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骨骼肌肌纤维力学特性及其影响因素研究进展*

喇高燕1 周谋望1，2

骨骼肌约占人体总重量的40%，包含身体50%—75%的

蛋白质，并负责全身30%—50%的蛋白质转运。在力学功能

上，骨骼肌主要将化学能转化为机械能，产生力并做功，以维

持姿势和产生运动，在人类活动、社交和职业中扮演着重要

的角色[1]。分析肌纤维的力学特性及其整合方式对肌肉整体

力学特性的研究有着重要意义[2]，随着相关研究设备的精细

化发展和骨骼肌力学特性研究的深入，涌现大量在单根肌纤

维水平对骨骼肌力学特性的研究，也随之产生许多新的实验

方法和研究发现。本文试就肌纤维力学特性的研究方法和

研究热点做一综述。

1 肌纤维及其力学特性概述

1.1 肌纤维

肌纤维直径约100μm，长约1cm，被肌纤维膜包裹，肌纤

维因由多个肌细胞融合而成，具备多核分布和高度分化的特

点，这些细胞核在肌纤维内部形成不同的核功能区，负责相

应区域的蛋白合成，但这些区域并非绝对固定。骨骼肌由整

齐排列的肌纤维和其周围连接组织共同构成，每一根肌纤维

又由上千个肌原纤维组成并包含数十亿的肌丝。肌丝分为

粗肌丝和细肌丝，分别主要由肌球蛋白和肌动蛋白组成，这

两种蛋白约占整个肌纤维总蛋白的70%—80%，和骨骼肌力

学特性关系密切，其他相关蛋白包括肌联蛋白和伴肌动蛋白

等[1]。

肌纤维分类的方法多种多样，可根据颜色分为红肌和白

肌，根据收缩速度分为快肌和慢肌，根据疲劳特性分为抗疲

劳和易疲劳肌肉，方法不一[3]。20世纪80年代发现肌球蛋白

亚型后[4]，对于肌球蛋白的研究不断深入，Bottinelli R等[5—7]

研究表明，肌球蛋白重链（myosin heavy chain，MHC）对肌

纤维的力学特性起到决定性的作用，研究发现在哺乳动物中

至少有 10种MHC亚型，其中最主要的 4种亚型分别为My-

HCslow、MyHCⅡa、MyHCⅡb、MyHCⅡx。骨骼肌纤维可含

有一种或混合的几种MHC亚型，根据其所含MHC亚型的不

同将其分为不同类型的肌纤维。即表达MyHCslow、MyHC

Ⅱa、MyHCⅡb、MyHCⅡx的肌纤维分别为Ⅰ、ⅡA、ⅡB、Ⅱ
X类型的肌纤维[3]。此为目前最常用的肌纤维的分类方法。
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种肌纤维类型为Ⅰ、ⅡA、ⅡX(纯纤维)和Ⅰ-ⅡA、ⅡA-ⅡX(

