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Ìûøå÷íûå êëåòêè èìåþò îcîáîå còpîåíèå, pàçâèòûé öèòîcêåëåò, êîòîpûé çàíèìàåò áîëüøóþ ÷àcòü
êëåòêè è ôîpìèpóåò â òîì ÷ècëå cîêpàòèòåëüíûé àïïàpàò. Íà îcíîâå ópàâíåíèé ìåxàíèêè cïëîøíîé
cpåäû ïpåäëîæåíà ìàòåìàòè÷åcêàÿ ìîäåëü áèîìåxàíè÷åcêîãî ïîâåäåíèÿ êëåòêè â öåëîì è ìîäèôèöè-
pîâàíà äëÿ îïècàíèÿ cîêpàòèòåëüíîé àêòèâíîcòè ìûøå÷íîé êëåòêè êàê óïpóãîãî còåpæíÿ. Ìîäåëü
ó÷èòûâàåò påçóëüòàò òpàícäóêöèè âíåøíèx âîçäåécòâèé, âûpàæàþùèécÿ â ôîpìèpîâàíèè âíóòpåííåé
äåôîpìàöèè, è ïîçâîëÿåò îöåíèòü ïîäâèæíîcòü è/èëè âîçíèêàþùèå íàïpÿæåíèÿ â ìûøå÷íûx êëåòêàx
ïpè èçìåíåíèè âíåøíåãî âîçäåécòâèÿ.

Êëþ÷åâûå cëîâà: ìàòåìàòè÷åcêîå ìîäåëèpîâàíèå, ìåxàíî÷óâcòâèòåëüíîcòü êëåòîê, ìûøå÷íàÿ
êëåòêà.

Ìåxàíè÷åcêèå câîécòâà ëþáîãî îáúåêòà, êàê
æèâîãî, òàê è íåæèâîãî, ïpîÿâëÿþòcÿ â åãî påàê-
öèè íà âíåøíèå, ïpåèìóùåcòâåííî ìåxàíè÷åcêèå,
âîçäåécòâèÿ. Æèâàÿ êëåòêà, êàê è ëþáàÿ cècòåìà,
âî âíåøíåì ìåxàíè÷åcêîì ïîëå íàxîäèòcÿ â íà-
ïpÿæåííîì cîcòîÿíèè. Ïpåîápàçîâàíèå âíåøíèx
ôèçè÷åcêèx cèãíàëîâ ïpèâîäèò ê ôîpìèpîâàíèþ
àäåêâàòíîãî êëåòî÷íîãî îòâåòà. Cîîòâåòcòâåííî,
èçìåíåíèå âíåøíåãî âîçäåécòâèÿ çàêîíîìåpíî
ïpèâåäåò ê èçìåíåíèþ ìåxàíè÷åcêîãî íàïpÿæåíèÿ
â êëåòêå è âîçíèêíîâåíèþ äåôîpìàöèé.

Âçàèìîäåécòâèå êëåòêè è âíåøíåãî ìåxàíè÷å-
cêîãî ïîëÿ äî cèx ïîp ÿâëÿåòcÿ îäíîé èç íåpåøåí-
íûx ïpîáëåì cîâpåìåííîé êëåòî÷íîé áèîôèçèêè â
câÿçè c òåì, ÷òî îïpåäåëåíèå êëåòî÷íîãî ìåxàíî-
cåícîpà ÿâëÿåòcÿ êpàéíå òpóäíîé çàäà÷åé. Â òî æå
âpåìÿ påøåíèå ýòîé çàäà÷è ïpîäèêòîâàíî íåîáxî-
äèìîcòüþ pàçpàáîòêè àäåêâàòíûx ìåòîäîâ ïpîòåê-
öèè êëåòîê pàçëè÷íûx òêàíåé îpãàíèçìà ïpè èçìå-
íåíèè âíåøíèx ìåxàíè÷åcêèx ócëîâèé, íàïpèìåp
ïpè êîcìè÷åcêîì ïîëåòå, îcîáåííî äëèòåëüíîì.

Îcîáûé èíòåpåc â èccëåäîâàíèè ìåxàíè÷åcêèx
câîécòâ ïpåäcòàâëÿþò òå êëåòêè, êîòîpûå cïîcîá-
íû èçìåíÿòü câîè ìåxàíè÷åcêèå ïàpàìåòpû â îòâåò
íà âíåøíèå âîçäåécòâèÿ ïóòåì èíèöèàöèè öèêëà
cîêpàùåíèÿ-pàccëàáëåíèÿ, ÷òî xàpàêòåpíî äëÿ ìû-
øå÷íûx êëåòîê – ìèîöèòîâ. Pàíåå ìû ïpåäïîëàãà-

ëè, ÷òî ìåxàíîcåícîp ìîæåò áûòü câÿçàí c ïîä-
ìåìápàííûì öèòîcêåëåòîì [1–3], ÿâëÿÿcü íàèáî-
ëåå óíèâåpcàëüíûì äëÿ pàçëè÷íûx òèïîâ êëåòîê.
Ìû ïpåäëîæèëè ìîäåëü, ïîçâîëÿþùóþ îïpåäå-
ëÿòü äåôîpìàöèè, âîçíèêàþùèå â ìåìápàíå ìû-
øå÷íîé êëåòêè ïpè èçìåíåíèè cèëû òÿæåcòè [4],
÷òî äàëî âîçìîæíîcòü ïpåäïîëîæèòü ïpèíöèïè-
àëüíî èíûå ïóòè ìåxàíîòpàícäóêöèè â ìûøå÷íîé
êëåòêå.

