Участки мышц для электронномикроскопи-
ческого исследования фиксировали в 4% нейтральном 
забуференном параформальдегиде, затем дофиксиро-
вали в 2,5% растворе глутарового альдегида и в 1% 
растворе OsO4 на фосфатном буфере с добавлением 
сахарозы и заливали в Epon 812 (Fluka, Германия). 
Ультратонкие срезы изготавливали на ультрамикро-
томе LKB-III (LKB, Швеция) и контрастировали ура-
нил-ацетатом и цитратом свинца. Образцы изучали 
с помощью трансмиссионного микроскопа HT 7700 
Exalens (Hitachi, Япония).

Животных содержали в соответствии с требова-
ниями ГОСТ 33216-2014 «Руководство по содержа-
нию и уходу за лабораторными животными. Правила 
содержания и ухода за лабораторными грызунами 
и кроликами» в виварии. Работа выполнена с соблю-
дением всех необходимых требований по гуманному 
обращению с животными в соответствии с решением 
локального этического комитета Медицинского ин-
ститута Мордовского государственного университета 
им. Н.П. Ога рева (протокол № 44 от 18.11.2016).

Результаты 
У животных контрольной группы ультраструктура 

миосимпластов исследуемых мышц является типич-
ной. При исследовании m. soleus и m. plantaris наблю-
дали типичное строение компонентов мышечных во-
локон с незначительными зонами цитоплазматического 
и интерстициального отека.

Динамическая физическая нагрузка у животных 
группы сравнения приводила к появлению ряда 
морфологических изменений в скелетной мышеч-
ной ткани. Характер выявленных изменений был 
однотипен для миосимпластов быстрой и медлен-
ной мышц. Изменения были мозаичны, то есть на-
ряду с участками мышечных волокон, которые имеют 
нормальное строение, наблюдались зоны с наруше-
ниями ультра структуры. В этих зонах кариолемма 
части ядер образовывала многочисленные инвагина-
ции разной глубины (рис. 1 A). Иногда встречались 
участки повреждения ядерной оболочки (рис. 1 A). 
При сравнении с ядрами миосимпластов у животных 
контрольной группы отмечали меньшую электронную 
плотность и иногда уменьшение доли пристеночно-

го гетерохроматина, что может свидетельствовать об 
усилении транскрипционной активности. Отмеченные 
изменения могут быть также обусловлены развитием 
внутри ядерного отека.

У части мышечных волокон крыс группы сравнения 
систематически наблюдали локальные зоны отека мио-
симпласта, которые варьировали по размерам. Такие 
зоны отека обычно располагались перинуклеарно, а 
также среди скоплений митохондрий между соседни-
ми миофибриллами (рис. 1 A). Сами миофибриллы 
сохраняли типичное строение. Однако в ряде мышеч-
ных волокон отмечались разрывы и разволокнение 
мио фиб рилл, вокруг которых, как правило, формиро-
вались зоны отека (рис. 1 B). Правильное чередование 
изотропных и анизотропных дисков также частично 
утрачивалось, что проявлялось нарушением параллель-
ности соседних миофибрилл (рис. 1 C). Были типичны-
ми миофибриллы в состоянии контрактуры. 

Энергетический аппарат мышечных волокон тоже 
подвергался изменениям. Наряду с типичными мито-
хондриями иногда наблюдались органеллы изогнутой 
или неправильной формы, а также набухшие митохонд-
рии (рис. 1 B). В участках отека они либо были элек-
тронноплотными, либо имели электронносветлый ма-
трикс. Митохондрии с электронноплотным матриксом 
характеризовались плотноупакованными и правильно 
ориентированными кристами. Наблюдали и набухшие 
митохондрии с элементами нарушения целостности 
мембран, для которых был характерен электронно-
светлый матрикс, что может свидетельствовать об их 
повышенной функциональной нагрузке [22]. Степень 
повреждения при этом изменялась от появления не-
больших участков просветления матрикса до его пол-
ной гомогенизации вследствие деструкции крист. Такие 
органеллы имели вид вакуолей, ограниченных двойной 
мембраной с остатками крист.

