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M U S K E L K O N T R A K T I O N  UND MODELLKONTRAKTION* 

von 

ANNEMARIE W E B E R  

Physiologisches Institut Ti~bingen (Deutschland) 

Es wiire fiir die Analyse der Muskelkontraktion sehr gfinstig, wenn es geliinge, den 
Kontraktionsvorgang yon der Erregung und der Erschlaffung zu i so l i e ren -  und zwar 
experimentell zu isolieren. Infolgedessen versucht diese Mitteilung die Frage zu beant- 
worten, ob der Elementarvorgang bei der ATP-Kontraktion der extrahierten Muskel- 
faser derselbe ist wie bei der Kontraktionsphase des lebenden Muskels. 

Bei der Wasser-Glycerin-Extraktion nach SZENToGYORGYI l verliert der Muskel alle 
Kristalloide und etwa 2o % der Eiweissk6rper 2. Er enthttlt dann noch die Stromafraktion, 
die Actomyosinfraktion und wahrscheinlich zum gr6ssten Teil die Globulin X-Fraktion. 
Der Anteil der Aktomyosinfraktion im Gesamtsystem wtichst von 50% im lebenden 
Muskel auf etwa 65 % durch den Myogenverlust bei der Extraktion. 

Das Modell kann also keineswegs einfach als ein Aktomyosinsystem aufgefasst 
werden. Dass trotzdem das Akt~myosin bei den Leistungen des Modells die Hauptrolle 
spielt, geht daraus hervor, dass F~iden aus hochgereinigtem Aktomyosin grundsiitzlich 
dasselbe leisten. 

Der einzige qualitative Unterschied betrifft den Betriebsstoff der Kontraktion: 
Der Aktomyosinfaden kontrahiert sich ausschliesslich auf ATP, die extrahierte Muskel- 
laser ausserdem auch noch auf ADP-Zusatz, wahrscheinlich, weil bei der Extraktion die 
Myokinase nicht oder nicht vollstAndig entfemt ist. Pyrophosphat ist bei beiden 
Modellen wirkungslos. 

II. 

Beim lebenden Muskel befindet sich das Adenosintriphosphat (ATP) im Innern der 
Faser. Beim Fasermodell dringt es vom Bad her ein und wird dabei gespalten. Die 
ATP-Konzentration nimmt also nach innen ab. 

Wieviel die [ATP] vom Bad bis zum Zentrum der Faser abnimmt, kann aus der 
Umsatzrate A, der Diffusionskonstanten D und dem Radius r berechnet werden - -  und 
zwar nach einer Formel yon MEYERHOF4: 

A 
c = ~ - b r  2 + J  

* Mit Unterstfitzung des Unitarian Service Committee und des Oberlaender Trust. Philadelphia. 
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In  dieser F o r m e l  b e d e u t e t  c die Konzen t r a t i o n  des Bades  u n d  das  ers te  Glied der  
rech ten  Seite die K o n z e n t r a t i o n s a b n a h m e  auf  dem Weg  bis  ins Z e n t rum u n d  J die 
Konzen t r a t i on  im Zen t rum,  falls die Aussenkonzen t r a t ion  gr6sser  ist  als die Konzen-  
t r a t i o n s a b n a h m e  anf  dem Diffusionsweg. 