混合纤维)。目前在人肢体骨骼肌纤维中尚未有关于ⅡB型

肌纤维的文献报道。在动物中，如大鼠、小鼠、猪等均可见Ⅱ
B肌纤维类型。

骨骼肌由不同类型的肌纤维组成，且不同肌肉中肌纤维

的组成情况存在差异[9]，在特殊情况下，快慢肌纤维之间可发

生转化[10]，由此造成了骨骼肌力学特性的多样性。从单根肌

纤维的水平进行研究对于深入了解骨骼肌力学特性有重要

意义。

1.2 肌纤维的力学特性

肌纤维的力学特性分为主动和被动两种，其主动收缩特

性通过其最大力（peak force or maximal force）、标准化最

大力（peak force/cross-sectional area）、收缩速度（contractile

velocity）、力 - 速度关系（force- velocity relationships）、功

(peak power)、标准化功(peak power/cross- sectional area)及

肌纤维对钙离子的敏感性来反应[11—12]，其被动力学特性主

要是指骨骼肌纤维抗拉伸能力的强弱，近年来，骨骼肌纤

维内部的 titin蛋白对于肌纤维的抗拉伸特性的作用引起了

关注[13]。

Ⅰ型肌纤维为慢肌纤维，抗疲劳特性最强，ⅡA、ⅡX、Ⅱ
B为快肌纤维，抗疲劳特性以ⅡA→ⅡX→ⅡB的顺序逐渐降

低。收缩速度情况为Ⅰ＜Ⅰ/ⅡA＜ⅡA＜ⅡA/ⅡX＜ⅡX且

Ⅰ∶ⅡA∶ⅡX=1∶3∶8或1∶4∶10[7]。混合型纤维的抗疲劳特性

和收缩特性由所组成的肌纤维类型决定，且混合纤维在训

练、衰老和一些病理条件下可能会增多。Aagaard等[14]研究

发现，快肌纤维比例高的人在运动初期加速快，快速运动中

能产生更大的力量和功，且爆发力更强。肌肉的收缩特性与

肌纤维的组成情况密切相关[15—16]。

2 骨骼肌单根肌纤维力学特性的研究方法

在单根肌纤维水平进行力学特性研究的方法目前仍处

于探索之中，在不同的实验室间测试结果的差异较大，所以

并不建议对不同实验室的结果进行比较[17]。

在人体常选取Ⅰ和ⅡA两种肌纤维，分别作为慢肌纤维

和快肌纤维的代表，通常对股外侧肌[12，18]活检取材。活检得

到的肌肉首先置于预冷的舒张液（relaxing solution）中，将肌

纤维分离为约含有30—50根肌纤维的肌束后用丝线绑定于

毛细玻璃管上，随后置于去膜液（skinning solution）中，在4℃
放置 24h后转移至-20℃保存[17]。但这样的保存方式最多只

能保存1个月，关于长期保存肌纤维并使其力学特性不受影

响的实验方法仍在探索中，Frontera等[19]用蔗糖的方法进行

保存发现效果良好，本实验室也对此进行了验证。

进行实验前，将实验用肌纤维转移到新的去膜液中，于

4℃放置1h后，将肌纤维转移至舒张液中，随后用T型夹或丝

线[20]固定于测试装置中。目前国际上最普遍使用的单根肌

纤维力学特性测试装置为 Aurora Scientific 公司的 1400A，

固定后可配合激动液（activating solution）和舒张液的转换以

及力学测试装置和长度测试装置的测量，进行最大力、收缩速

度、抗拉伸能力测定等一系列实验。通常，为保证肌纤维活性

的维持时间，在15—18℃的环境下进行实验。实验后进行肌

纤维的类型鉴别，一般用SDS-PAGE凝胶结合银染的方法[21]。

3 单根肌纤维力学特性的主要影响因素

单根肌纤维的力学特性主要由其所含的MHC决定，肌

纤维的最大力由横桥交联的数量决定，进行标准化后是每一

个交联的力量，而收缩速度体现的是肌球蛋白和肌动蛋白之

间的交联的动力学参数，由分子的氨基酸序列决定，理论上

讲，它们都应保持恒定[15]。然而研究发现事实并非如此，近

年来，科学家们分别就年龄、性别、运动训练、废用等相关因

素对肌纤维力学特性的影响进行了实验研究，下面对其中的

主要影响因素进行探讨。

3.1 年龄和性别

人在 12—15岁时肌纤维的大小达到成人水平[22]。Lars-

son等[23]在早期发现老年人单根肌纤维的标准化最大收缩力

和收缩速度较年轻人可能下降。D'Antona等[24]证实了这一

研究结果，表明随着年龄的增加，单根肌纤维在不改变其

MHC亚型表达的情况下，其内在特性发生了改变。究其原

因，D'Antona等[24]研究发现随着年龄的进展，肌球蛋白含量

和横截面积都有下降，但二者不成比例，前者下降更为迅速，

由此推断，可能肌纤维力量的下降是由肌球蛋白和肌动蛋白

偶联的减少造成。肌球蛋白含量的改变是纤维力量下降的

最大影响因素，同时，Renganathan等[25]研究发现兴奋收缩偶

联下降也与此有关，Lowe等[26]发现老年患者横桥所结合肌

球蛋白的数量较年轻人下降，也可能是相关因素。D'Antona

等[24]的同一项研究证明老年人肌球蛋白的功能在分子水平

发生了变化，这可能是造成肌纤维收缩速度下降的原因。

Hook等[27—28]证实了这一发现。此外，也有研究发现肌纤维

速度的改变是由于产生了新的MHC亚型[29]，另一种解释是

肌管空间的变化[30]。

尽管现在大家普遍认为年龄对骨骼肌纤维的标准化最

大力和收缩速度都有影响，但Trappe等[12]的研究显示年龄对

两者并没有影响，Frontera等[11]的研究中并没有得到年龄对

收缩速度的影响。这种差异的产生可能是由受试者所接受

训练情况的不同而造成。可能由于老年人的肌纤维更加脆

弱，短期制动对老年人的影响比年轻人更为明显[18]。

Trappe等[12]研究发现男性和女性的单根肌纤维的收缩

力量并没有显著差异，随着衰老，男性的Ⅱ类肌纤维的速度

下降，Ⅰ类肌纤维的速度不变，女性则相反[31]。老年女性骨
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骼肌的收缩速度比男性小，年轻人没有差异，这可能和女性

