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M U S K E L P R O T E I N E  
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Physiologisches Institut, Tiibingen (Deutschland) 

Es ist wahrscheinlich, dass bei keinem anderen Gewebe Stoffwechsel, Energetik und 
kolloidaler Feinbau so gut bekannt sind wie beim Skelettmuskel. Es ist sicher, dass bei 
keinem anderen Gewebe der Zusammenhang zwischen diesen Eigenschaften lebender 
Systeme auch nur ann~thernd so welt gekl~trt ist, wie bei der Muskelt~tigkeit. 

Bei den Muskelproteinen betraf sogar die erste fundamentale Entdeckung gar nicht 
die Proteine selbst, sondern gerade diesen Zusammenhang: 1922 stellte O. MEYERHOF 19 
lest, dass etwa 1/3 der W~rmeproduktion der Arbeitsphase des Muskels auf der Bindung 
der H-Ionen der Milchs~ure durch die Muskeleiweissk6rper beruhe und dass in der 
Erholungsphase ein entsprechender Betrag der Verbrennungsenergie der Milchs~turc 
verbraucht wtirde, um die H-Ionen wieder yon dem Eiweiss abzul6sen. 

Mall wusste damals fast nichts fiber Zahl und Art der Muskeleiweissk6rper. 
VON FttRTH 12 hat te  aus dem Muskelpressaft ein Muskelalbumin isoliert, das Myogen, 
mit zahlreichen und verwickelten Denaturierungsmechanismen. Er  hielt es ausserdem 
fiir m6glich, dass im Pressaft auch noch ein besonderes Protein vorhanden sei, das er 
fiir den Tr~iger der Muskelkontraktion hielt, und ffir das er den Namen Myosin vorschlug. 
Er  war allerdings nicht sicher, class dieses Myosin ein Eiweissk6rper sui generis sei und 
nicht ein Denaturierungsprodukt des Myogens. Soweit diese Zweifel die Anwesenheit 
des Myosin im Muskelpressaft betrafen, waren sie berechtigt: denn das kontraktile 
Protein geht nicht in den Muskelpressaft fiber ~, 27 

Die Entdeckung MEYERHOF'S war trotz oder gerade wegen dieser Unsicherheiten 
ausserordentlich folgenreich. Denn MEYERHOF hatte  schon selbst gleich in seiner ersten 
Originalarbeit festgestellt, dass die angefiihrten W~rmet6nungen bei H'-Bindung und 
H'-Abgabe offenbar bei allen Proteinen in neutralem und alkalischem Milieu auftreten. 
Nun verl~tuft aber H'-Bindung und H'-Abgabe dutch Carboxylgruppen in der Regel 
athermisch, dutch organische basische Grnppen aber mit solchen W~irmetSnungen, wie 
sie MEYERHOF gefunden hatte. Das wiirde bedeuten, class Eiweissk6rper auf der alka- 
lischen Seite des isoelektrischen Punktes nicht, wie man bis dahin geglaubt hatte, mit 
ihren Carboxylgruppen, sondern mit ihren basischen Gruppen puffern, oder mit anderen 
Worten, class isoelektrische Eiweissteilchen nicht Molekfile sondern Zwitterionen sind. 
Und so wurde die MEYERHOr'sche Entdeckung am Muskel zu einem fundamentalen 
Argument der Zwitterionentheorie der Aminos~iuren und EiweisskSrper ~5. 

Da abet im fibrigen grosse Unterschiede in der W~irmet6nung der H'-Bindung nicht 
nur zwischen Carboxylgruppen und basischen Gruppen bestehen, sondern auch zwischen 
den verschiedenen basischen Gruppen unter sich, wirkte die MEYERHOF-Entdeckung 
noch welter. JESSE P. GREENSTEIN 15 mass diese W~irmet6nungen an den trivalenten 
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Aminos~uren und ihren Peptiden. Er schuf damit die Unterlagen, um die W~rmet6nung 
der Eiweisspufferung in verschiedenen p~-Bereichen auszuwerten ffir die Beantwortung 
der Frage, welche der ionogenen Gruppen in dem jeweiligen pH-Bereich Tr~ger der 
Pufferung w~tren 39. Wenn wir heute am intakten Proteinteilchen Zahl und Dissoziations- 
bereich der einzelnen ionogenen Gruppen weitgehend kennen, so ist das u.a. eine Folge 
der MEYERHOF'schen Muskelstudien. 

II 

Das fehlende systematische Wissen um die Zahl und Art der Muskeleiweissk6rper 
wurde in den n~chsten 15 Jahren nach MEYERHOF'S Entdeckung im Groben nachgeholt. 
Der Stand dieses Wissens wurde 193437 ersch6pfend und 1939 a~ in den wesentlichsten 
Ztigen zusammenfassend dargestellt. Das, was wit heute wissen, ist - -  unter Ausschluss 
der elektrischen Ladungsverh~ltnisse der Proteine und der optischen Resultate* aus 
Tabelle I zu ersehen. 

Ffir die Beurteilung der Bedeutung der Hauptfraktionen der Muskelproteine gelten 
folgende 0berlegungen: die Myogenfraktion umfasst nicht nur 20 % der Muskeleiweiss- 
k6rper, sondern sie beansprucht auch 20% des Faservolumens. 80% des Faservolumens 
sind ffir Myogen "nichtl6sender Raum" is. Das bedeutet, dass Myogen dort, wo es im 
Muskel ist, sich in einer Konzentration von 20 % vorfindet. Ebenso stimmt der kolloidos- 
motische Druck der Muskelfaser recht gut mit dem osmotischen Druck einer 2o%igen 
Myogenl6sung fiberein 1°, 87. Da Myogen unter physiologischen Bedingungen > 30% 
16slich ist, ist das Myogen also auch im Muskel selbst gel6st. Da diese Myogenl6sung 
im Muskel noch nicht einmal den Raum des Sarkoplasmas vollst~.ndig beanspruchen 
wfirde, liegt es nahe wenigstens den Hauptteil der Fraktion (Myogen B) als Bestandteil 
des Sarkoplasma anzusehen. 

Die Stromafraktion umfasst - -nach  mikroskopischer Beobachtung an der ersch6p- 
fend extrahierten Muskelfaser--bindegewebige Anteile, Sarkolemm und vielleicht noch 
einige weitere nicht oder nicht wesentlich doppelbrechende unl6sliche Strukturanteile. 