C äpóãîé còîpîíû, ìûøå÷íûå êëåòêè èìåþò
îcîáîå còpîåíèå, pàçâèòûé öèòîcêåëåò, êîòîpûé
çàíèìàåò áîëüøóþ ÷àcòü êëåòêè è ôîpìèpóåò cî-
êpàòèòåëüíûé àïïàpàò. Ââèäó ýòèx îcîáåííîcòåé
còpóêòópû ìûøå÷íûx êëåòîê è îïpåäåëÿþùåé pî-
ëè cîêpàòèòåëüíîãî àïïàpàòà â ãåíåpàöèè ìåxàíè-
÷åcêîãî íàïpÿæåíèÿ, ìåxàíîcåícîp ìûøå÷íûx
êëåòîê ìîæåò áûòü câÿçàí c èx cîêpàòèòåëüíûì
àïïàpàòîì, íàïpèìåp c Ì-ëèíèåé [5]. Cîêpàòè-
òåëüíûé àïïàpàò ìûøå÷íîé êëåòêè côîpìèpîâàí
ïó÷êîì ìèîôèápèëë, êîòîpûå ëåæàò còpîãî ïàpàë-
ëåëüíî äpóã äpóãó, îápàçîâàííûx àêòèíîâûìè è
ìèîçèíîâûìè íèòÿìè. Áëàãîäàpÿ còpîãî ïàpàë-
ëåëüíîìó pàcïîëîæåíèþ àêòèíîâûx è ìèîçèíîâûx
íèòåé èx cêîëüæåíèå ïpîècxîäèò â îäíîì íàïpàâ-
ëåíèè è â êëåòêå pàçâèâàåòcÿ áîëüøîå íàïpÿæå-
íèå. Äèàìåòp êëåòêè çíà÷èòåëüíî ócòóïàåò åå äëè-
íå, ïpèìåpíî â 100–1000 pàç. Ïîýòîìó ìûøå÷íóþ
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êëåòêó ìîæíî pàccìàòpèâàòü êàê òåëî öèëèíäpè÷å-
cêîé ôîpìû.

Â íàcòîÿùåå âpåìÿ íàèáîëåå ìîùíûì èícòpó-
ìåíòîì pàc÷åòíî-òåîpåòè÷åcêîãî èccëåäîâàíèÿ
ôóíêöèîíèpîâàíèÿ pàçëè÷íûx æèâûx îáúåêòîâ ÿâ-
ëÿåòcÿ ôèçèêî-ìàòåìàòè÷åcêîå ìîäåëèpîâàíèå c
ïîçèöèé ìåxàíèêè cïëîøíûx cpåä. C ïîìîùüþ
ôîpìóëèpóåìûx â äàííîì ïîäxîäå ópàâíåíèé è
cîîòíîøåíèé óäàåòcÿ cîcòàâèòü çàìêíóòóþ cècòå-
ìó ópàâíåíèé, påøåíèå êîòîpûx ïîçâîëÿåò èccëå-
äîâàòü ïîâåäåíèå äåôîpìèpóåìûx cpåä è ïîëó÷àòü
èíôîpìàöèþ î ïàpàìåòpàx èx äâèæåíèÿ è cîcòîÿ-
íèÿ.

ÏÎCÒÀÍÎÂÊÀ ÇÀÄÀ×È
ÄËß ÁÈÎÌÅXÀÍÈÊÈ ÊËÅÒÊÈ

Áóäåì pàccìàòpèâàòü êëåòêó êàê êîícòpóêöèþ
èç íåêîé cpåäû c íåïpåpûâíî pàcïpåäåëåííîé ìàc-
cîé. Äëÿ îïècàíèÿ pàçëè÷íûx ïpîöåccîâ âîcïîëü-
çóåìcÿ cècòåìîé ópàâíåíèé äëÿ êîíòèíóóìà Êîc-
cåpà [6]:
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è ei – áàçèc â îòc÷åòíîé è òåêóùåé êîí-
ôèãópàöèè cîîòâåòcòâåííî, r – pàäèóc-âåêòîp â îò-
c÷åòíîé êîíôèãópàöèè, R – pàäèóc-âåêòîp â òåêó-
ùåé êîíôèãópàöèè, u – âåêòîp ïåpåìåùåíèÿ, P –
òåíçîp ïîâîpîòà, 	 – òåíçîp äåôîpìàöèé, K – «ìî-
ìåíòíàÿ» äåôîpìàöèÿ, 
 – òåíçîp íàïpÿæåíèé, f –
âíåøíÿÿ îáúåìíàÿ cèëà, � – ïëîòíîcòü, � – âåêòîp
ýêcöåíòpècèòåòà, � – òåíçîp ìîìåíòîâ, m – âíåø-
íèé ìîìåíò, I – òåíçîp èíåpöèè, � – óãëîâàÿ cêî-
pîcòü, 


�
– cèììåòpè÷íûé òåíçîp íàïpÿæåíèé, F –

ãpàäèåíò äåôîpìàöèè, A – câîáîäíàÿ ýíåpãèÿ åäè-
íèöû îáúåìà â îòc÷åòíîé êîíôèãópàöèè, T – òåì-
ïåpàòópà. Îäèíàpíîå íèæíåå ïîä÷åpêèâàíèå îáî-
çíà÷àåò âåêòîp, äâîéíîå – òåíçîp.

Ãpàíè÷íûå ócëîâèÿ â ôîpìå Êîøè èìåþò âèä:
p N� 
 , M N� �.

Ïpåîápàçóåì ïpèâåäåííóþ âûøå cècòåìó c
ó÷åòîì íåêîòîpûx îcîáåííîcòåé áèîìåxàíè÷åcêîé
cpåäû.

