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Механические свойства скелета, обеспечи-
вающие выполнение опорной функции и пере-
мещения тела в пространстве, остаются в центре 
внимания остеологов, ортопедов, травматологов 
и других специалистов [22, 32, 51]. В числе про-
чего это обусловлено тем, что под влиянием ряда 
негативных факторов в условиях старения и раз-
вития патологических процессов механические 
свойства костных структур ухудшаются [29, 33, 
45, 46, 52]. В основе этого ухудшения лежат 
ультраструктурные сдвиги. Именно их локальное 
накопление выше критического уровня приво-
дит к снижению механических свойств и, как 
следствие, к увеличению риска перелома костей 
[17–20]. Примером являются разрывы цепей кол-
лагена (денатурация молекул), возникающие при 
формировании остеоида [52–54].

В контексте настоящей работы подобная дена-
турация является одним из факторов наруше-
ния упорядоченности иерархической организации 
структур скелета, в основе которой лежат спи-
ральные молекулы коллагена и формируемые ими 
фибриллярные элементы. Ведущая структурно-
функциональная роль этих коллагеновых элемен-
тов связана с тем, что они составляют не просто 
основную массу органического матрикса, но и 
формируют волокнистую структуру, ориентиро-
ванную определенным образом к механическим 
нагрузкам [40, 48, 55]. Тем самым они опреде-
ляют ориентацию остальных интерстициальных 
элементов [5]. Следовательно, рассмотрение роли 
иерархической организации структур скелета от 

ультра- до макроуровня с биологической позиции 
их функциональной целесообразности является 
фундаментальным элементом понимания взаимо-
связи структуры и функции различных состав-
ляющих скелета.

Цель настоящего обзора — рассмотреть с 
позиций функционально-биологической целесо-
образности взаимосвязь между иерархией спи-
ральной организации структурных элементов ске-
лета и его механическими свойствами.

В настоящее время можно выделить следую-
щие иерархические уровни спиральной организа-
ции структур скелета:

1) спиральная организация коллагеновых 
цепей [16, 27];

2) спиральная организация коллагеновых 
молекул [16, 27, 39, 43];

3) спиральная организация коллагеновых 
микрофибрилл [12, 13, 50];

4) спиральная организация коллагеновых 
фибрилл [12, 13];

5) спиральная организация коллагеновых 
во локон [12, 13];

6) иерархия спиральной организации сети 
остеонов [30, 42, 44]: а) дрейфующий остеон; 
б) спирализация внешней формы остеона по его 
продольной оси; в) спиральная ориентация отдель-
ных семейств остеонов на их собственных осях; 
г) спиральная ориентация сети остеонов по отно-
шению к продольной оси кости;
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7) макроструктурная организация формы 
костей, обеспечивающая скручивающий эффект 
при механической нагрузке [6, 14, 28].

Прежде всего, необходимо подчеркнуть, 
что структурная спирализация элементов ске-
лета является составной частью иерархической 
структуры его организации1. Поэтому проводи-
мый ниже анализ учитывает тот факт, что кост-
ная ткань формируется двухфазно: первая фаза 
включает образование органического матрикса 
(остеоида) и вторая — его последующая минера-
лизация [25, 26].

Спиральная организация коллагеновых 
цепей. Коллагеновые цепи скручиваются в лево-
вращающую спираль с шагом 0,95 нм в отличие 
от α-спирали других белковых цепей (рис. 1, а). 
Такой большой шаг в этой цепи препятству-
ет формированию водородных связей между ее 
соседними витками [16].

Спиральная организация коллагеновых 
молекул. Три левозакрученные коллагеновые 
цепи, обвивая друг друга, образуют тройную 
суперспираль, закрученную вправо. Водородные 
связи между витками соседних цепей скрепляют 
их подобно застежке-молнии на одежде, где каж-
дое звено обладает минимальной прочностью, а 
все вместе — существенной2. Шаг такой супер-
спирали составляет около 10 нм при толщине 
всего лишь 1,5 нм (см. рис. 1, б). Столь высокая 
плотность укладки обусловлена наличием остат-
ков глицина, радикал которого представлен ато-
мом водорода и поэтому легко умещается внутри, 
тогда как радикалы остальных аминокислот обра-
щены кнаружи. Эта тройная спираль — главная 
отличительная черта молекулы тропоколлагена, 
являющейся структурной единицей всех типов 
волокнистых коллагеновых образований в меж-
клеточном веществе [16, 21].