0ber die Bedeutung der Globulin X-Fraktion sind Aussagen noch nicht m6glich. 
Die Stellung der Myosinfraktion in der Muskelfaser wurde bisher auf Grund fol- 

gender Tatsachen beurteilt: die Eigendoppelbrechung der Faser betr~gt --~ 4 ° (44%) 
der Eigendoppelbrechung des Myosinfadens gleicher Eiweisskonzentration ~e, 22, w~hrend 
die St~bchendoppelbrechung sogar genau 4 ° % der Stitbchend0ppelbrechung des Fadens 
ausmacht a6, **. Die St~bchendoppelbrechung des Fadens ist dabei auch quantitativ die 
Doppelbrechung eines idealen WIENER'schen St~.bchenmischk6rpers. Da ferner auch 
40% der Muskeleiweissk6rper der Myosinfraktion angeh6ren, wurde gefolgert, dass die 
gesamte Doppelbrechung des Muskels ausschliesslich auf der Doppelbrechung der 
Myosinfrakti0n beruhe und dass auch im Muskel die Myosin- (Aktomyosin) St~bchen 
streng achsenparallel angeordnet sind. Da ferner das Volumen der A-Abschnitte auf 
etwa 40% des Faservolumens gesch~tzt werden muss, ergab sich als zweiter Schluss, 
dass wahrscheinlich alles Aktomyosin sich in den doppelbrechenden Absctmitten be- 
findet 38. Daraus und aus der weiteren Tatsache, dass das Aktomyosin der Tr~tger der 
r6ntgenoptischen Ph~nomene des Muskels uI~d ihrer Ver~nderung bei der Kontraktion 
ist 5, 1, ergab sich schliesslich, dass Aktomyosin offenbar das kontraktile Protein sei. 

Nun fanden WOLPERS 4~, sowie SCHMITT und Mitarbeiter ~, dass elektronenmikros- 
kopische Eiweissf~den yon einer Dicke von 5 ° bis 25o 2~ in gleicher Dichte den A- und 

* R6ntgen-, Polarisations- und Elektronenoptik, sowie Streuung des.sichtbare Lichtes. 
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T A B E L I  

Prote in-Frakt ion 

Albumin TM 

Antei l  am 
Gesamtprote in  

200//020 

N a m e  des  e inzelnen 
Prote ins  

Myogen B (8o% der 
Fraktion)  

Myogen  A t = Aldolase  ~ 
(20% der Fraktion)  

L6sl ich zwischen 
PH 6 u. 7 bei  

o bis 6p 3~ 

C 

(c = o) (G* = 4 ° 

o.o4 a7 

Globulin X 2° 20% 2° nicht  bearbei tet  0.005 /*20 bis ? o.I48~ 

L-Myosin sl 2.2 ~s 

40% ~° MyosinXOa 

S ~ o m a  

Summe 

0.0 5 / ,  bei PH 6-720' 34 
bis 5.7/* bei PH 5.5 ° 

A k t o m y o s i n e  3a 0. 3 p bei PH 6.7~ 3 bis 4.520 
bis 3.3/* be ipH 5.5 ~ 

Aktin  (aktiv) 32 o bis 2/,s2 2. 3 bis 3.2 ts 

Aktin  (inaktiv) 82 o/ ,s2 o.oi  40 

nicht  bearbei tet  

J 

Proteine unbekannter  
ZugehOrigkeit  

200//020 

Tropomyosin  2 

nicht lOslich 

o. I b i s  7/,2 

i o o %  

6 %  2 

* G = Gef~lle 

den I-Abschnitt durchziehen. Infolgedessen sollte im I-Abschnitt etwa dieselbe positive 
Stiibchen-Do* auftreten wie im A-Abschnitt, d.h. etwa 70% der Gesamt-Do des A- 
Abschnittes 22. Diese Do der I-Bande aber fehltI Der Widerspruch wiirde sich 16sen, 
wenn man annimmt, dass die elektronenmikroskopischen Fadenmizellen des I-Ab- 
schnittes eine negative Eigen-Do besitzen, die die positive Stiibchen-Do ungef~r 
kompensiert. Tatsiichlich fanden SZENT-GY6RGYI und seine Schiller 13, dass gerade in 
der I-Bande ein Protein--yon ihnen N-Protein genannt--vorhanden ist yon betriicht- 
licher negativer Eigen-Do und positiver StAbchen-Do. Beim Brechungsindex des Wassers 
wird die positive Stiibchen-Do durch die negative Eigen-Do vollstiindig aufgehoben. 
Die Gesamt-Do der I-Bande wird nach erschSpfender Extraktion des Muskels sogar 
ganz schwach negativ**. Es bleibt zu priifen, ob die Menge des N-Proteins reicht, um aus 

* Do ~ Doppelbrechung .  
** SZ~NZ-GY6RGYX 3~ n i m m t  an, dass  s ich in der I -Bande  die g le ichen Mengen und Strukturen 

an A k t o m y o s i n  fAnden wie  in der A - B a n d e  und infolgedessen die gle iche pos i t ive  G e s a m t - D o  wie  
dort  - -  nut  maskiert  durch eine entsprechende  hohe  negat ive  Do  des  N-Prote in .  Er  i ibersieht  dabe i  
abet ,  dass  die yon  ihm angefi ihrte negat ive  G e s a m t - D o  des  N-P ro te i n  nur bei  E i n b e t t u n g  in Medien  

Literatur S. 24. 



voL. 4 (I95o) MUSKELPROTEINE 15 

I i 
S ~ "  I 0 1 5  D | o .  l O  7 - -  - -  
(c = o) (c = o) M ¢ ¢ 

osmot ,  a u s  D N u. ss0 

5.4** 81ooo osmot .  81a I 3.o au s  l~I u. Slo - -  

i 

I 
7.86 x'  4.78x` 1.5. I06 ~tUS S20 U. D20 5"5 

7 . i X a ,  sO, D o.9 ssa 0.84" IO6(Na) I28 IOO.2 aUS M u. Sso 
o .5" ,4°(?)  I bis  1.5"I08(?) 35 I80(?) 