Äàííàÿ cècòåìà îòpàæàåò íå òîëüêî còàòè÷å-
cêîå ïîâåäåíèå cïëîøíîé cpåäû, íî è äèíàìè÷å-
cêîå, òàê êàê ó÷èòûâàþòcÿ pàçëè÷íûå èíåpöèîí-
íûå xàpàêòåpècòèêè: ìàccà, ýêcöåíòpècèòåò, òåí-
çîp èíåpöèè. Ýòè âåëè÷èíû xàpàêòåpèçóþò pàc-
ïpåäåëåíèå ìàcc ìàòåpèàëüíûx òî÷åê, îápàçóþ-
ùèx cècòåìó. Âåêòîp ýêcöåíòpècèòåòà � çàäàåò
cìåùåíèå öåíòpà ìàcc îò ïîëþcà. Íî áåç óùåpáà
äëÿ îáùíîcòè ïîëþc ìîæíî cîâìåcòèòü c öåíòpîì
ìàcc. Cëåäîâàòåëüíî, â òàêîì cëó÷àå � � 0. Êpîìå
òîãî, áóäåì ïîëàãàòü, ÷òî âêëàä ÷ëåíîâ, çàäàâàå-
ìûx òåíçîpîì èíåpöèè, íåcóùåcòâåíåí. Ýòî îáó-
cëîâëåíî òåì, ÷òî öåíòp ìàcc â äàííîì cëó÷àå
ìîæíî c÷èòàòü è öåíòpîì èíåpöèè. Òîãäà, I � 0.
Cëåäîâàòåëüíî, èç èíåpöèîííûx xàpàêòåpècòèê â
îïècàíèè ïîäâèæíîcòè îcòàåòcÿ òîëüêî ìàccà.

Äåécòâèå âíåøíåãî îáúåìíîãî ìîìåíòà m ïpè-
âîäèò ê êpó÷åíèþ êëåòêè. Ïpè ýòîì êàæäîå ïîïå-
på÷íîå cå÷åíèå ïîâîpà÷èâàåòcÿ îòíîcèòåëüíî íè-
æå ëåæàùèx íà íåêîòîpûé óãîë. Îápàçóþùèå áî-
êîâîé ïîâåpxíîcòè ïpèîápåòàþò ïpè êpó÷åíèè
âèíòîâóþ ôîpìó. Îïècàííàÿ cèòóàöèÿ, âîçìîæíàÿ
â pàçëè÷íûx êîícòpóêöèîííûx ìàòåpèàëàx, íåâîç-
ìîæíà â òàêîé áèîëîãè÷åcêîé còpóêòópå, êàê êëåò-
êà. Ýòî câÿçàíî c òåì, ÷òî êpó÷åíèå ïpèâåäåò ê có-
ùåcòâåííîé äåôîpìàöèè è, âåpîÿòíî, pàçpûâàì
ïëàçìàòè÷åcêîé ìåìápàíû, ÷òî cäåëàåò íåâîçìîæ-
íûì íîpìàëüíîå ôóíêöèîíèpîâàíèå òàêîé êëåòêè.
Ïîýòîìó áóäåì c÷èòàòü, ÷òî âíåøíèå ìîìåíòû íå
äåécòâóþò â ìîäåëèpóåìîé cpåäå, òî åcòü m � 0.

Íåcìîòpÿ íà íåçíà÷èòåëüíîcòü íåïîcpåäcòâåí-
íîãî âëèÿíèÿ âíåøíèx âîçäåécòâèé íà áèîìåxàíè-
÷åcêèå ïàpàìåòpû êëåòîê, òpàícäóêöèÿ èíôîpìà-
öèè î íèx ïpèâîäèò ê cóùåcòâåííûì èçìåíåíèÿì
âíóòpèêëåòî÷íîãî cîcòîÿíèÿ è ôîpìèpîâàíèþ
âíóòpåííèx äåôîpìàöèé (êàê cëåäcòâèå còpóêòóp-
íûx èçìåíåíèé cóáêëåòî÷íûx còpóêòóp), ÷òî ïpè-
âîäèò ê ãåíåpàöèè äâèãàòåëüíîé, cîêpàòèòåëüíîé
àêòèâíîcòè. Â äàííîé pàáîòå, ïpè pàccìîòpåíèè
áèîìåxàíèêè êëåòêè, îãpàíè÷èìcÿ òåì, ÷òî ïîcòó-
ëèpóåì êîíå÷íûé påçóëüòàò xèìè÷åcêèx âçàèìî-
äåécòâèé âíóòpè êëåòêè, íàïpàâëåííûx íà ãåíåpà-
öèþ äâèæåíèÿ. Î÷åâèäíî, ÷òî èì ÿâëÿåòcÿ íåêàÿ
âíóòpåííÿÿ äåôîpìàöèÿ, â îòâåò íà êîòîpóþ è
ôîpìèpóþòcÿ âíóòpåííèå íàïpÿæåíèÿ, âåäóùèå ê
èçìåíåíèþ ïîëîæåíèÿ cóáêëåòî÷íûx còpóêòóp
äpóã îòíîcèòåëüíî äpóãà. Ïàpàìåòpû «âíóòpåííåé
äåôîpìàöèè» (äëÿ åå ìàòåìàòè÷åcêîãî îïècàíèÿ
ââåäåì òåíçîp �) ìîãóò áûòü îïpåäåëåíû êàê èç êè-
íåòè÷åcêèx ìîäåëåé, òàê è èç ýêcïåpèìåíòàëüíûx
äàííûx.

Â òàêîì cëó÷àå câîáîäíàÿ ýíåpãèÿ áóäåò ôóíê-
öèåé íå òîëüêî óæå èçâåcòíûx òåíçîpîâ äåôîpìà-
öèè è òåìïåpàòópû, íî è òåíçîpà �: A = A(	,K,�,T).

Cëîæíîcòü ÿâíîãî îïpåäåëåíèÿ òåíçîpà âíóò-
påííåé äåôîpìàöèè � âåäåò è ê äpóãîé ïpîáëåìå:
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ÿâíîìó çàäàíèþ câîáîäíîé ýíåpãèè. Îäíàêî åcëè
ïpèíÿòü, ÷òî âíóòpåííèå äåôîpìàöèè â êëåòêå íå
ìîãóò áûòü áîëüøèìè (ýòî ïpåäïîëîæåíèå âïîëíå
cîãëàcóåòcÿ c ýêcïåpèìåíòàëüíûìè ôàêòàìè), òî
câîáîäíóþ ýíåpãèþ A(	 �, , ,� T) ìîæíî ïpåäcòà-
âèòü êâàäpàòè÷íîé ôîpìîé. Êpîìå òîãî, îòc÷åò-
íóþ êîíôèãópàöèþ, íå óìàëÿÿ îáùíîcòè, ìîæíî
c÷èòàòü íåíàïpÿæåííîé.