Наряду с описанными изменениями ультраструкту-
ры компонентов цитоплазмы можно отметить появле-
ние триад с варьирующим размером Т- и L-трубочек 
(рис. 1 D). Интенсивная физическая нагрузка не ока-
зывала существенного влияния на скопления между 
миофибриллами гранул гликогена, рибосом и полисом.

У животных экспериментальной группы, получав-
ших L-карнитин в дозе 100,0 мг/кг перед сеансами 
принудительного плавания, морфология мышечных 
волокон преимущественно соответствовала их стро-
ению, описанному для животных контрольной груп-
пы. Можно отметить, что, как и у животных группы 
сравнения, наблюдался мозаичный характер изме-
нений ультраструктуры скелетной мышечной ткани 
в обоих типах мышц. Следует отметить, что зоны 
миосимпласта с подобными изменениями были зна-
чительно меньшими и степень таких изменений была  
ниже. 

Строение большинства ядер миосимпластов соот-
ветствовало типичному, но встречались единичные 
ядра с измененной структурой – наличием инвагинаций 
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Рис. 1.  Ультраструктура камбаловидной (A, C) и подошвенной (B, D) мышц животных группы сравнения. Стрелки (С) – участки 
с нарушением чередования изотропных и анизотропных дисков. D – участок с разрушением кариолеммы

 CM – набухшие митохондрии, E – отек, I – инвагинации кариолеммы, М – митохондрии, N – ядро, Nc – ядрышко, Т – триада
Fig. 1.  Ultrastructure of the soleus (A, C) and plantaris (B, D) muscles of the animals from the comparison group: areas with disrupted 

alternation of isotropic and anisotropic discs (arrows on C). D – area with destructed nuclear membrane
 CM – collapsed mitochondria, Е – edema, I – invaginations of the nuclear membrane, M – mitochondria, N – nucleus, Nc – nucleolus, T – triad
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и меньшей электронной плотностью. Однако по срав-
нению с животными группы сравнения выраженность 
инвагинаций меньше. Участки повреждения кариолем-
мы отсутствовали (рис. 2 A).

Деструкцию миофибрилл наблюдали редко. В этом 
случае были видны участки смещения саркомеров или 
повреждение миофиламентов (рис. 2 B). В сопоставле-
нии с группой сравнения зоны межмиофибриллярного, 
околоядерного и интерстициального отека встреча-
лись реже и были значительно меньшими по площади  
(рис. 2 A–D). Изменения структуры триад и канальцев 
саркоплазматической сети отмечали реже, чем у жи-
вотных группы сравнения. Большинство митохондрий 
имело электронноплотный матрикс с типичной ори-
ентацией крист (рис. 2 A, B). Только единичные ор-
ганеллы обладали нитевидными кристами и меньшей 
электронной плотностью (рис. 2 D).

Результаты количественного анализа поврежден-
ных митохондрий представлены на рисунке 3. Как 
отмечалось ранее, доля митохондрий с элементами 
деструкции в группе контроля была невелика и не за-
висела от фенотипа мышечных волокон. Она соста-
вила 2,3±0,55% в камбаловидной мышце и 2,1±1,22% 
в подошвенной мышце. У животных группы сравне-
ния интенсивная физическая нагрузка сопровожда-
лась статистически достоверным увеличением доли 
поврежденных митохондрий до 6,9±3,00% (р=0,0016) 
и 21,5±6,93% (р=0,0001) в составе камбаловидной 
мышцы и подошвенной мышцы. Следовательно, под 
влиянием L-карнитина проявляется заметная тенден-
ция к снижению доли поврежденных митохондрий 
в составе мышечных волокон камбаловидной мышцы. 
Для подошвенной мышцы данный показатель статисти-
чески достоверно снижается до 5,8±1,59% (р=0,0001). 
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Рис. 2.  Ультраструктура камбаловидной (A, C) и подошвенной (B, D) мышц животных экспериментальной группы.  
Стрелка (С) – зона с нарушением чередования изотропных и анизотропных дисков