93 bis  28040 0.5** 14 • IO 5 aus  slou.  Dm - -  

64 ̀ 0 bei  c = o . I %  ] 

I 

3.7 **`0 bei c = 0.24% - -  7600o a~ I 

i 

2.5 $ 2.75 I I I 36 
I 

88 000 osmot, l 

93 000 aus Sso u. Dso s 

** Einzelne  Versuchs re ihe  

ibm die elektronenmikroskopischen FadenmizeUen des I-Abschnittes aufzubanen. Die 
Tatsache, dass die Gesamt-Do der I-Bande durch ersch6pfende Extraktion schwach 
negativ wird, deutet daraufhin, class sich in der LBande neben dem N-Protein noch ein 
wenig extrahierbares Protein mit positiver Do finder. Man k6nnte dabei an Tropomyosin ~ 
(6% des Muskeleiweiss) oder auch an einen kleinen Tell des Aktomyosins denken. Die 
neuen Entdeckungen scheinen eher das R~tsel der Struktur der I-Bande der L6sung 
n~her zu ffihren als zu neuen Annahmen fiber den Aufbau des A-Abschnittes zu n6tigen. 
Die kontraktilen A-Banden dfirften zu ihrem Aufbau den Hauptteil des Aktomyosins 
verbrauchen, und das Aktomyosin diirfte also das kontraktile Protein sein. 

III  

193o hatte D~UTICKE 8 gefunden, dass bei PH 7 die L6slichkeit der Muskeleiweiss- 

yon  h o h e m  B r e c h u n g s i n d e x  a u f t r i t t  (Xy lo l -Canadaba l sam) .  D e n n  n u r  bier  is t  die hohe  pos i t ive  
S t~bchen-Do  des  N-Pro t e in  se lbs t  infolge des  ger ingen  B r e c h u n g s u n t e r s c h i e d e s  zwischen  Eiweiss-  
f~dchen  u n d  E i n b e t t u n g s m e d i u m  we i tgehend  ve r s chwunden .  

Litevatuv S. ~4. 
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k6rper als Folge excessiven anaeroben Stoffwechsels (Ermiidung, Totenstarre, 1/ingere 
Aufbewahrung von Muskelbrei) deutlich abnimmt. 1933 fanden MEYER UNB WEBER 2°, 
dass bei 24 stiindiger Aufbewahrung von Muskelbrei die L6slichkeit der Myosinfraktion 
fast v611ig schwindet. 1938 zeigten KAMP 17 und WEBER as am lebenden Kaninchen, dass 
die L6slichkeitsminderung durch Ermtidung in Sekunden und Minuten mit der Erholung 
wieder verschwindet. Sie zeigten ferner am Frosch, dass diese L6slichkeitsminderung 
ausserordentlich viel schneller auftritt ,  wenn dem Muskel durch Halogenacetat die 
Milchs~iurebildung unm6glich gemacht ist. Die L6slichkeitsminderung beruht also 
offenbar auf einem Stoffwechselvorgang, der durch die Bildung der Milchs~iure riick- 
g~ingig gemacht wird. Da die L6slichkeits~inderungen durch Zusatz yon Kreatin, Kreatin- 
phosphat und Adenyls~ure nicht beeinflussbar waren, musste es sich um einen sehr 
friihen Stoffwechselprozess handeln, der zeitlich der Kontraktion nahe steht. Und 
schliesslich ergab sich, dass allein die kontraktile Eiweissfraktion, die Myosinfraktion, 
durch diesen Stoffwechselvorgang reversibel in ihrer L6slichkeit ge~ndert wird. 

193 9 entdeckten ENGELHARDT UN'D LJUBIMOVA u, dass zwischen Myosinfraktion 
und Adenosintriphosphat-(ATP)-spaltung enge Beziehungen bestehen: der Elastizitttts- 
modul von Myosinf~tden sinkt bei ATP-Gegenwart ab, und das ATP wird gleichzeitig 
vom Myosin gespalten. Diese Befunde wurden 194! yon NEEDItAM und Mitarbeitern 2~ 
erweitert: auch die Viskosit~it (~') und die Str6mungsdoppelbrechung (DRV) sinken 
unter ATP reversibel ab. - -  1942 gelang SCHRAMM eND WEBER al mit der Ultrazentrifuge 
die Aufl6sung der Myosinfraktion und ihre Trennung in mehrere Komponenten: eine 
langsam sedimentierende Komponente (L-Myosin) und mehrere schnell sedimentierende 
Komponenten (S-Myosin). 

Alle diese verschiedenen Linien der Forschung vereinigten sich 1942 in den sensatio- 
nellen und bedentenden Ergebnissen yon SZENT-GY6RGYI und seinen Schiilern a2 und in 
de~ Untersuchungen anderer Autoren, die von diesen Ergebnissen ihren Ausgang 
nahmen. SZENT-GY6RGYI best~itigte die Befunde der NEEDHAM-Gruppe---iibrigens ohne 
sie zu kennen--und erweiterte sie dahin, dass durch ATP auch noch die Lichtstreuung 
und die L6slichkeit reversibel beeinflusst wtirden - -  aber nicht der Myosinfraktion 
sondern nur einer Komponente, des Aktomyosin. Damit war auch der Befund WEBER 
UND SCHRAMM best~itigt, dass die Myosinfraktion aus mehreren Komponenten besteht. 
Einen gewissen Abschluss fand die Erkl~irung aller dieser Ph~nomene durch den Beweis, 
dass die Aktomyosinkomponente eine Verbindung zweier Fadenproteine, des Aktin und 
des Myosin, darstellt, die bei Gegenwart yon ATP unter ~nderung aller der Eigen- 
schaften dissoziiert, deren ATP-Abh~ingigkeit oben angefiihrt wurde. Schliesslich 
ergaben die Untersuchungen der Szegeder Schule auch noch, dass die Extrahierbarkeit  
der Myosinfraktion aufh6rt,  sobald die gesamte ATP des Muskels gespalten ist. Damit 
war der DEUTICKE-KAMP-Effekt auf Bildung des schwer 16slichen Aktomyosin durch 
ATP-Mangel zuriickgefiihrt. 