Òàêèì îápàçîì, çàìêíóòàÿ cècòåìà ópàâíåíèé
áèîìåxàíèêè êëåòêè c ãpàíè÷íûìè ócëîâèÿìè â
ôîpìå Êîøè èìååò âèä:
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 �,

ãäå � �
�

r
q

i

i

�

�
, P e ei i�

�

, u R r� � – ïåpåìåùåíèå;

4A – òåíçîp æåcòêîcòè íà èçãèá (èìååò òîëüêî òpè
êîìïîíåíòû, xàpàêòåpèçóþùèå èçãèá â òpåx pàç-
íûx ïëîcêîcòÿx, ïîcêîëüêó íåò äåécòâèÿ âíåøíèx
ìîìåíòîâ, ïpèâîäÿùåãî ê êpó÷åíèþ), 4B – òåíçîp
æåcòêîcòè íà pàcòÿæåíèå è cäâèã, 4C – òåíçîp æå-
còêîcòè ïåpåêpåcòíûx câÿçåé (îí xàpàêòåpèçóåò
äîâîëüíî påäêèå cèòóàöèè, êîãäà pàcòÿæå-
íèå-cäâèã è èçãèá-êpó÷åíèå cóùåcòâåííûì îápà-
çîì âëèÿþò äpóã íà äpóãà), � – êîýôôèöèåíò òåï-
ëîâîãî pàcøèpåíèÿ,

~
T T T� � 0 , T0 – òåìïåpàòópà â

îòc÷åòíîé êîíôèãópàöèè, � – ïëîòíîcòü, b* – êî-
ýôôèöèåíò âÿçêîãî cîïpîòèâëåíèÿ cpåäû, � – òåí-
çîp âíóòpåííåé äåôîpìàöèè, xàpàêòåpèçóþùèé
ìåxàíèçì ãåíåpàöèè ïîäâèæíîcòè, p è M – ïîâåpx-
íîcòíûå âíåøíèå cèëà è ìîìåíò cîîòâåòcòâåííî,
f – îáúåìíàÿ âíåøíÿÿ cèëà.

ÌÀÒÅÌÀÒÈ×ÅCÊÎÅ ÌÎÄÅËÈPÎÂÀÍÈÅ
CÎÊPÀÒÈÒÅËÜÍÎÉ ÀÊÒÈÂÍÎCÒÈ

ÌÛØÅ×ÍÎÉ ÊËÅÒÊÈ

Ó÷èòûâàÿ îcîáåííîcòè còpîåíèÿ ìûøå÷íîé
êëåòêè (cì. ââåäåíèå), ìîæíî c÷èòàòü ìèîöèò òîí-
êèì äëèííûì òåëîì öèëèíäpè÷åcêîé ôîpìû, ÷òî
ïîçâîëÿåò ïpèìåíÿòü äëÿ ìîäåëèpîâàíèÿ åãî äâè-
æåíèÿ ïîäxîäû, pàçâèòûå â ìåxàíèêå còåpæíåé.

Cècòåìó ópàâíåíèé áèîìåxàíèêè êëåòêè ìîæ-
íî cóùåcòâåííî óïpîcòèòü àíàëîãè÷íî òîìó, êàê
ýòî áûëî cäåëàíî äëÿ îáû÷íûx còåpæíåé íà îcíî-
âå ópàâíåíèé ìåxàíèêè cïëîøíîé cpåäû. Äâèæå-
íèå áóäåì pàccìàòpèâàòü â ïpîcòpàícòâå îòíîcè-
òåëüíî íåïîäâèæíîé äåêàpòîâîé cècòåìû êîîpäè-
íàò (OXYZ). Äëÿ çàäàíèÿ óãëîâîé îpèåíòàöèè câÿ-
æåì c êàæäîé ÷àcòèöåé pàccìàòpèâàåìîé áèîìåxà-
íè÷åcêîé cpåäû îpòîãîíàëüíóþ òpîéêó îpòîâ e i ,
ïpè ýòîì áåç óùåpáà äëÿ îáùíîcòè ìîæíî c÷èòàòü
e t3 � îpòîì êàcàòåëüíîé ê îcè. Àíàëîãè÷íî òåî-
pèè còåpæíåé ââîäèòcÿ îäíà ìàòåpèàëüíàÿ êîîpäè-
íàòà s. Äâèæåíèå â ïpîcòpàícòâå çàäàåòcÿ çàâècè-
ìîcòüþ îò âpåìåíè pàäèóc-âåêòîpà R(s,t) è òåíçîpà
ïîâîpîòà P(s,t) äëÿ êàæäîé ÷àcòèöû.

Pàäèóc-âåêòîp ìîæåò áûòü çàäàí, íàïpèìåp,
cëåäóþùèì îápàçîì:

R s t r s u s t( , ) ( ) ( , )� 
 ,

ãäå: r(s) = sk, u(s,t) = ux(s,t)i + uy (s,t) j + uz(s,t)k. Ïpè
ýòîì âåêòîp u(s,t) xàpàêòåpèçóåò îòíîcèòåëüíîå èç-
ìåíåíèå äëèíû.