Рассмотрение трех последующих уровней 
организации волокнистых коллагеновых струк-

1  Эти спиральные структуры необходимо дифференцировать 
в соответствии с уровнями иерархической организации 
скелета, так как они являются их элементами. В настоя-
щее время выделяют 7 таких уровней [3]: молекулярный, 
надмолекулярный — объединение органических молекул 
в надмолекулярные комплексы с включением в их состав 
минералов, тканевый — объединение надмолекулярных 
комплексов в костные тканевые структуры (грубово-
локнистая и пластинчатая костные ткани), структурно-
функциональный — объединение костных пластинок в 
остеоны и трабекулы, органообразующих структур — объ-
единение остеонов и полуостеонов в кортикальный слой 
(компактное вещество) и губчатое вещество, органный — 
объединение губчатого вещества и кортикального слоя в 
кость как орган, суперорганный — объединение костей в 
единый комплекс (скелет).

2  Это образное выражение о застежке-молнии принадлежит 
проф. И.Г. Щербаку, который использует его на лекциях 
для студентов при обсуждении этой проблемы.

тур осуществлено ниже в одном подразделе, так 
как в аспекте настоящей работы принципиальные 
схемы их пространственной организации близки.

Спиральная организация микрофиб рилл, 
фибрилл и коллагеновых волокон. Микро-
фибриллы создаются латеральной агрегацией 4–5 
молекул коллагена с продольным смещением по 
отношению друг к другу на 1/4 длины моле-
кулы. В результате формируется их характер-
ный морфологический маркер — периодическая 
исчерченность. Это смещение вызвано тем, что 
аминокислоты по длине молекулы образуют 4 
примерно одинаковые участка, где преоблада-
ют либо положительные, либо отрицательные 
заряды. Связываясь разноименно заряженными 
зонами, они смещаются относительно друг друга 
на указанную ¼ длины молекулы. В результате 
происходит изменение характера распределения 
совокупного заряда вдоль длинной оси микро-
фибриллы, что, в свою очередь, обеспечивает 
избирательность адсорбции гликозаминоглика-
нов3 [12].

Фибриллы формир  уются путем интеграции 
микрофибрилл с помощью гликозаминогликанов. 
Диаметр фибриллы колеблется от 20 до 400 нм. 
Периодичность, т.е. повторяемость одинаковых 
по устройству фрагментов структуры, сохра-
няется на протяжении всей длины фибриллы. 
Фибриллы окружены протеогликанами, адсорби-
рованными на их поверхности [12, 13].

Волокна формируются путем агрегации 
фибрилл, контактирующих между собой за счет 
своих протеогликановых «оболочек», образую-
щих «зоны контакта». Волокна имеют диаметр 
0,5–20 мкм [12, 13].

Характерным признаком микрофибрил, 
фибрилл и волокон является их вытянутая спи-
ральная форма. Особенно отчетливо спираль-
ность демонстрируется с помощью сканирующей 
электронной микроскопии [12, 13].

Пространственная стабилизация спи-
ральных структур органического матрикса. 
Формирование органического матрикса проис-
ходит путем самосборки после внутриклеточного 
синтеза его компонентов и их секреции во внекле-
точную среду. В процессе этой самосборки созда-
ется волокнистый каркас матрикса с характерной 
для костной ткани пространственной организаци-
ей. Попутно в эту структуру встраивается опреде-
ленный набор различных органических макро-
молекул [24, 36, 49]. Результаты самосборки 

3 По нашему мнению, такая избирательность обеспечивает 
пространственную спиральную ориентацию молекул гликоз-
аминогликанов, повторяющую спиральную организацию ми-
крофибрилл.
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закрепляются межмолекулярными ковалентными 
сшивками [1, 2, 10, 23, 37, 38, 41].

Вариантами таких сшивок являются пере-
крестные связи коллагена, которые имеют суще-
ственное значение для биомеханической интегра-
ции кости (см. рис. 1, в). Они образуются фермен-
тативным путем при формировании альдегида из 
лизина телопептида или остатков гидроксилизина. 
Незрелые кетоиминные перекрестные связи в 
кости возникают через конденсацию альдегида 
телопептида с лизином или гидроксилизином спи-
рали. Последующее созревание поперечных свя-
зей до пиридинолина и пиролла происходит в реак-
ции кетоиминов с альдегидами телопептида [38].

