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Аннотация 
Цель исследования – представить современное состояние проблемы взаимоотношений между развити-
ем васкуляризации и аэробными нагрузками.
Материалы и методы. По базе данных публикаций медико-биологической направленности PubMed осу-
ществлен поиск по ключевым словам «aerobic training (аэробная тренировка)», «vascularization (васкуля-
ризация)». Проведен анализ общих тенденций, встречающихся в статьях разных авторов.
Результаты. В изученной литературе отмечается высокая важность гуморальных факторов (в т.ч. факто-
ров роста) для роста и развития сосудов при физической нагрузке аэробного характера. При этом уро-
вень васкуляризации мышц признается как один из главных факторов, определяющих эффективную 
работу мышц в зоне аэробного энергообеспечения. Особое внимание привлекает взаимодействие фак-
торов гемопоэза (эритропоэтин) и факторов ангиогенеза (фактор роста васкуло-эндотелиальных кле-
ток) при физических нагрузках. При этом их общее влияние на уровень васкуляризации мышц остается 
недостаточно изученным, несмотря на появление в последнее время целой серии новых чувствительных 
методов их изучения. 
Заключение. Несмотря на достигнутый в последнее время существенный прогресс в понимании про-
цессов васкуляризации при аэробной мышечной работе, детальное изучение молекулярных механизмов 
гемопоэза и ангиогенеза становится перспективной темой исследований.
Ключевые слова: аэробная тренировка, васкуляризация, капилляры, эндотелий, мышечная композиция, 
локальная выносливость, спортсмены.
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Abstract
Th e Purpose. To present the current state of scientifi c understanding of the relationship between the develop-
ment of vascularization and aerobic exercise.
Materials and methods. Th e PubMed database of biomedical publications was used for the search basing on 
the keywords "aerobic training", "vascularization". Th e analysis of the general tendencies in the fi eld related to 
the keywords was performed.
Results. High importance of humoral factors (including growth factors) for the growth and development of 
blood vessels under aerobic exercise was found in the studied literature. Th e level of muscle vascularization is 
recognized as one of the main factors determining the eff ective work of aerobic muscles in the zone of aerobic 
energy supply. Particular attention is drawn to the interaction of factors of hemopoiesis (erythropoietin) and 
angiogenesis factors (Vascular endothelial growth factor) under physical stress. At the same time, their overall 
eff ect on the level of muscle vascularization remains poorly understood, despite the recent appearance of a 
whole series of new sensitive methods for their study.
Conclusion. Although signifi cant progress has been made recently in understanding the processes of vascu-
larization in aerobic muscular work, a detailed study of the molecular mechanisms of hemopoiesis and angio-
genesis becomes a promising research topic.
Keywords: aerobic training, vascularization, capillaries, endothelium, muscle composition, local endurance, 
athletes.

ВВЕДЕНИЕ
Тренировка выносливости сопряжена с ро-
стом медленных аэробных (1-й тип) волокон, 
имеющих большое количество митохондрий 
и осуществляющих наиболее эффектив-

ное получение энергии (АТФ) в расчете на 
единицу массы субстрата (белки, жиры или 
углеводы) за счет его окисления кислородом. 
Данные окислительные процессы невозмож-
ны как без адекватного снабжения мышц кис-
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лородом и питательными веществами, так и 
без усиленного вывода метаболитов, обра-
зующихся в результате мышечной работы, то 
есть процессов, опосредуемых кровью. Так 
как все это относится к функциям крови, то 
именно гематологические и гемодинамиче-
ские процессы будут наиболее информатив-
ными с точки зрения изучения мышечной 
адаптации к аэробным нагрузкам.
На молекулярном уровне адаптация мышц к 
повышенным тренировкам опосредуется из-
менениями в работе (экспрессии) генов. Даже 
небольшая тренировка способна приводить 
к изменениям на уровне мРНК, что в даль-
нейшем, при условии регулярности трениро-
вок, приводит к изменениям уже на белковом 
уровне. При этом изменения происходят как в 
самой мышце (напр. рост количества IIа мио-
фибрилл и соответствующего миозина, рост 
общего количества при одновременном сни-
жении процента дефектных митохондрий), 
так и вне мышечного волокна (рост коли-
чества снабжающих мышцу капилляров)[1, 
2]. На данный момент относительно уровня 
васкуляризации (обеспечения кровеносными 
сосудами) мышц превалирует точка зрения, 
что «чем больше, тем лучше» [3]. Действи-
тельно, повышенная васкуляризация мышц 
улучшает выносливость и аэробную емкость, 
а также коррелирует с долей окислительных 
волокон, средней объемной плотностью ми-
тохондрий скелетных мышц и максимальной 
аэробной способностью [3, 4].