Â ìåxàíèêå ïpèíÿòî pàccìàòpèâàòü ïîïåpå÷-
íûå cäâèãè â òåx cëó÷àÿx, êîãäà èìååòcÿ êîpîòêèé
òîëcòûé «còpåæåíü» è ïpè åãî äâèæåíèè âîçíèêà-
þò ýòè cäâèãè. Pàccìàòpèâàåìûå êëåòî÷íûå còpóê-
òópû ÿâëÿþòcÿ òîíêèìè äëèííûìè òåëàìè, ïîýòî-
ìó c ìåxàíè÷åcêîé òî÷êè çpåíèÿ ìîæíî íå ó÷èòû-
âàòü ïîïåpå÷íûå cäâèãè. Êpîìå òîãî, â ìûøå÷íîì
âîëîêíå äâèæåíèÿ àêòèíîâûx ôèëàìåíòîâ îòíîcè-
òåëüíî ìèîçèíà ïpîècxîäÿò òîëüêî âäîëü îäíîé
îcè.

Âcå âûøåèçëîæåííîå ïpèâîäèò ê íåêîòîpîé
ìîäèôèêàöèè ãåîìåòpè÷åcêèx cîîòíîøåíèé. Áó-
äåì pàccìàòpèâàòü ìîäèôèöèpîâàííóþ ìîäåëü
Êèpxãîôà, â êîòîpîé pàçpåøåíî pàcòÿæåíèå-cæà-
òèå, íî çàïpåùåí ïîïåpå÷íûé cäâèã. Âåêòîp 	
ìîæíî ïpåäcòàâèòü cëåäóþùèì îápàçîì: 	 = 	t +
	�� ïpè ýòîì â îòcóòcòâèå ïîïåpå÷íûx cäâèãîâ
	� � 0.

Cëåäîâàòåëüíî, èìååì:

	 	 	 	� � �t e t3 ,

ãäå 	 xàpàêòåpèçóåò îòíîcèòåëüíîå óäëèíåíèå. Òî-
ãäà îäíî èç ãåîìåòpè÷åcêèx cîîòíîøåíèé ïpèìåò
âèä: u� = (1 + 	)t – r� = ((1 + 	)P – 1)k.

Òåíçîp ïåpåêpåcòíûx câÿçåé c, ïpècóòcòâóþ-
ùèé â îïpåäåëÿþùèx ópàâíåíèÿx, xàpàêòåpèçóåò
äîâîëüíî påäêèå cèòóàöèè, êîãäà pàcòÿæå-
íèå-cäâèã è èçãèá-êpó÷åíèå cóùåcòâåííûì îápà-
çîì âëèÿþò äpóã íà äpóãà. Îäíàêî âåcîìîcòü âêëà-
äà ýòîãî ÷ëåíà â ópàâíåíèÿ äîëæíà áûòü ïîäêpåï-
ëåíà ýêcïåpèìåíòàëüíûìè èccëåäîâàíèÿìè, ïîêà-
çûâàþùèìè, êàê ìåíÿåòcÿ æåcòêîcòü íà èçãèá-êpó-
÷åíèå ïpè pàcòÿæåíèè-cæàòèè.
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Ïîcòàíîâêà çàäà÷è äëÿ ìûøå÷íîé êëåòêè, âû-
âåäåííàÿ èç ïîcòàíîâêè çàäà÷è â áèîìåxàíèêå
êëåòêè, èìååò âèä:

� � 
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Q b
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�
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�
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�
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�

( )

( )

	 �

� 	

t T c

M a T c t

� �

� �

,

ãäå a P a P�
�

� , b P b P�
�

� , c P c P�
�

� .

Íà÷àëüíûå è ãpàíè÷íûå ócëîâèÿ òàêîâû:

t u s t P s t

t u s t P s t

s

� � �

� � �

�

� �

0 0 0

0 0 0

0

: ( , ) , ( , ) ;

: ( , ) , ( , ) ;

: u s t P s t

s u s t P s t

( , ) , ( , ) ;

: ( , ) , ( , ) .

� �

� � � � �

0 0

0 0 0

Òàêèì îápàçîì, èìååì ïîcòàíîâêó çàäà÷è îïè-
càíèÿ ïpîcòpàícòâåííîãî äâèæåíèÿ â påçóëüòàòå
äâèãàòåëüíîé àêòèâíîcòè ìûøå÷íîé êëåòêè.

PÅØÅÍÈÅ ÏÎCÒÀÂËÅÍÍÎÉ ÇÀÄÀ×È

Äëÿ påøåíèÿ ïîcòàâëåííîé çàäà÷è áóäåì èc-
ïîëüçîâàòü âàpèàöèîííûé ìåòîä, côîpìóëèpîâàâ
ïîcòàíîâêó çàäà÷è â âèäå âàpèàöèîííîãî ïpèíöè-
ïà cëåäóþùèì îápàçîì [7]:

[( ) ( ) ]*

0

l

f R b R R Q R R M ds� � � � � � � � � � �
�� �

� � � �� ��

�0 .

Ó÷òåì ïîëó÷åííûå âûøå âûpàæåíèÿ äëÿ cèë è
ìîìåíòîâ cèë, ôîpìóëû äëÿ âàpèàöèé, íà÷àëüíûå
è ãpàíè÷íûå ócëîâèÿ. Côîpìóëèpóåì ïîcòàíîâêó
çàäà÷è òàê:

[( ) ( (
~

) )*

0

1

�
�� �


 
 � � 
 �� � � �u b u u b t T c	 �

� � � 
 � � 
 � �( ) ( (
~

) )� �� � �	 	 � 	t t a T c t

� � � � �( ) ] ,� �� �� � f u ds 0
t = 0 : u(s,t) =u0(s), P(s,t) =P0(s),
s= 0 : u(s,t) =u(t), P(s,t) =P(t),

ãäå 	 t R Pr� � � �, � � �
� �

2
( )� �P P , �� �� � �

1

2
( )PP

� .

Ïîcêîëüêó ÿâíûé âèä òåíçîpà ïîâîpîòà P íå-
èçâåcòåí, íî î÷åâèäíî, ÷òî îí ÿâëÿåòcÿ ôóíêöèåé

óãëà ïîâîpîòà  . Cëåäîâàòåëüíî, è

� ��� � � ��

1

2
( ) ( )P P  , �� � ��  � � ��

1

2
( ) ( )PP

� .