IV 

Der Versuch, die Komponenten der Myosinfraktion zu trennen, fiihrte zun~chst nur 
zu einer Reindarstellung des L-Myosin (SCHRAMM UND WEBER a) bezw. des yon SZENT- 
GYORGY134 SO genannten "Myosin" (kristallisiertes Myosin). Es ist aber leicht 26, L- 
Myosin und S-Myosine sauber quanti tat iv von einander zu trennen: ein Muskelextrakt 
von o.6 # (0.3 in KC1 + o.15 m Standartphosphat nach SZENT-GY6RGYI) wird auf 

Li t e ra iu r  S. 2 4. 
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0.04/z verdfinnt und die Myosinfraktion abzentrifugiert. Aus der ATP freien L6sung des 
Niederschlages fallen dann bei PH 6.8 alle S-Myosine geschlossen durch Verdfinnung auf 
0.28 bis o. 3 # aus. Die iiberstehende L6sung enth~ilt nur  noch L-Myosin, das bei 0.05 # 
als Gel yon 0. 5 bis 1% und bei o.03/z als Gel von ~ 2 % quanti tat iv ausfNlt. Der lockere 
Niederschlag der S-Myosine schliesst etwas gel6stes L-Myosin ein, dass durch weitere 
UmfMlungen entfernt werden kann*. Nach soleher Trennung ist es leicht zu beweisen, 
dass L-Myosin mit dem Myosin SZENT-GY/~RGYI'S und die S-Myosine mit seinem Akto- 
myosin identisch sind. 

Werden Extrakte  in dieser Weise aufgeteilt, so ordnen sich die Sedimentations- 
konstanten von mehr als io Pfiiparaten des L-Myosin in schwacher und geradliniger 
Abhliagigkeit v o n d e r  Eiweisskon- saol 
zentration zur Kurve I der Fig. I. ~0 i :8~ 
Auf dieser Kurve liegen auch unsere [ ,  
Werte fiir "kristallisiertes" Myosin. 
Bei c ---- o betr~igt s20 7.1. T0 °5 

Die Sediment ationskonstanten 
der S-Myosine sind viel gr6sser, 
h~ingen vonde r  Eiweisskonzentra- 
tion viel st~irker und ausserdem se . ~ ,  
nicht geradlinig ab (vergl. Kurven \ 
2 und 3 der Fig. I). Bei den S- ~ 
Myosinen ist vielmehr I/S der Kon- ao 
zentration geradlinig proportional 
nach der Formel 

- - = - -  + K . c  I 1 
S S(c = o) 0 O.f Ct2 0.3 0.¢ O.S 

s2o (c = o) ist bei verschiedenen 
Pritparaten der S-Myosine sehr ver- 
schieden, K dagegen weniger: so 
hat s2o ( c = o )  in Kurve 2 den 
Weft  93, in Kurve 3 den Weft 280, 
w~ihrend K = A~/c ffir die Kur- 
yen 2 und 3 den Wert 8.8 bezw. 8.2 
besitzt. Wenn das immer so ist, 

~ 2  

e- 

0.6 Q? 0.0 

c~ 

tO f.ff 
¢ in Y. 

Fig. I. Sedirae~t ta t ionskons tante  
Kurve I: L-Myosin O O rein durch fraktionierte Um- 
fiillung, + +  rein dutch Kristallisation, ~ ( j  aus 
Aktomyosin der Kurven 2 und 4 durch ATP; Kurve 2, 
3, 4: Aktomyosine ~ [D 0) aus Muskelextrakt isoliert 
durch fraktionierte UmfAllung; • 5 aus L-Myosin der 
Kurve I durch Aktin; ~ dutch Riickbildung aus ~ der 
Kurve x bei Aufspaltung der ATP; Kurve Ia: Denatu- 
riertes L-Myosin V rein, /k zu 5o% gemischt mit 

undenaturiertem L-Myosin. 

so wiirde es bedeuten, class die Wechselwirkung der Einzelteilchen bei den verschie- 
denen Aktomyosinen anniihernd gleich ist, wiihrend Gestalt und Gr6sse der Teilchen 
von einem Aktomyosin zum anderen sehr verschieden sein k6nnen. Denn K charakte- 
risiert die Wechselwirkung, szo (c = o) dagegen das Einzelteilchen. Es wurden unter 
4 ° Sedimentationskonstanten von S-Myosinen keine Werte gefunden, die tiefer lagen als 
die Werte yon Kurve 2. In Abbildung I sind nur solche Konstanten eingezeichnet, die 
an einheitlichen Pr~iparaten gefunden wurden. Reine Prltparate von S-Myosinen ent- 
halten niimlich hiiufig 2 S-Myosine mit scharf unterschiedlichen Sedimentationskon- 
stanten. 

Werden S-Myosine mit einer genfigenden Menge ATP versetzt, so fallen ihre 
* Die Trennung bei einem o.6 m KC1-Extrakt ist kurz beschrieben im FIAT-Review 4o. 

L i t e r a t u r  S .  2 4. 
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Sedimentationskonstanten reversibel auf die Werte des L-Myosin (vergl. Punkt  ~ der 
Kurven 2 und I und Punkt  ~9 der Kurve 4 der Fig. i ,  siehe ferner Fig. 2). 

Fig. 2. a) A k t o m y o s i n  der K u r v e  4 (Fig. I) ; b) n a c h  A T P - Z u s a t z  

Wird L-Myosin mit einer genfigenden Menge Aktin versetzt, so verschwindet seine 
Sedimentationskonstante und es tr i t t  dafiir die Sedimentationskonstante eines S- 
Myosin auf (vergl. Punkt  • Kurve I mit Punkt  • 5 der Fig. I). Wird zu wenig Aktin 
hinzugesetzt, so tr i t t  ebenfalls die Sedimentationskonstante eines Aktomyosin auf, aber 
es bleibt ausserdem ein Teil des L-Myosin erhalten. 

Die Pfiiparate des |angsam sedimentierenden Myosin und des Myosin nach SZENT- 
GY~RGYI haben eine niedrige, ATP-unempfindliche Viskositltt, die vom Gef~ille erst bei 
sehr niedrigen Werten st/irker abh/ingt ; die Viskosit~tt der S-Myosine ist ftir j edes Pr~tparat 
verschieden, sehr viel h6her, st/irker yore Gef/ille abh/ingig und f~illt auf ATP-Zusatz 
ungef~hr auf den We~ des L-Myosin (vergl. die Kurven I, 2 und 3 der Fig. I und 3)*. 

fo 

9 

8 

T 

6 

- \  

O. 

\ 

v ~  

t 
o 200 600 fooo t4oo fooo 

Gel~IIe G :3 8~t 

Fig. 3- Viskosit~ten. 
K u r v e  I :  L-Myosin ,  K u r v e  2 u n d  3" Ak t omyos i ne ,  
die Zeichen ffir die e inzelnen V e r s u c h s p u n k t e  h a b e n  

dieselbe B e d e u t u n g  wie in Fig. z. 