绝经后荷尔蒙变化有关，有研究表明[32]，雌激素可能影响钙

离子动力和肌球蛋白ATP酶活性。

3.2 运动训练

训练随着时间、频率、负荷的不同，方案多种多样，很难

给出一个明确的力量训练或耐力训练的定义。

一般情况下，有氧训练的运动员和对照组相比会有更粗

大的肌纤维[33—35]。越来越多的证据[36]显示有氧训练通过调节

肌纤维水平的力学特性提高了肌肉的功能，造成了肌肉的增

生。13周的有氧训练提高了标准力、收缩速度和细胞水平的

峰值力[37]。有氧训练造成的骨骼肌的改变是在细胞水平的，

独立于骨骼肌的体积。

抗阻训练使ⅡX肌纤维减少，ⅡA类肌纤维增多，Ⅰ类

肌纤维几乎不受影响，同时ⅡA 类肌纤维的数量增加近两

倍，而停止训练后的一段时间内，ⅡX肌纤维的数量增加，甚

至增加至比训练前更高的比例，对于要获得更大强度更有爆

发力的训练项目，这个发现是非常有意义的，但是仍有待进

一步的研究。抗阻训练会造成快慢肌纤维体积的增大，但是

快肌纤维的增大更加明显[10]。

针对耐力训练的研究并不像抗阻训练那么多。耐力训

练更多的是使肌肉转化为慢收缩型，训练结果也是ⅡA 增

加，ⅡX减少，然而并没有造成肌纤维体积的增大。一项研

究[38]将18例运动水平相近的运动员随机分为两组，分别接受

10周的耐力训练和抗阻训练，结果显示耐力训练组肌纤维的

横截面积并没有发生改变。

众所周知，长时间持续的训练会影响肌肉的功能。一项

研究[39]招募 9例参加全能三项的运动员进行连续 4h的蹬自

行车后休息24h，分别在运动前、运动后、休息后取股外侧肌

肉活检组织进行研究，发现Ⅰ类和Ⅱ类肌纤维的标准力都发

生了下降，但只有快肌纤维的钙离子敏感性下降，休息 24h

后快慢肌纤维的标准力均恢复正常。

3.3 废用

卧床、石膏固定、单侧肢体悬吊以及宇航作业等都会造

成骨骼肌的废用。废用会导致肌纤维标准化最大力的下

降。Larsson等[40]研究显示，废用会造成快慢肌纤维的力量下

降。然而，也有相反的实验结果[41]，可能的原因是肌纤维横

截面积的大幅度减少削弱了肌肉力量的减少。长期制动

（16%—28%）比短期制动（10%）、太空航行（9%）造成的肌肉

萎缩更为严重[41]。分析其原因，最主要的可能是肌球蛋白含

量的降低，研究显示，肌球蛋白含量和标准化最大力存在一

定的线性关系，尽管仍有其他影响因素，但毫无疑问肌球蛋

白不成比例的丢失是标准力下降的最主要原因。

在收缩速度方面，整体上，废用会导致肌肉表型由慢向

快的转变，肌纤维的收缩速度也是变快的，因此，年龄和废用

对于肌纤维收缩速度的影响是相反趋势的。相较于其他转

变情况，废用导致肌纤维的收缩速度变快引起了大家的关

注，为了阐明其机制，研究人员将单纯的肌球蛋白分离到体

外进行研究，却并没有出现如上的差异[24]。从衰老造成肌纤

维收缩速度下降的角度分析，由于其下降是因为肌球蛋白功

能异常，可能废用造成的肌纤维收缩速度增加与肌球蛋白无

关，而是由肌节或肌纤维水平的因素造成，尚待研究证实。

废用包括短期和长期的废用，其中短期制动对于ⅡA类肌纤

维的影响比对Ⅰ类肌纤维的影响更大[18]。

3.4 其他因素

3.4.1 脊髓损伤：脊髓损伤后，损伤平面以下的骨骼肌在形

态和功能上均出现显著的变化，表现为肌肉萎缩，运动能力

下降，由于上运动神经元瘫痪，骨骼肌失去了正常的Ⅰ类和

Ⅱ类肌纤维的镶嵌模式，主要使用的是Ⅱ类肌纤维，造成快

肌纤维的表达增高，慢肌纤维的表达减少，骨骼肌抗疲劳性

降低[42—43]。