Òåíçîp ïîâîpîòà P è ïåpåìåùåíèå câÿçàíû ìåæäó
cîáîé ÷åpåç ópàâíåíèå âíóòpåííåé câÿçè u� =
! "( )1 1
 �	 P k. Cîãëàcíî ìåòîäó Êàíòîpîâè÷à [6],
ìîæíî àïïpîêcèìèpîâàòü ëèáî  =  (s,t), ëèáî
u(s,t) è âûpàçèòü îcòàâøóþcÿ ôóíêöèþ ÷åpåç ópàâ-
íåíèå câÿçè.

Òîãäà ïîëó÷èì:

u s t s q t
i

i

n

i
( , ) ( ) ( )�

�
#$

1

,

ãäå n – ÷ècëî còåïåíåé câîáîäû; $i(s) – çàäàâàå-
ìûå ôóíêöèè, qi(t) – íåèçâåcòíûå íåçàâècèìûå
âàpüèpóåìûå âåëè÷èíû.

Äëÿ àíàëèçà pàcòÿæåíèÿ-cæàòèÿ ìèîöèòîâ íå-
îáxîäèìî íàéòè u(s,t). Còpóêòópà ìûøå÷íûx âîëî-
êîí òàêîâà, ÷òî ìèîôèápèëëû ëåæàò còpîãî ïàpàë-
ëåëüíî äpóã äpóãó, âcëåäcòâèå ÷åãî pàcòÿæå-
íèå-cæàòèå âîçìîæíî òîëüêî â îäíîì íàïpàâëå-
íèè. Ïpè ýòîì íå ïpîècxîäèò íèêàêèx èçãèáîâ
ìûøöû, ò.å. îíà òîëüêî pàcòÿãèâàåòcÿ è cæèìàåò-
cÿ. Cëåäîâàòåëüíî, ècxîäÿ èç ôèçè÷åcêîãî cìûcëà,
K � 0, P � 0, à òàêæå òåíçîpû æåcòêîcòè a = 0,
c = 0. Êpîìå òîãî, ìèîöèò ïî âûøåèçëîæåííûì
cîîápàæåíèÿì ìîæíî c÷èòàòü cècòåìîé c îäíîé
còåïåíüþ câîáîäû. Òîãäà ïîëîæèì, ÷òî:

� �u k	 .

Ïåpåìåùåíèå áóäåì ècêàòü â âèäå: u(s,t) =
q(t)$(s).

Cîîòâåòcòâåííî, äëÿ ìûøå÷íûx êëåòîê èìååì:

( �� �)� % $ $q q ds q b ds
l l


 
 � �� �12 2

0 0

� 
 
� �
�b T ds f ds

l l

0 0

(
~

)� � $ $ ,

t = 0 : qi(t) = 0, � ( )q t
i

�0; s=0: $i(s) = 0,

ãäå
~
T – èçìåíåíèå òåìïåpàòópû, � – êîýôôèöèåíò

òåïëîâîãî pàcøèpåíèÿ; % – äèíàìè÷åcêàÿ âÿçêîcòü
cpåäû.

Ó÷èòûâàÿ àïpèîpíîå ïpåäcòàâëåíèå î äâèæå-
íèè, ïpèìåì, ÷òî $(s) = s è pàcòÿæåíèå-cæàòèå
ïpîècxîäèò âäîëü îcè OZ, òîãäà èìååì:

�� �q q
l

q bds
l


 
 ��
12 3
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l l
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) .
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Påøåíèå ýòîãî ópàâíåíèÿ àíàëèòè÷åcêèì ïó-
òåì â cëó÷àå, êîãäà êîýôôèöèåíò æåcòîêîcòè çàâè-
cèò è îò êîîpäèíàòû, è îò âpåìåíè, ïpåäcòàâëÿåòcÿ
âåcüìà çàòpóäíèòåëüíûì.

Äîïócòèì, ÷òî êîýôôèöèåíò æåcòêîcòè b íå
çàâècèò îò âpåìåíè. Òîãäà pàçpåøèì ópàâíåíèå îò-
íîcèòåëüíî q(t):

q t F g t d
t

( ) ( ) ( )� ��
0


 
 
,

ãäå g(t):

d g

dt
B

dg

dt
Cg n

2

2
0
 
 � , g(0) =0,

dg

dt
t

| � �0 1; B �
12%
�

,

C
l

bds
l

� �
3

3
0�

, F t
l

b T ds
l

sf ds
l l

z( ) (
~

)� 
 
� �
3 3

3
0

3
0�

� �
�

.

Påøåíèå q(t) çàïècàíî äëÿ íóëåâûx íà÷àëüíûx

ócëîâèé: q
dq

dt
t

( ) |0 00� �� .

Òîãäà:

q t e F e dt
t

( ) [ ( ( ) )�
�

��
�1

1 2 0

1

& &

 
& &
�

� �
�e F e dt

t
& & 

 
2 2

0

( ( ) )],

ãäå &1 2

2 4

2, �
� ' �B B C

.

Òàêèì îápàçîì, äëÿ ìûøå÷íîé êëåòêè èìååì:

u(s,t) =q(t)s,

ãäå �(s,t) – çàäàííàÿ âíóòpåííÿÿ äåôîpìàöèÿ, ïpè-
âîäÿùàÿ ê èíèöèàöèè cîêpàùåíèÿ-pàccëàáëåíèÿ,
fz – âíåøíÿÿ cèëà (íàïpèìåp, cèëà òÿæåcòè), b – êî-
ýôôèöèåíò æåcòêîcòè íà pàcòÿæåíèå-cæàòèå,

~
T –

èçìåíåíèå òåìïåpàòópû, � – êîýôôèöèåíò òåïëî-
âîãî pàcøèpåíèÿ, % – äèíàìè÷åcêàÿ âÿçêîcòü cpå-
äû, � – pàcïpåäåëåíèå ïëîòíîcòè, l – äëèíà âîëîê-
íà.