Современные исследования показали, что 
адаптация к физическим нагрузкам тканей и 
капиллярной сети в них происходит как за 
счет гемодинамических, так и за счет механи-
ческих стимулов, которые образуют сложную 
функциональную сеть влияющих факторов 
[5]. В состоянии покоя течение крови по 
скелетным мышцам составляет небольшую 
величину. Однако в период сократительной 
активности кровоток может вырасти в 100 раз, 
чтобы поддержать соответствующий рост по-
требности мышцы в кислороде [6]. Уровень 
течения крови в мышцах определяется давле-
нием проходящей через ткань крови и сосу-
дистой проводимостью. Текущая сосудистая 
проводимость, в свою очередь, регулируется 

путем центрально- и локально организован-
ных влияний (оксид азота NO, простагланди-
ны, брадикинин и т.д.). Системная нехватка 
сосудистой проводимости приводит к суще-
ственным изменениям уровня васкуляризации 
ткани под индуцирующим действием росто-
вых факторов сосудов (напр. VEGF) и фак-
торов, изменяющих структуру ткани для про-
кладки в ней новых сосудов (напр. матричные 
металлопротеазы (matrix metalloproteinase 
(MMP)) [7, 8]. Именно эти процессы и про-
исходят при тренировке на выносливость [9].
Строение капилляров и факторы, опосре-
дующие их рост. Основные обменные про-
цессы между кровью и тканями происходят 
в капиллярах. Поэтому транспортная функ-
ция крови в сочетании с капиллярной сетью 
ткани представляет особый интерес с точки 
зрения изучения уровня аэробных процессов 
ткани. Внутренняя клеточная оболочка кро-
веносных сосудов формируется эндотелием, 
который представляет собой слой клеток ме-
зенхимального происхождения. Формируя 
первую границу между кровью и подлежа-
щими тканями, эндотелий имеет много функ-
ций: контроль вазомоторного тонуса, обмен 
между кровью и тканями, поддержание кро-
вотока, проницаемость сосудов, ангиогенез 
(процесс развития и роста новых кровяных 
капилляров из уже существующих кровяных 
сосудов), участие в процессах врожденного и 
адаптивного иммунитета [10].
Эндотелий артерий и вен образует непре-
рывный слой клеток, удерживаемый вместе 
плотными соединениями, характерными для 
эпителиальной ткани, что предотвращает 
проникновение веществ из крови в подлежа-
щие ткани не через клетки эндотелия. Эндо-
телий капилляров может быть непрерывным, 
плотным или прерывистым в соответствии с 
потребностями подстилающей ткани. Эндо-
телий выполняет роль портье для лейкоци-
тов, которые для выполнения своей иммун-
ной функции способны перемещаться из 
крови в ткани и обратно. Помимо этого эндо-
телий играет важную роль в процессах свер-
тывания крови (гемостазе). Выполняя свою 
роль в сосудах и при ангиогенезе, эндотели-
альные клетки очень тесно взаимодейству-
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ют с перицитами – отростчатыми клетками 
соединительной ткани, которые в том числе 
формируют базальную мембрану, на которой 
находится эндотелий, а также регулируют 
рост и созревание эндотелия [11].
Образование эндотелия сосудов происходит 
из предшественников эндотелиальных кле-
ток (Endothelial progenitor cells (EPCs)) [12]. 
Аэробные физические упражнения являются 
одним из наиболее важных физиологиче-
ских стимулов для мобилизации ЕРС. При 
этом наблюдается повышенная генерация 
этих клеток в красном костном мозге и уве-
личение их количества в циркулирующей 
крови [13-16]. EPCs обладают способностью 
стимулировать восстановление эндотелия со-
судов, неоваскуляризацию и восстановление 
эндотелиальной функции [17, 18]. Ассоции-
рованный с аэробными тренировками рост 
числа эндотелиальных предшественников в 
крови тем не менее не связан определенно с 
каким-либо одним фактором и, скорее всего, 
представляет собой суммарное одновремен-
ное действие нескольких факторов, взаимо-
отношение между которыми еще предстоит 
выяснить [19].
Регуляция процессов васкуляризации чрез-
вычайно сложна, хотя и укладывается в об-
щий принцип регуляции по типу «обратной 
связи». Одним из основных участников про-
цесса васкуляризации является фактор ро-
ста эндотелия сосудов (VEGF; англ. Vascular 
endothelial growth factor), выработка которо-
го, в свою очередь, находится под жестким 
контролем множества факторов, связанных 
во многом с изменением уровня метаболиз-
ма ткани. Одним из основных стимулов ак-
тивации работы гена VEGF и последующей 
наработки физиологически активного белка 
VEGF является гипоксия, которая может быть 
следствием неспособности кровеносных со-
судов удовлетворить потребности мышечной 
ткани в кислороде во время нагрузок.