Se tz t  man  fiir A die Spa l tungs ra t en  ein, d ie  ffir b e s t i m m t e  ATP-Aussenkonzen-  
t r a t i onen  (Spal te  2 der  Tabe l le  I) exper imente l l  gefunden s ind fiir D 4o.  lO -~ cm 2 sec -1 .  
u n d  fiir den Rad ius  25 it ein, so erh~ilt m a n  fiir die A b n a h m e  auf  dem Diffusionsweg 
die  W e r t e  der  Spa l t e  3 der  Tab.  I .  Dann  ist  bei  einer  Dicke der  F a s e r  yon  5o it der  
ATP-Sp iege l  im Zen t rum e twa ~ 1% niedr iger  als aussen (Tab. I ,  Spal te  4)- Man kann  
also den ATP-Sp iege l  als p rak t i s ch  f iberal l  gleich selbst  dann  ansehen,  wenn die Dif-  
fus ionskons tan te  im Modell  2 -  3 ma l  kleiner  sein sol l te  als bei  freier  Diffusion. Bei  e inem 
Fase rb i inde l  yon der  Iofachen  Dicke w~re der  Ab ia l l  der  A T P - K o n z e n t r a t i o n  zum 
Z e n t r u m  bere i t s  i o  I mal  gr6sser, d .h .  die Konzen t r a t i on  im Zen t rum ware  Null .  

TABELLE I 

ABFALL DER ATP-KONZENTRATION VON AUSSEN ZUM ZENTRUM DER FASER 

Temperatur 

o ° C 

20 ° C 

Molare Konzentration 
des ATP im Bad 

7" I04 

I " IO "4 

6. I o  - s  

1.6" IO -s 

I0" I0 "~ 

20"  IO -8  

Abfall der ATP- 
Konzentration von 

aussen zum Zentrum 

1.3" Io -s 
I .  7. i o  -5 
4.0- i o  - 5  

i .  4 .  iO -5  

I5. 5 • IO -5  
I3 .  9 • IO -5  

Abfall der ATP- 
Konzentration 

Aussenkonzentration 

1.9  

1.7 
0 .7  

0 .9  
x .6  

o .7  

IO0 

Die Einzelfaser hat gegeniiber dem Faserbiindel nach SZENT G'C6ROYX 1 noch zwei weitere 
Vorteile. Man erh~lt in einer Anzahl yon F~llen: 

L Besonders hohe Spannungen; 
2. eine besonders hohe Zerreissfestigkeit. 
Beide Vorteile wirken zusammen, weil sich die Modelle in der ATP-Kontraktion h~ufig selbst 

zerreissen. 
Spannung und Festigkeit sind yon Faser zu Faser (je nach dem Grad der Denaturierung) sehr 

verschieden. Infolgedessen gibt das Biindel nur die Mittel- und nicht die Extremwerte der maximalen 
Spannung, und es gibt sogar nur Minimalwerte der Zerreissfest/gkeit; denn die schwRchste Faser 
iibertr~gt beim Zerreissen einen grossen Teil ihrer Spannung auf die l~achbarn, so dass der Riss 
yon Faser zu Faser fortschreitet. 

III. 

W e r d e n  Model l fasem in einer geeigneten L6sung (IO -~ mol  N a t r i n m p h o s p h a t  I : I ,  
PH ~'~6.9, I o  - t  tool  MgCl~ spannungsf re i  ges t reck t  befes t ig t ,  so en twicke ln  sie bei  I8  ° C 
auf  Zusa tz  yon  A T P  Spannungen  bis  4 kg/cms (Fig. I ,  K u r v e  x u. z). Das  is t  die 
Gr6ssenordnung des m a x h n a l e n  Te t anus  der  Warmbl i i t e rmuske ln .  Die Maximal span-  

* Die Diffusionskonstante des ATP verdanke ich Dr HILDE PORTZEHL, 
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nung des Modells ist begrenzt durch Reissen der Faser (Fig. I). Mit steigender ver-  
kiirzung wird die Spannung ann~hernd geradlinig kleiner und erreiclit bei einer Ver- 
kiirzung auf etwa 15-2o% der An- 
fangsl~uge den Wert Null. Infolge 
der s t~keren  Verkiirzung w/ire die 
Arbeit eines Modellfaserwtirfels yon 
I ml mit I6OO g cm oder 3-4" IO-2 
cal. vielleicht sogar etwas gr6sser 
als die Arbeit desselben Volumens 
des lebenden Muskels. 