Другим примером стабилизации простран-
ственной структуры является фиксация ковалент-
ной связью костного сиалопротеина на альфа 2 
цепочке коллагена внутри межфибриллярных 
отверстий [34]. Этот белок является основным 
нуклеатором процесса кристаллизации. На него 
приходится 8–12% общего количества неколлаге-
новых белков [35].

После формирования остеоида и фиксации 
его пространственной структуры ковалентными 
связями заканчивается первая фаза и начинается 
вторая — минерализация.

Формирование спиральных структур мине-
рального матрикса. Спирализацию структур 
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Рис. 1.  Варианты спиральной организации структур и фиксации пространственной структуры коллагена по данным различных 
авторов.

а — I — α-спираль; II — коллагеновая спираль [16]; б — тройная суперспираль тропоколлагена [16]; в — локализация перекрестных 
связей коллагена в пределах микрофибрилл (вверху) и межфибриллярных связей (внизу) [38]; г — внутрифибриллярные спирально 
закрученные пласты кристаллитов, ориентированных под углом 8–25° к оси фибрилл [9]; д — структурно созревающий дрейфующий 
остеон (верхушка). Иллюстрация строения формирующегося остеона в различных точках во времени. Буквами обозначена последо-
вательность процесса; стрелки — направление дрейфа [44].
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минерального компонента обеспечивают 2 меха-
низма. Первый — инициация формирования 
гидроксиапатита путем эпитаксии1 на органиче-
ской матрице [35] и второй — образование новых 
кристаллитов на ранее сформированных также 
путем эпитаксии [4, 11]. Пространственная ори-
ентация этих минеральных структур обеспечива-
ется отмеченной выше ковалентной фиксацией 
фосфопротеинов на коллагене. Именно это усло-
вие лежит в основе строгого пространственного 
детерминирования участка инициации первичного 
минерала по отношению к другим структурам 
органического матрикса. В результате возника-
ет необходимая направленность кристаллитов 
по их осям c, a, b (длина, ширина, толщина). 
Последующие минералы растут на первичном 
кристаллите соответственно расположению его 
осей, формируя копланарное2 объединение. Оси 
следующего, рядом расположенного минерально-
го комплекса определяются уже пространствен-
ным расположением соседнего центра инициа-
ции. Следовательно, возможен некоторый сдвиг 
направления осей по отношению к предыдущему 
копланарному объединению. В результате форми-
руются такие варианты структуры минерального 
матрикса, которые являются запрограммирован-
ным отражением специфики пространственной 
организации данного участка органических струк-
тур [3, 4].

Микроструктурное объединение минера-
лов. Минералы располагаются в основном веще-
стве внефибриллярно и внутрифибриллярно. В 
межфибриллярных пространствах объединения 
кристаллитов, прилегающие к коллагеновым 
фибриллам, окружают их, формируя манжет-
ки, и контактируют с внутрифибриллярными 
объединениями. На отдалении от коллагеновых 
фибрилл кристаллиты образуют конгломераты, 
в которых они ориентированы в одном направ-
лении. По отношению друг к другу эти кон-
гломераты расположены под разными углами3. 
Внутрифибриллярные объединения кристаллитов 

1  В 1928 г. для описания процессов формирования кристал-
лов и их ориентационного роста Руайе ввел термин «эпи-
таксия». По сути, это процесс синтеза минерала на матрице 
с заданными условиями. Разница между параметрами кри-
сталлической решетки образующегося кристалла и параме-
трами ориентирующей матрицы не должна превышать 9% 
[11].

2  Копланарные структуры — объединение кристаллитов 
«конец в конец» или «бок в бок».

3  Подобное внефибриллярное расположение конгломератов 
под разными углами друг к другу гипотетически можно рас-
сматривать как фрагментарное проявление спирализации 
внефибриллярно расположенных межклеточных структур. 
Это является существенным отличием от внутрифибрил-
лярного расположения, где они формируют непрерывные 
спирали.

образуют ряд параллельных, спирально закручен-
ных пластов, которые ориентированы под углом 
8–25° к оси фибрилл. Отдельные объединения 
минералов связывают соседние пласты, обеспе-
чивая непрерывность минерального компонента 
фибрилл после удаления органической состав-
ляющей [8, 9].