3.4.2 糖尿病：糖尿病与肌肉体积减少和功能下降相关。

Rodriguez-Reyes等[44]研究发现患有糖尿病的大鼠不予治疗4

周后与对照组相比肌纤维直径和肌球蛋白的含量下降，肌纤

维的绝对力量和绝对功受到了影响，而标准力和标准功并没

有显著差异，最大收缩速度没有变化。推测造成这些变化的

可能原因有肌肉组织的减少和肌球蛋白的功能紊乱，具体机

制尚有待研究证实。

3.4.3 神经肌肉电刺激：电刺激在临床中可以有效改善在瘫

痪后骨骼肌出现的体积减少和萎缩[45]，Gondin等[46]给 8个年

轻人进行 25次股四头肌的等长神经肌肉电刺激，然后取股

外侧肌活检，研究表明在肌纤维水平电刺激可以产生肌纤维

由快到慢的转化，能量消耗方式由糖酵解向氧化的方式转

化，同时Ⅰ类和Ⅱ类肌纤维均增粗，电刺激对肌纤维的作用

同时具有力量训练和耐力训练的双重效果。但是神经肌肉

电刺激的具体参数，针对不同肌肉的最佳刺激频率、波长、时

间仍有待探索。

4 蛋白分子和基因水平的一些相关研究

研究发现[47]，不同的因素所影响肌纤维的类型具有特异

性，由于活动较少或失神经支配造成的萎缩更容易影响Ⅰ类

肌纤维，而癌症、糖尿病、慢性心衰和衰老等营养相关因素更

容易影响Ⅱ类肌纤维。这种差异可以通过不同的信号通路

解释，如 PGC1α（peroxisome proliferator- activated receptor

gamma coactivator 1-alpha）可保护Ⅰ类肌纤维避免萎缩，

FoxO 家族、自噬抑制因子、TGFβ（transforming growth fac-

tor beta）和NF-κB（nuclear factor kappaB）主要影响Ⅱ类肌

纤维。目前这些信号通路的特异性仍在探讨之中，但是理解

不同肌纤维类型萎缩的特异性的分子机制对于治疗方式的

1298



www.rehabi.com.cn

2017年，第32卷，第11期

发展至关重要。

肌纤维力学特性的主要决定因素是其所含肌球蛋白重

链的类型，然而在不改变肌球蛋白重链类型的情况下，肌纤

维的力学特性随着衰老和一些病理因素的变化仍然存在差

异，其中肌球蛋白轻链被认为是其中的影响因素[48]，但目前

尚未证实。此外，有研究显示一些炎性因子参与了肌纤维的

力学特性改变的调节，研究表明[49]，TNF-α升高的同时骨骼肌

和心肌肌纤维的力量均下降，且证实TNF-α并不影响钙离子

瞬态含量的变化，可能该调节产生于钙离子信号下游，大量

研究表明，可能与肌源性氧化剂、活性氧、一氧化氮派生物等

有关。

5 小结

肌纤维是组成骨骼肌的基本结构，深入了解骨骼肌肌纤

维的力学特性、适应和转化特点、分子机制及其整合方式有

利于我们进一步认识和研究骨骼肌的力学性能。影响肌纤

维收缩特性的因素多种多样，除了年龄、性别、训练、废用以

外，还有很多疾病和肌纤维的变化情况相关，如癌症患者常

常出现易疲劳的症状，而进行体力活动时疲劳加重[50]，慢性

阻塞性肺气肿造成Ⅰ类肌纤维含量的升高，横桥数量的减少
[51]等，其具体的机制还有待研究探索。通过明确训练对于骨

骼肌纤维的影响情况，可以为运动员制定更加个性化的训练

方案，了解不同年龄不同性别个体骨骼肌纤维的差异可以方

便我们在临床上制定更加精准的、个性化的治疗方案，与此

同时，针对肌纤维力学特性改善的物理治疗和药物治疗方式

也应引起重视。
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