Перестройка работы генетического аппарата 
при гипоксии в основном опосредуется рабо-
той специфических транскрипционных фак-
торов, например, гипоксия-индуцибельный 
фактор (HIF-1и -2; англ. Hypoxia Inducible 
Factor type 1 (2)). Основной особенностью 

этих белковых факторов является то, что в 
присутствии кислорода они разрушаются и 
таким образом становятся нефункциональ-
ными. Отсутствие кислорода делает их устой-
чивыми и способными взаимодействовать 
со специфическими участками ДНК, на-
зываемыми элементами ответа на гипоксию 
(hypoxia responsive elements), которые присут-
ствуют в регуляторных отделах (промоторах) 
генов, отвечающих за адаптацию к гипок-
сии, например, усиление экспрессии генов 
ферментов гликолиза, усиление выработки 
эритроцитов (ген эритропоэтина (ЕРО), ген 
VEGF и др.) [20, 21].
Белок VEGF, выделяясь из тканей, испытыва-
ющих недостаток кислорода, диффундирует 
по межклеточному веществу в сторону крове-
носных капилляров. Клетки эндотелия, полу-
чив сигнал в виде молекулы VEGF, начинают 
расти по градиенту концентрации (в сторону 
роста концентрации) VEGF, т.е. в нашем слу-
чае – в сторону испытывающей недостаток 
кислорода ткани, выделяющей VEGF. Таким 
образом, ткань в состоянии гипоксии способ-
ствует росту кровеносных сосудов в сторону 
гипоксического очага, что приводит к повы-
шению уровня васкуляризации. Последнее 
делает возможным также пассивные трени-
ровки, при которых локальные факторы (тка-
невой ацидоз, тканевая гипоксия) приводят к 
росту локальной концентрации ангиогенных 
факторов, ангиогенеза и в конечном итоге – к 
росту аэробных способностей ткани [22]. 
Основным источником VEGF в мышцах яв-
ляются мышечные волокна, что приводит 
к росту васкуляризации мышц [23]. Более 
того, мышцы способны хранить определен-
ный запас VEGF в везикулах [24]. При этом 
выработка VEGF мРНК в волокнах проис-
ходит сразу после мышечной нагрузки, что 
позволяет своевременно нарабатывать нуж-
ное количество белка в обмен на тот, кото-
рый высвобождается при секреции из везикул 
[25]. Интересно, что комбинация низкоин-
тенсивных, но продолжительных трениро-
вок стимулирует более сильный ангиогенез и 
выработку VEGF по сравнению с высокоин-
тенсивными, но непродолжительными тре-
нировками [26]. Интересно, что даже простое 
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растяжение мышцы само по себе индуцирует 
гипоксия-индуцибельные факторы с после-
дующей активацией факторов ангиогенеза 
[20]. Специфичная делеция гена VEGF в мы-
шечных волокнах взрослых мышей приводит 
к нарушениям в сокращениях этих волокон 
и их адаптации к стимулам, индуцирующим 
мышечную гипертрофию [27].
Другим важным фактором аэробной адап-
тации к нагрузкам является эритропоэтин 
(ЕРО), влияющий на перенос кислорода 
кровью. ЕРО является главным ростовым 
фактором, который регулирует образование 
эритроцитов в процессе кроветворения (ге-
матопоэза) [28]. Этот гормон стимулирует об-
разование и созревание эритроцитов, вслед-
ствие чего часто применяется в том числе в 
качестве допинга для повышения аэробной 
работоспособности. Именно повышение 
уровня EPO в крови и, как следствие, повы-
шение уровня гемоглобина являются основ-
ной целью тренировок спортсменов в усло-
виях среднегорья. У EPO и VEGF различный 
механизм направленного действия. VEGF 
синтезируется многими тканями, а рецепторы 
к VEGF в основном находятся на эндотели-
альных клетках. ЕРО у взрослых вырабатыва-
ется специализированными клетками стенок 
сосудов – перицитами, в почках, а рецепторы 
к эритропоэтину находятся на клетках, пред-
шественниках эритроцитов и эндотелиаль-
ных [29]. В сочетании с фактом, что ЕРО сам 
по себе способен индуцировать повышение 
уровня VEGF в сыворотке и рост эндотелия 
сосудов, это объясняет выраженный антиген-
ный потенциал EPO [30]. 