Спиральная организация сети остеонов, 
согласно результатам фундаментального исследо-
вания J. Cohen и W. H. Hakris [30], имеет много-
уровневый иерархический характер. Рассмотрим 
последовательно каждый из этих уровней.

Дрейфующий остеон. Дрейфующий остеон 
[44] (первоначально названный «вальсирующий» 
остеон) [31] был определен как гаверсова систе-
ма (остеон), в которой происходят непрерывная 
резорбция на одной стороне и непрерывное фор-
мирование — на другой. В результате «валь-
сирования» остеона сквозь кортикальный слой 
он становится сглаженным в одной плоскости и 
удлиненным поперек этой плоскости [31].

Спирализация внешней формы остеона по его 
продольной оси. На последовательных попереч-
ных срезах видно, что остеоны овальны, и более 
длинный диаметр имеет небольшую степень вра-
щения от среза к срезу. Трехмерная структура 
остеонов такова, что внешний контур имеет нере-
гулярную однонаправленную спирализацию [30].

Спиральная ориентация отдельных семейств 
остеонов на их собственных осях. Трехмерная 
реконструкция остеонной сети показывает пере-
кручивание смежных остеонов вокруг друг друга. 
Это переплетение происходит в сегменте про-
тяженностью 1 мм или более и в том же направ-
лении, что и спиральная ориентация всей сети 
(по часовой стрелке для левой кости и против — 
для правой). Такое переплетение, наложенное на 
спирали, формирует структуру, напоминающую 
кабель [30, 42].

Спиральная ориентация сети остеонов по 
отношению к продольной оси кости. Сеть остео-
нов располагается спирально вокруг продольной 
оси кости. В бедренной кости шаг витка составля-
ет около одной десятой части ее окружности [30].

Макроструктурная организация формы 
костей, обеспечивающая скручивающий 
эффект при механической нагрузке. Кости ске-
лета, помимо очевидных деформаций растяже-
ния–сжатия и изгиба, испытывают одновременно 
деформацию кручения [47, 48]. Возникновению 
крутящего момента способствует, в том числе, 
особая пространственная искривлённость кости. 
Биологическая необходимость такого рода осо-
бенностей связана с биомеханикой скелета, кото-
рая заключается в следующем. Предположим 
идеализированный биомеханический вариант, при 
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котором кость только изгибается. В этом случае 
по всей ее длине сформировался бы так называе-
мый нейтральный слой, который не удлиняется и 
не укорачивается, а лишь искривляется. Вблизи 
этого слоя деформации растяжения – сжатия 
близки к нулю, поэтому механосенсорные рецеп-
торы остеоцитов в этой зоне не получают меха-
нических сигналов. В таких условиях следует 
ожидать резорбцию нейтрального слоя как меха-
нически бесполезного, а это, в свою очередь, при-
ведет к резорбционному разделению кости на две 
части по нейтральному слою [3].

Однако в естественных условиях наложение 
крутящего момента обеспечивает возникнове-
ние по поперечному сечению кости касательных 
напряжений. Благодаря последним появляются 
деформации растяжения–сжатия, направленные 
под углом 45º к продольной оси кости. В результа-
те механорецепторы остеоцитов получают меха-
нические сигналы, и структура кости не разруша-
ется [3].

Функциональнальная биологическая целе-
сообразность спиральной иерархической орга-
низации структур скелета. Первоначально оста-
новимся на механизмах, обеспечивающих объеди-
нение всех кристаллитов каждой кости в единый 
минеральный монолит.

Наноуровневый механизм объединения мине-
ральных структур. Размеры кристаллитов край-
не малы: ширина колеблется от 7,0 до 15,8 нм, 
длина от 13,0 до 37,3 нм и толщина от 1,5 до 4,0 нм 
[4, 7]. Они соединяются «конец в конец» или «бок 
в бок», однако полного слияния кристаллических 
решеток расположенных рядом минералов не про-
исходит. Между ними сохраняется водная пленка 
[4, 8, 11]. Эта гидратная оболочка, жестко сце-
пленная с минералами, представляет собой адсор-
бат на поверхности адсорбента. В этих условиях 
часть молекулярных слоев остаются неподвиж-
ными при внешнем механическом воздействии. 
Это вызвано тем, что молекулы воды, обладая 
существенным дипольным моментом, выстраива-
ются «в цепочки» под действием электрического 
поля краевых ионов кристаллита. Такое струк-
турирование дополнительно стимулируется тем, 
что водный раствор насыщен ионами фосфата 
и кальция, одноименными с ионами кристалли-
ческой решетки адсорбента. В итоге структура, 
формирующаяся в водном растворе, имеет много 
общего с кристаллической решеткой и по своим 
механическим свойствам приближается к твер-
дому телу. Такой вариант адсорбции приводит к 
увеличению плотности жидкости на 10% и более 
в слоях толщиной 3–5 молекулярных диаметров. 
Это свидетельствует о весьма высоком уровне 
межмолекулярного притяжения. Именно эти силы 