\ t,o 

o.a 

~2 
Alrtin t2 tO 8 6 6 2 0 cm s 
Myosin 0 2 4 6 8 fO t2 ¢ms 

Hisc~ungsver~ltnis 

Fig. 4. Viskosit tkten k i ins t l icher  Akto-  
myos ine ,  K u r v e  i vor  A T P - Z u s a t z ,  
K u r v e  2 n a c h  A T P - Z u s a t z ;  Abszisse  
Mischungsve rh~ l tn i s  von  Ak t in -  u n d  L-  
Myos in l6sung  in ml,  Ord ina t e  log ~1". 

A k t i n  o .385%ig ,  L -Myos in  o.7oi  °/oig. 

Genau  g e n o m m e n  f~llt die Viskosi t i i t  yon  A k t o m y o s i n e n  d u r c h  A T P  au f  e inen  Wer t ,  der  sich 

* Verg le ich t  m a n  n u r  die A k t o m y o s i n e  u n t e r  sich, so w a c h s e n  Viskosi t i i t  u n d  Sed imen ta t i ons -  
k o n s t a n t e  ke ineswegs  paral le l  (vergl. P u n k t  ~ der  K u r v e  4 der  Fig. i m i t  P u n k t  ~ der  K u r v e  2 
der  Fig. 3). Das  is t  n i ch t  w u n d e r b a r :  denn  da s  Achsenverhi~l tnis  wi rk t  au f  beide Ph l inomene  en t -  
gegengese tz t .  
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aus einem Beitrag des freien L-Myosin und freien Aktin des Komplexes zusammensetzt - -  und zwar 
so, dass sich unter ATP der log 7' der L-Myosin- nnd der Aktinkomponente addiert und nicht etwa 
die beiden '7' Werte selbst (Fig. 4) zs. Da aber im ATP-Versuch nach SZENT-GY6RGV] immer die 
ViskositAt auf die Gesamteiweisskonzentration (L-Myosin + Aktin) bezogen wird und da feraer 7' 
fiir Aktin- und Myosinl6sungen gleicher Konzentration sehr iihnlich ist, fiLllt der Unterschied nicht 
sehr auf (s. u.). 

Von der Konzentration hiingen die Viskosit~ten aller Myosinkomponenten und des 
aktiven Aktin nach der ARRHENIUS-Formel log 7' = K. cab*.  Bei Gef~lle iooo betrligt 
der K-Wert ftir L-Myosin 0. 9 und streut ftir aktives Aktin zwischen 0. 9 und 1.3. 

Die hiiufig auftretenden 3° Sedimentationskonstanten der Kurve Ia  der Fig. I 
stammen von einheitlichem, denaturierten L-Myosin: einheitliche Priiparate mit diesen 
Sedimentationskonstanten und Mischungen solcher Priipaxate mit L-Myosin geben die 
niedrige Viskositiit des L-Myosin und sind ATP-unempfindlich (vergl. Kurve Ia der 
Fig. I mit Kurve I der Fig. 3) 3°. Die 
Komponente mit s2o (c-----o)" = 15 ist 
also kein Akto- oder S-Myosin. Und sie 
entsteht aus L-Myosin im Laufe der 
Zeit und der Umf~Uungen (vergl. Fig. 5). 
Die "Kristallisation" begiinstigt durch 
ihre h6here Dauer diesen Vorgang mehr 
als die oben beschriebene Abtrennung 
des L-Myosin durch fraktionierte Um- 
fAllung (vergl. Fig. 5b und c). Die 
Denaturierung vollzieht sich offenbar 
in scharfen Stufen. Zwischenwerte 
zwischen den Kurven I und Ia wurden 
nie beobachtet. Mit fortschreitender 
Denaturierung w~chst nur der Anteil 
der denaturierten Komponente (s,o 
(c = o) = 15) auf Kosten des urspriing- 
lichen L-Myosin (vergl. d und e der 
Fig. 5). 

W~hrend der letzten Jahre wurden im 
Laboratorium yon SVI~DBERG gleichzeitig 
mit unseren Untersuchungen die Sedimen- 
tationskonstanten der unfraktionierten Myo- 
sinl6sungen untersucht 8o. Die Ergebnisse 
stimmen expevimentell mit den hier ange- 

~ z  

Fig. 5. Sedimentationsgradienten. 
Linker Gipfel = L-Myosin mit  der Sedimentations° 
geschwindigkeit der Kurve x der Fig. I, rechter 
Gipfel (in b, d und e) denaturiertes L-Myosin mit  
der Sedimentationsgeschwindigkeit der Kurve xa 
der Fig. I .  a )  = I X "kristallisiert" 4 Tage p.m., 
b) = 2 × "kristallisiert" 8 Tage p. m., c) ~ 2 × 
fraktioniert umgefiillt 4 Tage p. m., d) = ebenso, 
aber 20 Tage p. m., e) ---- 2 × "kristallisiert", i × 

umgef~llt, 9 Tage p.m. 

gebenen Werten fiir die gereinigten einheitliehen Komponenten iiberein. Dagegen aind die Sedi- 
mentationskonstanten bei den schneller sedimentierenden Komponenten etwas anders auf c ---- o 
extrapoliert. Dies beruht darauf, dass die Extrapolationsstrecke wesentlich gr~sser ist als bei uns 
und dass s und nicht I/S geradlinig extrapohert  wurde. So werden die Sedimentationskonstanten der 
Kurve Ia (Fig. I) fiir c = o auf I2 und der Kurve 2 auf 5 o extrapoliert s ta t t  auf 15 bezw. 93. Fiir 
die langsamste Komponente und ebenso fiir das kristallisierte Myosin nach SZXNT-GY~RGYI wird 
S~o (c = o) mi t  7.2 Svedberg ~ angegeben in guter ?3bereinstimmung mit  unserem Wert  yon 7.1 
Svedberg. Die angegebenen Sedimentationsdaten diirfen also als gesichert angesehen werden. 

Ftigen wir hinzu, dass der scheinbare Absorptionskoeffizient infolge von Licht- 
streuung bei L-Myosinl6sungen ~ o.i cm -1 ist--nach Abzentrifugieren sehr feiner 

* Dies gilt im Grunde nur streng, wenn *7' aus Messungen mit iiblichen OSrtVALD- oder UBBE- 
LOHDz-Viskosimetern ohne HAGENBACH-Korrektur berechnet wird. Mit HAGENBACH-Korrektur 
h~ingt 1o~ ~7' nicht mehr ganz geradlinig yon der Konzentration ab; die Abh~ingigkeit folgt dann tier 
Formel yon G. V. SCHULZ UND F, BLASCHKE ts, t% 
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ungel6ster Partike! mit 16 ooo Touren sogar nur o.o 5 cm - ~ - ,  w~hrend er bei S-Myosinen 
und kfinstlichen Aktomyosinen ~ I cm -~, so ist damit die Identit~t von S-Myosinen mit 
Aktomyosinen und von L-Myosinen mit "Myosin" durch Clbereinstimmung in allen 
Eigenschaften bewiesen*. 