 CM – набухшие митохондрии, E – отек, IE – интерстициальный отек, М – митохондрии, N – ядро
Fig. 2.  Ultrastructure of the soleus (A, C) and plantaris (B, D) muscles of the animals from the experimental group: zone with disrupted 

alternation of isotropic and anisotropic discs (arrow on C)
 CM – collapsed mitochondria, E – edema, IE – interstitial edema, M – mitochondria, N – nucleus
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Рис. 3.  Доля (в %) поврежденных митохондрий в разных 
группах: 1 – контрольная; 2 – сравнения;  
3 – экспериментальная. Представлены средние 
значения (M) и среднеквадратичное отклонение (SD) 

 * – различия статистически значимы по отношению 
к показателю группы контроля, при p<0,01667; # – различия 
статистически значимы по отношению к показателю группы 
сравнения, при p<0,01667

Fig. 3.  The percentage of damaged mitochondria in all groups: 
1 – the control group, 2 – the comparison group, 3 – the 
experimental group. Mean values (M) and standard 
deviations (SD) are presented

 * – differences are statistically significant in relation to the control 
group, p<0.01667; # – differences are statistically significant 
in relation to the comparison group, p<0.01667
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Обсуждение
Результаты нашей работы показали негативное вли-

яние длительной интенсивной динамической физиче-
ской нагрузки на ультраструктуру скелетных мышеч-
ных волокон. Следует отметить, что ее повреждающее 
воздействие наблюдалось как в быстрых, так и в мед-
ленных мышцах и имело сходный характер и степень 
выраженности. В то же время значительная часть отме-
чаемых нами изменений ультраструктуры миосимплас-
тов мозаична, обратима и, соответственно, некритична 
для дальнейшего функционирования мышц.

Можно предположить, что описанные изменения 
ультраструктуры мышечных волокон во многом обу-
словлены значительным увеличением содержания лак-
тата в саркоплазме на фоне интенсивной физической 
нагрузки. Наиболее значимым следствием лактацеде-
мии является развитие интрасимпластического отека. 
Кроме того, лактат вызывает ацидоз, который, в свою 
очередь, интенсифицирует свободнорадикальное окис-
ление липидов [23, 24]. Известно, что свободноради-
кальное окисление липидов повреждает мембранные 
структуры. Этот каскад внутриклеточных процессов, 
по-видимому, вызывает наблюдавшиеся в нашей работе 
изменения ультраструктуры мышечных волокон.

Способность L-карнитина уменьшать степень по-
вреждения миосимпластов быстрых и медленных 
мышц позволяет предположить его компенсаторное 
влияние на описанные выше процессы. По данным 
литературы, L-карнитин принимает участие в обе-
спечении транспорта жирных кислот в митохондри-
альный матрикс, где реализуется их β-окисление [25]. 
Он также оказывает антиоксидантное и антигипокси-
ческое действие. L-карнитин ограничивает накопле-
ние ацетил-КoA и лактата в крови и мышечной ткани 
и способствует сохранению целостности мембран [12, 
25–27]. Препарат уменьшает окислительный стресс, 
увеличивая активность антиоксидантных ферментов, 
а также может предотвратить индукцию апоптоза [28, 
29]. Основываясь на данных литературы и получен-
ных нами результатах, можно предположить, что од-
ним из звеньев, обеспечивающих миопротекцию при 
интенсивных динамических физических нагрузках, 
является протекторный эффект L-карнитина в отно-
шении структуры и функции митохондрий [25, 26, 
30]. Проведенный нами количественный анализ доли 
поврежденных митохондрий в составе мышечных во-
локон как быстрой, так и медленной мышц в целом 
подтверждает предположения о механизме протектор-
ного действия L-карнитина, хотя следует подчеркнуть, 
что при количественном анализе статистически значи-
мый эффект был нами доказан только для подошвенной 
мышцы.

Заключение
Интенсивная динамическая физическая нагрузка 

вызывает ряд негативных изменений ультраструктуры 
миосимпластов как в быстрых, так и в медленных ске-

летных мышцах. Профилактическое внутрибрюшин-
ное введение L-карнитина крысам в дозе 100,0 мг/кг 
существенно уменьшает частоту встречаемости и сте-
пень выраженности изменений в изученных скелетных 
мышцах.
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