определяют немалую прочность на растяжение, 
присущую данному водному слою [6, 11, 15]. 
Таким образом, водный раствор ионов фосфата 
и кальция, находящийся между кристаллитами, 
демонстрирует отчетливое сопротивление отрыву 
как собственных частиц друг от друга, так и кри-
сталлитов и водной пленки [6].

Взаимосвязь между иерархической спираль-
ной организацией костных структур и их меха-
ническими свойствами. Эта взаимосвязь рас-
сматривается в разработанной ранее наноуров-
невой трёхфазной модели элементарного локуса 
костной ткани [6]. Модель позволяет объяснить, 
почему податливость костной ткани существенно 
больше податливости гидроксиапатита, состав-
ляющего основу кости. Согласно условиям функ-
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Рис. 2.  Два вида деформации гидратного слоя в элементарном 
локусе костной ткани: а — растяжение; б — сдвиг. 
N — сила, господствующая в кости вблизи элемен-
тарного локуса; Δ — деформация растяжения (или 
сжатия) гидратного слоя; S — деформация сдвига 
гидратного слоя; Δ* — проекция деформации сдвига 
на направление силы N.
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ционирования модели, иерархическая спиральная 
организация структур кости приводит к несовпа-
дению направления господствующих сил в кости 
с направлением продольных осей кристаллитов 
(рис. 2). В результате указанного несовпадения, 
кроме продольных усилий, направленных вдоль 
длинной оси кристаллита, возникают поперечные 
силы. Это, в свою очередь приводит не только к 
возникновению деформаций растяжения–сжатия 
(Δ) гидратного слоя (см. рис. 2, а), но и к его 
деформации сдвигом (S) в поперечном направле-
нии (см. рис. 2, б).

Как видно из схемы на рис. 2, б, деформация 
абсолютного сдвига имеет проекцию (Δ*) на 
направление силы (N), господствующей в данном 
объёме кости. В подобных обстоятельствах эта 
проекция суммируется с деформацией удлинения–
укорочения (Δ), увеличивая, тем самым, подат-
ливость как элементарного локуса, так и кости в 
целом.

Таким образом, биологический смысл иерар-
хической спиральной организации структур ске-
лета заключается в увеличении податливости 
костной ткани при физиологических нагрузках 
(выполнение локомоторных функций). Это, в 
свою очередь, оптимизирует производительность 
механизма конвективного движения жидкости в 
лакунарно-канальцевой системе. Другими слова-
ми, такая структурная организация улучшает про-
цесс поступления питательных веществ к остео-
цитам и удаления от них шлаков (оптимизация 
условий метаболизма костных клеток).
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HIERARCHY OF SPIRAL ORGANIZA-
TION OF SKELETAL STRUCTURES. 
INTERRELATIONSHIP BETWEEN STRUCTURE 
AND FUNCTIONS

A.S. Avrunin, R.M. Tykhilov, I.I. Shubniakov, 
L.A. Parshin, B.Ye. Mel’nikov and D.G. Pliev

The objective of this review is to discuss the interrelation-
ship between hierarchy of spiral organization of the struc-
tural elements of the skeleton and its mechanical characteristics 
with regard to functional-biological expediency. The following 
hierarchic levels of spiral organization of skeletal structures 
are defined: collagen chains, collagen molecules, microfibrils, 
fibrils, collagen fibers, osteon network and organization of osse-
ous macrostructure responsible for torsion effect in weight bear-
ing. This spiral organization creates the conditions, under which 
the directions of domineering forces in the bone usually do not 
coincide with the direction of the longitudinal crystallite axes. 
It causes shifting deformity between the adjacent crystallites, 
which should be taken into account alongside with distraction-
compression deformity. These features form the basis of nano-
level mechanism responsible for mechanical characteristics of 
bone tissue.
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