Zu SZENT-GY6RGYI'S Anschauungen ergibt sich nur in einem wichtigen Punkt eine 
Differenz: Aktomyosine sedimentieren mit verschiedenen scharf getrennten Sedimen- 
tationsgeschwindigkeiten--haufig sogar in derselben Aktomyosinl6sung. Die Akto- 
myosinbildung aus den beiden Komponenten scheint also in Stufen stattzufinden und 
nicht gleitend in beliebiger Proportion--genau so wie das L-Myosin in scharf getrennten 
Sedimentationsstufen denaturiert. 

Die sp~rlichen vorl~ufigen Angaben fiber Sedimentation und Viskosit~t des inak- 
riven und aktiven A ktin sind aus Tabelle I zu ersehen. 

V 

Werden die zahlreichen L-Myosin-Pritparationen der Sedimentationskurve I der 
mm Hg Fig. I auf ihren osmotischen Druck unter- 

sucht, so steigt der osmotische Druck bis zur 
~,* Konzentration 2.2% yon 0 auf 1.16 mm Hg 
W / (Fig. 6)**. Aus der P/c Kurve (Fig. 7) ergibt 
o,9 _ _  / /  sich ffir P/Cli m "o der Wert 2.05- I O  - 1 ,  d.h. ein 

oo/ Teilchengewicht von 84 ° ooo ( + 33 ooo). 
o.8 g Aus diesem Teilchengewicht und s 2 o  

o,7 / (c = o) errechnet sich D20 (c = o) zu 0.874. io -7. 
a6 , Der vorl~ufige Mittelwert unserer direkten 

0,5 ~ i  I Bestimmung ergibt D2o = o. 9. 10 -7.**. 
o.4 Wird aus dem Teilchengewicht und der 
o~ )4~ ° Sedimentationskonstanten das Achsenverhitlt- 
a2 ~ 1 nis berechnet, so ergibt es sich zu I/~ = lO2. 

Wird das Achsenverh~tltnis auf Grund 
o , t ~ 7 . / ~ ' ¢  der Untersuchungen yon G. V. SCHULZ 28a 

i fiber Mischungsentropie und osmotischen 
0 02 0.4 0.6 08 ~0 f2 ~4 1.6 ~ 20 2.2 

c in Y. Druck berechnet nach der Formel*** * 

~Fig. 6. Osmotischer Druck  yon L - M y o s i n  4 ¢ B 
q : _ _ .  iO 3 

~ A  
so ergibt sich das Achsenverh~ltnis q zu 128. 

* Da  der Ausdruck Myosin sehr h~ufig fiir die Gesamtf rak t ion  und  ihre L6sungen gebraucht  
wird, erscheint  es als eine klare und  kurze Bezeichnungsweise, dies weiterhin zu tun,  das sogenannte  
"kristallisierte'" Myosin als L-Myosin und  die Myosin-Akt in-Komplexe als Aktomyos in  zu bezeichnen. 
Die Ausdriicke Myosin A und  B ffir kurz, bezw. lang extrahier te  Gesamtfrakt ionen wtirden sich gut  
in diese Nomenk la tu r  einffigen. Die allgemeine Annahme  dieses Vorschlages wiirde die Verst~Lndigung 
erleichtern. 

** Die Methodik der " ~ e s s u n g  sehr kleiner osmotischer Drucke"  ist yon H. PORTZEHL OND 
H .  H .  WEBER beschrieben ~5. 

*** Der in den FIAT-Reviews  auf Grund einer einzigen Konzentrat ionsreihe,  die yon G. BERGOLD 
durchgefi ihr t  wurde,  angefiihrte Wer t  fiir Dzo (c = o) yon o.45. lO -7 ha t  sich bei Nachpri i fung der 
Unter lagen als unzuverlAssig erwiesen und muss  fallen gelassen werden,  obwohl er mi t  den Wer ten  
i ibereinst immt,  die PEDERSEN 23 auf miindliche Mittei lung y o n  SNELLMAN, JENOW UND ERDOS an- 
gegeben hat .  

q = Achsenverh~Lltnis; ~ = Dichte des Eiweiss; A ~ p/eli m o, B ~ Zip]c; c = Gramm]Li ter .  
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Bei der ausgezeichneten experimentellen Sicherheit der Sedimentationskonstanten 
und der Kurve des osmotischen Druckes erscheint das Teilchengewicht ~-~ 84 o ooo und 
das Achsenverh~ltnis ~-~ IOO recht 
zuverl~sig. Die auf Grund von p / c . f o - '  

s~o und D2o frfiher 4°, 2s, ss ange- 
gebenen Teilchengewiehte schei- ~5 
nen dagegen einer sorgf~ltigen ~, 
13berprfifung yon D2o zu bedfir- 
fen. Denn die Messungen yon D2o ¢J 
sind nicht nur bisher wider- 
spruchsvoll sondern auch sehr 
empfindlich gegen Beimeng.ungen ~1 
langsamer diffundierender Dena- 
turiemngsformen des L-Myosin. 

Reine Pr~parate yon L- 

~o ~ o 
o , :~:  ">~c 

2 4 ff 8 10 t2 f4 fa t8 2O 

¢ : ~ /L  itor 

Fig. 7. 

8 0  

Myosin scheinen monodispers zu sein. Fig. 8 zeigt ein Sedimentationsdiagramm einer L- 
Myosinl6sung nach Skalenmethode. Berechnet man nach dem Verfahren von BERGOLD 3 
den Betrag, um den sich die Gradientenkurve vom Zeitpunkt Ib i s  zum Zeitpunkt IO 

durch Diffusion verbreitert und addiert diesen 

t0 f9 20 2~ 22 23 24 25 26 2? 28 29 

Fig. 8. Sedimentationsgradienten volt L-Myosin. 
- -  Sedimentationsgradienten gefunden, o-o-o 

berechnet aus Kurve x x und Dzo. 