Dies sind die Leistungen des 
Modells bei 2o ° C und bei optimaler 
Konzentration (5-8.IO-S tool) des 
ATPats. Der Schwellenwert liegt bei 
2.1o -~ mol ATP. Die Schwelle liegt 
also 3 mal niedriger als bei KORE¥'S s 
Faserbffndeln und IO real tiefer als 
bei der Superprlizipitation des Acto- 
myosins y o n  KUSCHINSKY 6. 

Die Spannungen unter ATP 
nehmen rnit fortschreitender Verkiir- 
zung langsamer ab als die durch 
Dehnung erzeugten Spannungen 
ohne ATP (vgl. Kurve I und 2 rnit 
den Kurven 3, 4, 5 d er Fig. I). 
Den gleichen Unterschied finden 
viele Beobachter zwischen dem 
Spannungsl/ingendiagramm des ge- 
dehnten ruhenden Muskels und der 
Kurve der isotonischen Maxima des 
vgl. aber auch BUCHTHALg). 

~/cm2 
4000 

3000 . . . . . .  ~ - -  

//(" 
,ooo--/// 

/ /  

/ 

/ /  
/ ,  i 

20 30 4o 50 ~0 7o s o  ~0 ,00 , , 0 , 2 0 , 3 0  ~ 0  ~;,00 
Fig. I. Abhiingigkeit der Spannung yon der l_~nge, 
registriert bei schrittweiser Verkiirzung der Fasern. 
Ordinate: Spannung in g/cm 2. Abscisse: Relative 

L 
L~nge ~ -  zoo (L 0 = spannungsfreie' L/4nge ohne 

ATP). Kurve I und 2 mit 4.5-7.5-io -8 tool. ATP: 
Kurve I Maximalwerte, Kurve 2 Durchschnitt durch 
mehrere Fasern, ~ × + gerissene Fasern. Kurve 3, 
4 und 5 ohne ATP bei Verkiirzung nach vorange- 

gangener Dehnung. 

aktiven Muskels (REICHEL ~, WALLACE O. FENN 8, 

IV. 

Die Spannungen sind immer registriert bei fortschreitender Verkfirzung der Faser. 
Dies wird betont, weil bekanntlich beim lebenden Muskel im aktiven (erregten) wie irn 
inaktiven (ruhenden) Zustand zu derselben relativen Liiaage verschiedene Spannungen 
gehSren - - j e  danach, ob die betreffende L~uge durch Verkfirzung yon einer gr6sseren 
oder durch Dehnung yon einer kleineren Liinge her erreicht ist. 

Es ist eine offene Frage, ob diese verschiedenen Spannungen bei gleicher relativer 
L/inge sich in endlichen Zeiten durch elastische Nachwirkung in einer rnittleren Gleich- 
gewichtsspannung ausgleichen. Diese Frage l~s t  sich beim lebenden aktiven Muskel 
infolge der begrenzten Dauer einer unermiideten Kontraktion experimentell nicht 
sauber entscheiden. Fig. 2 zeigt, dass das Modell unter ATP bei derselben relativen 
L~nge viel h6here Spannungen entwickelt, wenn es gedehnt wird, als wenn es sich 
verktirzt. Dieser Unterschied wird gr6sser bei Vergr6sserung der Geschwindigkeit yon 
Verkiirzung und Dehnung. Das ist bei der Kontraktion des lebenden Muskels ebenso 

Literatur  S. 224. 
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Fig. 2. AbhRngigkeit der  Spannung v o n d e r  L~nge beim 
Nachlassen (release) und  anschliessender Dehnung (stretch) 
auf die AnfangslRnge der Faser. Ordinate:  Spannung in g/cm =. 
Abscisse: Relat ive L~nge. Kurve z bei einer Geschwindigkeit 
des Nachlassens yon 2 %  der LRnge/sec. Kurve 2 yon o.16%/ 
sec, Kurve 3 bei einer Geschwindigkeit des Dehnens yon 
o.o5%/min,  Kurve 4, 5, 6, 7 yon ~ 1.5%/min. Die langsamen 
L~ngen~nderungen erfolgten nicht  kontinuierl ich sondern in 
Abs~tzen. Nach jedem Absatz wurde solange abgewartet,  bis 
die Zeit yon Beginn der L~ngen~nderung der unter  Kurve 2 

uud 3 angegebenen Geschwindigkeit entsprach. 