ÎÁCÓÆÄÅÍÈÅ

Ïpîáëåìà ìåxàíî÷óâcòâèòåëüíîcòè êëåòîê äî
cèx ïîp îcòàåòcÿ îäíîé èç càìûx ìàëîèçó÷åííûx
ïpîáëåì. Íàèáîëåå cëîæíîé ïpåäcòàâëÿåòcÿ cèòóà-
öèÿ c èçìåíåíèåì cèëû òÿæåcòè, ïîcêîëüêó èíòåí-
cèâíîcòü åå âîçäåécòâèÿ ïpÿìî ïpîïîpöèîíàëüíà
ìàccå êëåòêè è, cîîòâåòcòâåííî, î÷åíü ìàëà. Åùå
áîëåå íåîäíîçíà÷íîé còàíîâèòcÿ cèòóàöèÿ, êîãäà
âåëè÷èíà cèëû òÿæåcòè íå ìåíÿåòcÿ, à ìåíÿåòcÿ
ëèøü åå íàïpàâëåíèå. Îäíàêî äëÿ êëåòîê â cîcòàâå
òêàíåé òàêîå èçìåíåíèå âåêòîpà cèëû òÿæåcòè çà-

ïócêàåò åùå è öåëûé pÿä äpóãèx ïpîöåccîâ, câÿ-
çàííûx c èçìåíåíèåì ópîâíÿ íåpâíîé àêòèâàöèè
(äëÿ êëåòîê êàìáàëîâèäíîé ìûøöû) èëè ïåpåpàc-
ïpåäåëåíèåì ãèäpîcòàòè÷åcêîãî äàâëåíèÿ (äëÿ
êëåòîê cåpäå÷íîé ìûøöû). Ïîýòîìó îïpåäåëåíèå
êëåòî÷íîãî ìåxàíîcåícîpà ÿâëÿåòcÿ êpàéíå òpóä-
íîé çàäà÷åé.

Ìåxàíîcåícîpàìè, â ÷àcòíîcòè, ìîãóò áûòü
âíåêëåòî÷íûé ìàòpèêc è ìåìápàííûå áåëêè, êîì-
ïîíåíòû èîííûx êàíàëîâ, còpóêòópû öèòîcêåëåòà,
âíóòpèêëåòî÷íûå còpóêòópû. Ïîêàçàíî, ÷òî ïpèëî-
æåíèå pàcòÿãèâàþùåé cèëû ê êóëüòópå íåépîíîâ
èëè ãëàäêîìûøå÷íûx êëåòîê ÷åpåç âíåêëåòî÷íûé
ìàòpèêc ïpèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ïîëèìåpèçàöèè
ìèêpîòpóáî÷åê [8,9]. Èíòåãpèíû, êîòîpûå ôîpìè-
póþò câÿçè c pàçëè÷íûìè áåëêàìè âíåêëåòî÷íîãî
ìàòpèêcà, òàêèìè êàê ôèápîíåêòèí è âèòpîíåêòèí,
îápàçóþò ïåpâè÷íûé ó÷àcòîê òpàícäóêöèè è ïî-
ýòîìó ìîãóò pàccìàòpèâàòücÿ êàê ìåxàíîcåícîp.
Êpîìå òîãî, òåíçèí, àëüôà-àêòèíèí è ôèëàìèí ìî-
ãóò câÿçûâàòü èíòåãpèíû è ïîäìåìápàííûé öèòî-
cêåëåò, ïîcêîëüêó èìåþò äîìåíû, âçàèìîäåécò-
âóþùèå è c èíòåãpèíàìè, è c àêòèíîì [10]. Ìåxà-
íè÷åcêîå pàcòÿæåíèå êëåòî÷íûx ìåìápàí, íàïpè-
ìåp, c ècïîëüçîâàíèåì òåxíîëîãèè ïàò÷-êëàìï, ìå-
íÿåò êàòèîí-òpàícïîpòíóþ àêòèâíîcòü ìåxàíî÷óâ-
còâèòåëüíûx èîííûx êàíàëîâ â påçóëüòàòå êîíôîp-
ìàöèîííûx èçìåíåíèé ëèáî ëèïèäíîãî áècëîÿ
[11,12], ëèáî âîpîòíûx äîìåíîâ càìîãî êàíàëà
[13]. Èçìåíåíèå îpèåíòàöèè pàcòèòåëüíûx êëåòîê
â ïîëå cèëû òÿæåcòè ïpèâîäèò ê èçìåíåíèþ êàëü-
öèåâîãî òîêà óæå ÷åpåç 25 c, ÷òî ìîæåò câèäåòåëü-
còâîâàòü î pîëè ìåxàíî÷óâcòâèòåëüíûx êàëüöèå-
âûx êàíàëîâ [14]. Âíåøíåå ìåxàíè÷åcêîå íàïpÿæå-
íèå ïpèâîäèò ê cïîíòàííîìó ècòå÷åíèþ êàëüöèÿ
èç ó÷àcòêîâ ïîâpåæäåííîãî êîcòíîãî ìàòpèêcà
[15]. Âíåøíåå cèëîâîå âîçäåécòâèå ìîæåò òpàíc-
äóöèpîâàòücÿ íà ìèêpîòpóáî÷êè, ïpèâîäèòü ê èx
pàçpûâó, äåïîëèìåpèçàöèè è çàïócêó cèãíàëüíûx
ïóòåé [16].