Betrag zur Breite der Kurve I, so erh~lt man 
die gestrichelte Glockenkurve, die die Gradien- 
tenkurve IO einschliesst. Die gefundene Sedi- 
mentation ist also einheitlicher, als sie unter 
Berticksichtigung des Diffusionseffektes hiitte 
sein diirfen. Der Grund liegt in der Zunahme 
der Sedimentationsgeschwindigkeit mit ab- 
nehmender Konzentration: die durch Diffu- 
sion zurtickgebliebene Teilchen sedimentieren 
infolgedessen schneller und die Gradienten- 
kurve wird infolgedessen schmAler und in 
ihrem vorderen Teil steiler, als sie es auf Grund 
unbeeinflusster Diffusion geworden w~xe. Da 
aber die Konzentrationsabh~ngigkeit beim 
L-Myosin nicht gross ist, und da die experi- 
mentelle Gradientenkurve nicht unbetr~icht- 
lich schm~ler ist, als sie bei reiner Diffusion 
sein mfisste, ist es wahrscheinlich, dass die 
Sedimentationskonstanten aller einzelnen 
Myosinteilchen gleich sind. 

Dass auch die mechanische Beweglichkeit 
aller einzelner L-Myosinteilchen anscheinend 
gleich ist, d.h. die Diffusionskonstante einheit- 
lich ist, geht aus Fig. 9 hervor: Aus der Dif- 
fusionsformel lAsst sich ableiten, class bei 

einheitlicher Diffusionskonstante das Quadrat der Breite der Diffusionsgradientenkurve 
geradlinig vom log der H6he abh~xlgt, in der die Breite gemessen ist. Die Ungest6rtheit 
der Gradientenkurve folgert sich aus ihrer Symmetrie. Die Auswertung zweier beliebiger 
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experimentell gefundener Diffusionsgradientenkurven zeigt (Fig. 9), dass die Quadrate der 
Breiten rechts und links der Symmetrieachse (xl 2 und x~ 2) gleich oder fast gleich sind, und 

ZI. 

o ; % ~  

/ 
, /  

0,6 0,e tO t2 t4 t6 ~e 
tocU 

Fig. 9. x2 = (Breite der Diffu- 
sionsgradientenkurve yon der 

Symmetrieachse aus) ~. 
. . . . .  nachrechts = x12. 
× - x - x  nach links = x~ 2 
ftir 2 verschiedene Gradienten- 

kurven ( I u n d  2). 

dass beide geradlinig von log H abh~ngen. Es handelt sich 
also um st6rungsfreie Diffusion mit einheitlicher Diffu- 
sionskonstante. 

Einheitliche Sedimentations- und Diffusionskon- 
stante aber bedeutet, einheitliche Gr6sse und einheitliche 
Gestalt der einzelnen Teilchen des L-Myosin. 

Fiir diese Gr6sse und Gestalt ergeben sich aus s2o 
und Teilchengewicht und unter der plausibelen Annahme 
eines spezifischen Volumens yon 0.75 folgende Masse: 22 
bis 23 A Dicke bei 2 20o bis 2400 A L~nge fiir quadra- 
tischen bezw. runden Querschnitt. VorlRufige frt~here 
Angaben 4° sind durch diese Werte fiberholt. 

Das fl-Myosin DUBOISSOXS 9 scheint mit dem L-Myosin 
identisch zu sein. Sollte sich das bestAtigen, d.h. sollten 
die Spuren des v-Myosin mit dem L-Myosin nichts zu 
tun haben, so w~ren alle Teilchen des L-Myosin nicht 
nur in Gr6sse und Gestalt, sondern auch in ihrer elektri- 
schen Ladung gleich (vergl. auch SZENT-GY6RGYIZS). 

VI 

An MEYERHOF'S Entdeckung jenes Zusammenhanges zwischen KoUoidik und Stoff- 
weehsel, der durch die Ionisationsw~rme der Proteine gegeben ist, schloss sich die erste 
Periode systematiseher Erforsehung der Muskelproteine an. Sie fiihrte in der Feststellung 
der Weehselwirkungen zwischen Adenosintriphosphat und Myosin zu einem neuen 
Zusammenhang yon Stoffwechsel und Eiweisszustand--- diesmal sogar Zustand gerade 
des kontraktilen Proteins. Dieser Zusammenhang gewann eine eindrucksvolle Aktualit~t 
dadureh, dass sich Myosinf~den auf ATP-Zusatz bei niedriger Ionenst~rke zusammen- 
ziehen und bei h6herer Ionenst~rke wieder ausdehnen (SZENT-GY6RGYI 3~, e). Von neuem 
folgte systematische Proteinforsehung mit dem Ziel einer verfeinerten Analyse gerade 
der kontraktilen Eiweissfraktion. Diese Analyse steht noch in ihren Anf~ngen. Infolge- 
dessen kann der Mechanismus der ATP-Wirkung auf Myosin nut mit Zuriickhaltung 
er6rtert werden: in L6sung besteht er zweifellos in einer reversiblen Verminderung der 
Koh~sionskr~ifte zwischen Aktin und L-Myosin. Das fadenf6rmige Gel dagegen wird 
oftenbar (s.o.) nieht yon ATP sondern yon der Ionenst~rke reversibel beeinflusst. ATP 
seheint nur n6tig zu sein, damit der Faden beim ()bergang yon einer Ionenst~rke zur 
anderen das neue Gleichgewicht wirklich erreicht und nicht in einem falschen Gleichge- 
wicht stecken bleibt. ATP macht offenbar die Fadenmoleki~le beweglich, d.h. es setzt 
aueh im Gel ihre Koh~sionskr~fte herab. Es scheint somit, als genfigte der ATP-Einfluss 
auf die Koh~sionskr~fte des Aktomyosin zur Erkl~rung der bisher vorliegenden Beob- 
achtungen am Gel wie am Sol. Ob dieser Einfluss allerdings das einzige Prinzip tier 
Wirkung ist, muss solange often bleiben wie man nicht weiss, warum Pyrophosphat auf 
Aktomyosinl6sungen ~hnlieh oder gleieh wirkt wie ATP, w~ihrend kS Aktomyosin/aden 
nieht beeinflusst 3~. 