(LEVIN UND WYMAN1°). Fig. z zeigt abet ausserdem, 
dass die Spannung des Modells nach Verkfirzung und 
anschliessender Dehnung auf die relative Ausgangs- 
l~uge selbst nach I I  Stunden noch 25% h6her ist als 
die anf~ngliche Spannung. 

V° 

Wird ein Muskel w~hrend eines isometrischen Te- 
tanus pl6tzlich so losgelassen, dass er sich mindestens 
um ~ IO% verkiirzen kann, so nimmt dabei die 

L/~;loo Spannung nicht einfach auf die isometrische Gleichge- 
wichtsspannung der neuen L~nge ab. Die Spannung 

bricht vielmehr vollst~udig zusammen und entwickelt sich dann neu. Bis die Gleich- 
gewichtsspannung der neuen L~nge erreicht ist, dauert bei einer Verkiirzung um 
zo% ~ o.I 5 sec, bei einer Verkiirzung um 3o% ~'~ o.4 sec. Das ist das HILL'sche "quick- 
release recovery"-Ph~omen beim Tetanus des Froschmuskels zl. Grunds~ttzlich der 
gleiche Vorgang findet auch bei Einzelzuckungen statt 12. 

Wird einer Modellfaser in isometrischer ATP-Kontraktion pl6tzlich elektromag- 
netisch eine Verkiirzung um 5-zo% erlaubt, so fmdet sich auch hier d ~  HILL'sche 
"quick-release-recovery"-Ph~- mm 40 
nomen - -  nur dauert es hier ] I ~'a~er f / viele Sekunden (Fig. 3). Auch 
hier dauert der Vorgang mit 3c / a 

abnehmender Endl~xlge der ~ ,  

Faser l~inger. 2o - ! 
Fig. 3. "Quick release recovery" / 
Ph~nomen und "recovery"-Ge- T 
schwindigkeit.  Ordinate:  Spannung 10 / 
in  ram- Ausschlag des Lichtzeigers. 
Abscisse: Zeit in  Sekunden. Obere 
Reihe:  Faser z. Links: Release yon 0 
92 auf 82% der Anfangsl~nge. 
Rechts:  yon 75 au~ 65%. Untere 
Reihe:  Faser 2. Links:  Von 7z auf 
67%.  Rechts:  Von 55 auf 5o%. 20 
Linhe  Seite: Die Fasern wurden 
eine Minute nach Zugabe des ATP 1 
losgelassen, bevor die Spannung fO p 
ro l l  entwickelt  war. Infolgedessen 
entwickelt  sich nach dem Loslassen 
eine h6here Spannung als vorher. 0 

0 
Litevat~r S. 224. 
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Im Modellversuch h~.ngt aber die Geschwindigkeit der neuen Spannungsentwicklung auch dann 
vonder  Faserl/inge nach dem "release" ab, wenn die Verkiirzung im "release" selbst bei allen Faser- 
1Angen gleich ist (Faser x a und b Io%, Faser 2 a und b 5~/o). In den bisher vorliegenden Versuchen 
am Skeletmuskel finder sich eine geringe Endl/inge nur als Folge eines gr6sseren "release". 