Îäíèì èç íàèáîëåå ýôôåêòèâíûx cïîcîáîâ äëÿ
îöåíêè çíà÷èìîcòè âíåøíèx âîçäåécòâèé äëÿ æè-
âîé êëåòêè ÿâëÿåòcÿ ìàòåìàòè÷åcêîå ìîäåëèpîâà-
íèå. Â äàííîé pàáîòå ìû ïpåäëàãàåì ìàòåìàòè÷å-
cêóþ ìîäåëü êëåòêè êàê áèîìåxàíè÷åcêîé cpåäû,
ïîcòpîåííóþ íà îcíîâàíèè cècòåìû ópàâíåíèé
äëÿ êîíòèíóóìà Êîccåpà. Ïîäîáíàÿ ìîäåëü äàåò
âîçìîæíîcòü îöåíèâàòü påàêöèè ëþáîé êëåòêè íà
èçìåíåíèå âíåøíèx ìåxàíè÷åcêèx ócëîâèé, ïpè-
÷åì êàê ïpÿìîå, òàê è òpàícäóöèpîâàííîå.

Ïîcêîëüêó ìûøå÷íûå êëåòêè èìåþò îcîáîå
còpîåíèå, ìû ïpåäëàãàåì pàçâèòü ïîäîáíûé ïîä-
xîä äëÿ òàêèx ôèëàìåíòíûx còpóêòóp. Áîëüøèícò-
âî pàíåå ïpåäëîæåííûx ìîäåëåé íàèáîëåå ïpè-
còàëüíîå âíèìàíèå óäåëÿþò êèíåòèêå ïpîècxîäÿ-
ùèx â ìûøå÷íîì âîëîêíå ïpîöåccîâ, êîòîpûå «çà-
ïócêàþò» ìåxàíèçì cîêpàùåíèÿ. Â ïpåäëàãàåìîì
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æå ïîäxîäå îcíîâíîå âíèìàíèå óäåëåíî èìåííî
ìåxàíèêå íà êëåòî÷íîì ópîâíå. Ïpè ýòîì çàäàíèå
âíóòpåííåé äåôîpìàöèè ìîæåò áûòü îcóùåcòâëå-
íî íà îcíîâå êèíåòè÷åcêèx ìîäåëåé. Ïîëó÷åííîå
påøåíèå ïîçâîëÿåò ýêcïåpèìåíòàëüíî íàxîäèòü çà-
äàííóþ âíóòpåííþþ äåôîpìàöèþ �(s,t), à òàêæå
êîýôôèöèåíò æåcòêîcòè íà pàcòÿæåíèå-cæàòèå b.

Pàáîòà âûïîëíåíà ïpè ôèíàícîâîé ïîääåpæêå
Pîccèécêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûx èccëåäîâà-
íèé (ãpàíò ¹ 13-04-00755à) è Ïpîãpàììû Ïpåçè-
äèóìà PÀÍ «Ìîëåêóëÿpíàÿ è êëåòî÷íàÿ áèîëî-
ãèÿ».

CÏÈCÎÊ ËÈÒÅPÀÒÓPÛ

1. I. V. Ogneva, N. S. Biryukov, T. A. Leinsoo, and I. M.
Larina, PLoS ONE 9 (4), e96395 (2014).

2. I. V. Ogneva, M. V. Maximova, and I. M. Larina, J. Appl.
Physiol. 116 (10), 1315 (2014).

3. I. V. Ogneva, V. Gnyubkin, N. Laroche, et al., J. Appl.
Physiol. 118 (5), 613 (2015).

4. I. V. Ogneva and N. S. Biryukov, Applied Mathematics 4
(8A), 1 (2013).

5. A. A. Shabarchin and A. K. Tsaturyan, Biomech. Model.
Mechanobiol. 9 (2), 163 (2010).

6. Â. Â. Åëècååâ, Ìåxàíèêà óïpóãèx òåë (Èçä-âî CÏáÃÒÓ,
CÏá, 1999).

7. I. V. Ogneva and V. V. Eliseev, Rev. Advanced Materials
Sci. 20 (2), 158 (2009).

8. T. J. Dennerll, H. C. Joshi, V. L. Steel, et al., J. Cell Biol.
107, 665 (1998).

9. A. J. Putnam, K. Schultz, and D. J. Mooney, Amer. J.
Physiol. Cell Physiol. 280 (3), C556 (2001).

10. S. Liu, D. A. Calderwood, and M. H. Ginsberg, J. Cell Sci.
113, 3563 (2000).

11. S. Sukharev, M. Betanzos, C. S. Chiang, and H. R. Guy,
Nature 409, 720 (2001).

12. R. Maroto, A. Raso, T. G. Wood, et al., Nature Cell Biol. 7,
179 (2005).

13. J. Howard and S. Bechstedt, Curr. Biol. 14 (6) R224
(2004).

14. M. L. Salmi, A. ul Haque, T. J. Bushart, et al., Planta 233
(5), 911 (2011).

15. X. Sun, E. McLamore, V. Kishore, et al., Bone 50 (3), 581
(2012).

16. D. J. Odde, L. Ma, A. H. Briggs, et al., J. Cell Sci. 112,
3283 (1999).

Biophysical Model of Contractile Activity of Muscle Cells
A.S. Pokusaev* and I.V. Ogneva* ** ***

*State Scientific Center of Russian Federation Institute of Biomedical Problems, Russian Academy of Sciences,

Khoroshevskoyoe shosse 76a, Moscow, 123007 Russia

**Sechenov First Moscow State Medical University, Ministry of Public Health of the Russian Federation,

ul. Trubetskaya 8/2, Moscow, 119991 Russia

***Konstantinov Petersburg Nuclear Physics Institute, National Research Centre “Kurchatov Institute”,

Orlova Roscha, Gatchina, Leningrad Region, 188300 Russia

Muscle cells have the specific structure, the advanced cytoskeleton, which takes most of cell volume and
forms a contractile apparatus. On the basis of the equations of continuum mechanics we proposed a
mathematical model of the biomechanical behavior of cells as a whole, and it was modified to describe the
contractile activity in muscle cells as an elastic rod. The model takes into account the result of transduction of
external influences, namely the development of internal deformation, and allows for estimation of mobility
and/or tension developed in muscle cells in the case of change in external influence.

Key words: mathematical modeling, cell mechanosensitivity, muscle cell
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