Методы изучения уровня васкуляризации 
в живых тканях. Наиболее точным спосо-
бом изучения уровня васкуляризации ткани 
до недавнего времени считался гистологи-
ческий анализ биопсии, то есть небольшо-
го куска этой ткани. Таким образом, чтобы 
оценить уровень васкуляризации мышцы не-
обходимо взять биопсию этой мышцы, что 
является довольно неприятной инвазивной 
процедурой, связанной с протыканием кожи 
специальной иглой. Однако необходимо от-
метить, что по мере развития данной методи-
ки процедура забора биопсии становится все 

более короткой и менее болезненной. Несмо-
тря на довольно обширные данные, которые 
можно получить с помощью указанного ме-
тода, помимо его инвазивности существуют и 
другие его недостатки: 1) направление гисто-
логического среза необходимо выверять по 
отношению в скелетным мышечным волок-
нам, что является критически важным, так как 
капилляры в основном проходят вдоль воло-
кон; 2) необходимы структурные индикаторы 
для точной идентификации капилляров на 
срезе; 3) гетерогенность типов мышечных во-
локон в мышцах также может приводить к не-
предумышленному искажению результатов. В 
связи с тем что пациенты не любят повреж-
дения кожных покровов или введения в свои 
естественные отверстия различных зондов, 
особое значение приобретают неинвазивные 
методы изучения биологических параметров.
Спектроскопия ближнего инфракрасного ди-
апазона (700-1000 нм) активно используется в 
фармацевтике для изучения чистоты веществ. 
Однако в последнее время она начинается 
активно использоваться и при изучении осо-
бенностей энергообеспечения физических 
нагрузок. Метод основан на том, что электро-
магнитное излучение данного спектра обла-
дает высокой проникающей способностью 
и может проникать под кожу в ткани, где это 
излучение поглощается хромофорами (окси- 
и дезокси-гемоглобином и миоглобином) 
либо рассеивается [31]. Указанные хромофо-
ры имеют различные спектры поглощения, 
что позволяет оценить насыщение тканей 
кислородом и опосредованно оценить уро-
вень кислород-ассоциированных процессов 
в этих тканях, в том числе и в мышцах [32]. 
Хотя данный метод и не предназначен для 
изучения собственно васкуляризации ткани, 
однако информация об уровне кислород-
ассоциированных процессов в тканях не 
только сама по себе имеет большое значение, 
но и дает косвенную информацию об уровне 
васкуляризации ткани. 
К оптофизическим методам изучения состояния 
кровотока в микрососудах (в т.ч. капиллярах) от-
носится и лазерная допплеровская флоуметрия 
(ЛДФ). Данный метод основан на том, что моно-
хроматический пучок лазера малой интенсивно-
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сти освещает исследуемую ткань. Отраженный 
тканью свет анализируется доплеровским при-
емником, способным оценивать только дви-
жущиеся частицы, к которым относятся и эри-
троциты, проходящие по капиллярам. В сумме 
это дает возможность оценить объем кровотока, 
проходящего через микрососуды.
В последнее время наибольший прогресс в об-
ласти изучения микроциркуляционных процес-
сов был достигнут с помощью методики при-
жизненной микроскопической визуализации, а 
именно конфокальной и мультифотонной ми-
кроскопии. В последнее время появился целый 
ряд новых методик микроскопии, позволяющих 
проводить наблюдения микроциркуляционных 
процессов прямо в теле, без нарушения кожных 
покровов (напр., «оптическая биопсия», эндоми-
кроскопия, оптическая когерентная томография 
и др.) [33]. Развитие микрокомпьютерной томо-
графии на сегодняшний день дает возможность 
восстанавливать трехмерную картину капилля-
ров, которая позволяет рассмотреть малейшие 
изменения в микроциркуляции [34, 35].
Развитие технологии получения и очистки 
моноклональных антител, имеющих высокое 

сродство к различным биологическим пре-
паратам, открыло широкие возможности для 
детекции и измерения концентрации различ-
ных факторов роста (в т.ч. VEGF), которые 
присутствуют в крови зачастую в очень низ-
ких (пикограммовых) концентрациях. Основ-
ным методом, используемым в клинической 
практике для определения концентрации ро-
стовых факторов, является иммунофермент-
ный анализ (ИФА). Относительно широкий 
ряд стандартизованных тест-систем на опре-
деление VEGF методом ИФА, который вклю-
чает и отечественные тест-системы, позволя-
ет быстро и недорого определить повышение 
уровня VEGF в крови, который свидетель-
ствует об активном росте эндотелия сосудов 
и самих сосудов. Аналогично VEGF суще-
ствуют тест-системы на определение уровня 
EPO. В сочетании эти два метода позволяют 
установить взаимосвязь уровня гемоглоби-
на в крови и уровня васкуляризации тканей. 
Все это делает подход, основанный как на 
оптофизических принципах, так и на основе 
ИФА, перспективным для изучения процес-
сов адаптации к физическим нагрузкам. 
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