DiG umgekehrte Wirkung, die Wirkung des Myosins auf alas ATP ist einem gewissen, 
vorl~ufigen Absehluss der Erkenntnis zugefiihrt durch diG Entdeckungen yon POLTS 
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UND MEYERHOF ~4. Die ATPase-Wirkung des Myosin ist zusammen mit einer kleinen 
Eiweissmenge abtrennbar, ohne dass die Wirkung verloren geht [ Das ATPase-Ferment- 
eiweiss geh6rt also offenbar nur in soweit zum Myosin~ als es auf den Myosinkomplex 
gebunden ist. Auf Grund der Monodispersit~t dieses Komplexes--eben des L-Myosin-- 
liegt es allerdings nahe anzunehmen, dass es sich hier nicht ur einen zufalligen, sondern 
um einen st6chiometrischen Komplex handelt. 

Und so schliesst heute die Betrachtung der Muskeleiweissk6rper mit dem Namen 
O. MEYERHOIL mit dem sie vor einem guten Vierteljahrhundert begann. 

ZUSAMIVIENFASSUNG 

Im Rahmen eines kurzen zusammenfassenden Berichtes fiber Muskelproteine werden einige 
neue Tatsachen gebracht:  

I. Die Diskrepanz zwischen der parallelfaserigen Struktur  des I-Abschnit tes und dem Fehlen 
von StAbchendoppelbrechung der I-Baude kann erkl~xt werden, wenn man annimmt,  die St~bchen 
best~nden aus dem stark negativ doppelbrechenden N-Protein yon SZENT-GYCSRGYI. In der  I -Bande 
wfirden sich dann die positive StAbchendoppelbrechuug dieses Proteins und seine negative Eigen- 
doppelbrechung gerade aufheben. 

2. Die L-Myosinkomponente und die Aktomyosinkomponenten des Myosin kbnnen sauber  
getrennt  werden. 

3. Es werden ffir die einzelnen isolierten Komponenten Sedimentat ionskonstanten,  ViskositAten 
und Werte ffir die Lichts t reuung angegeben - -  und ebenso die ~nderungen  dieser Werte  bei Zusatz 
yon ATP oder Aktin. 

4. Eine hAufig vorkommende Komponente des Myosin besteht  aus einer scharf  abgegrenzten 
Denaturierungsstufe des L-Myosin. 

5. Aktin und L-Myosin vereinigen sich stufenweise zu Aktomyosinen ganz verschiedener Sedi- 
mentat ionskonstanten.  

6. Das L-Myosin sedimentiert  und diffundiert monodispers. 
7. Das L-Myosinteilchen ist ein St~bchen yon 2 2oo-2 4oo A L~nge und 22-23 A Dicke. 
8. Die beobachteten ATP-Wirkungen k~nnen vorl~ufig sowohl im Sol wie auch im Gel als 

eine reversible Verminderung der Koh~sionskr~fte zwischen L-Myosin und Akt in  befriedigend be- 
handel t  werden. 

SUMMARY 

The information available on muscle proteins is reviewed and in addit ion the following new 
facts are presented: 

I. The discrepancy of the parallel-fibred structure of the I -band and  the  lack of the form 
birefringence might  be explained by  supposing t ha t  the miceUes consist of the strongly negative 
birefringent N-Protein of SZENT-GYORGYI. Thus the positive form birefringence of this protein is 
compensated by  its own negative birefringence. 

2. I t  is possible to separate completely both  components:  L-myosin and actomyosin. 
3. The sedimentat ion constants,  viscosities, and values for l ight scattering of the isolated com- 

pounds are given. The changes of these values produced by  addition of ATP or actin are also indicated. 
4. I t  is shown t h a t  one component  of the myosin which is frequently found consists of a sharply 

limited stage of denaturated L-myosin. 
5- Actin and L-myosin combine step by  step to actomyosins of quite different sedimentat ion 

constants.  
6. The sedimentat ion and diffusion of L-myosin is monodispers. 
7. ~rhe L-myosin particle is a micelle with a length of 2 2oo-2 400 A and a diameter  of 22-23 A. 
8. The observed effects of ATP in sol as well as in gel may satisfactorily be interpreted as a 

reversible weaking of the cohesive forces linking L-myosin and actin. 

P~SUM~ 

Quelques is.its nouveaux sont ddcrits dans un rapport  sur les prot~ines du muscle. 
I. En supposant  que les micelles soient formOes par  la N-protOine de SZENT-GYORGYI ~ rdfraction 

double n~gative, il est possible d'interprOter la discordance entre la s tructure fibrillalre du segment I 
du muscle et  le manque de la rOfraction double, Bans  ce cas, la positivit6 de la rOfraction double 
formale pourra l t  ~tre compensOe par  la nOgativit6 de la rOfraction double propre de la mSme protOine. 

Litevatur  S.  z 4. 



2 4 H . H .  WEBER VOL. 4 (I950) 

2. On  p e u t  s6parer  c o m p l ~ t e m e n t  les deux  c o n s t i t u a n t s  L - m y o s i n e  e t  ac tomyos ine .  
3. Les  c o n s t a n t e s  de s6d imen ta t ion ,  les viscosi t6s  e t  les va leurs  de l ' absorp t ion  a p p a r e n t e  des  

c o n s t i t u a n t s  isol6s son t  d6cri tes .  E n  plus ,  les va r i a t ions  de ces va l eu r s  p rodu i t e s  pa r  l ' add i t ion  d ' A T P  
ou d ' a c t i n e  son t  donn6es.  

4- II es t  d6mont r6 ,  q u ' u n  c o n s t i t u a n t  de la m y o s i n e  f r 6 q u e m m e n t  t rouv6  es t  une  f rac t ion  
e x a c t e m e n t  d61imit6e de L - m y o s i n e  d6natur6 .  

5. L - m y o s i n e  et  ac t ine  se c o m b i n e n t  en  p lus ieurs  6 tapes  f o r m a n t  des  a c t o m y o s i n e s  avec  des  
c o n s t a n t e s  de s 6 d i m e n t a t i o n  c o m p l ~ t e m e n t  diff6rentes.  

6. La  s 6 d i m e n t a t i o n  e t  la diffusion de L - m y o s i n e  son t  monodis~perses. 
7. U n e  par t icu le  de L - m y o s i n e  a une  longueur  de 2 200-2 400 A et  u n  d iam~t re  de 22-23 A. 
8. A l '6 ta t  ac tue l  les effets observ6s  de I 'ATP.  en  so lu t ion  ou en gel, p e u v e n t  6tre interpr6t6s  

c o m m e  une  d i m i n u t i o n  r6versible  des  forces d ' u n i o n  en t re  L - m y o s i n e  et  act ine.  
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