Das  "quick-re lease- recovery"-Ph~inomen ist  fiir den " a k t i v e n "  Z u s t a n d  bezeich- 
nend.  W i r d  ein i nak t ive r  Muskel oder  eine inak t ive  Modellfaser (ohne ATP) durch  
Dehnung  gespannt ,  so I/illt be im Loslassen (release) die Spannung  nu r  wenig un te r  den 
neuen Gleichgewichtswert .  Dieser wird  dann  durch  geringe elast ische Nachwi rkung  er- 
reicht .  Der  Untersch ied  zwischen ak t i vem und  i n a k t i v e m  Z us t a nd  wird anschaul ich  
durch  Vergleich der  Kurven  1, 2, 3 der  Fig.  4. 
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Fig. 4. Wiederanstieg der Spannung (recovery) nach Loslassen (release) der Fasern. Ordinate: Span- 
hung in Prozenten der Anfangsspannung. Abscisse: Relative LAnge. Kurve i : Gedehnte Faser ohne 
ATP. Kurve 2: Ungedehnte Faser mit ATP. Kurve 3: Faser nach Wiederauswaschen des ATP. 
Vf = Spannungsabfall wAhrend des release, a = ATP-Kontraktion, b = erste recovery, c = zweite 

recovery. 

VI. 

W i r d  das  A T P a t  aus  einer Fase r  in K o n t r a k t i o n  ausgewaschen,  so b le ib t  die Span-  
hung  der  K o n t r a k t i o n  wei tgehend e rha l t en :  Sie fiillt im Mit te l  um 25 % des jeweil igen 
Wer te s  (13 Versuche).  W i r d  nun abe t  eine Verki i rzung er laubt ,  so fiillt die Spannung  
mi t  der  Verk/ i rzung wieder  eben so stei l  ab  wie vor  der  ATP-Gabe .  Auch  das  "quick-  
re lease- recovery"-PhAnomen is t  wieder  verschwunden  (Kurve  3 der  Fig.  4). Die Ver- 
ki i rzungsf i ihigkei t  der  A T P - k o n t r a h i e r t e n  Fase r  is t  ver loren gegangen:  Fase rn  yon 9 ° % 
Liinge verki i rzen sich nach  Auswaschen im Mit te l  n u t  noch auf  84% bei  15-18 ° C s t a t t  
auf  15 -2o% wie un te r  A T P  (7 Versuche).  

Beim lebenden gereizten Muskel wird  der 0 b e r g a n g  aus  dem inak t iven  in den 
ak t iven  Z u s t a n d  des kon t rah ie r t en  Pro te ins  auch dadurch  gekennzeichnet ,  dass die 
M omen tan -Dehnba rke i t  a b n i m m t :  Auf  eine pl6tzl iche Dehnung  s te igt  in a k t i v e m  
Z u s t a n d  die Spannung  15-3o % h6her  als  im i n a k t i v e m  Zustand.  Dieser ak t i ve  Z u s t a n d  
beg inn t  in der  Mi t te  der  Latenz .  (A. V. HILL) 12a, 1~. 

Literatur S. ~24. 
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Bei der Modellfaser im aktiven (mit ATP) und inaktiven Zustand (ohne ATP) ist 
es umgekehrt: Die Spannungszunahme bei elektromagnetischer Dehnung (urn I-2%) 
ohne ATP ist 3o-4o% (im Mittel yon 8 Versuchen 36%) h6her als mit ATP (Fig. 5). 

Ausserdem fallt die Spannung in Gegenwart yon ATP steiler wieder ab (Fig. 5). 
Dies ist vielleicht beim aktiven Muskel ebenso. Doch ist es auf Grund der Kurven yon 
A. V. HILL 1~ nicht sicher zu entscheiden. Der nachtr~igliche Spannungsabfall scheint 
bei der Modellfaser unter ATP dem Abfall beim Muskel einigermassen gleich zu sein. 
Bei der Modellfaser ohne ATP ist er dagegen wesentlich geringer. Der nachtr~igliche 
Spannungsabfall betr~igt bei der Faser ohne ATP im Mittel yon 8 Versuchen 35 %, bei 
der Faser mit ATP 6o%. Er ist auf den HILL'schen Muskelkurven ls¢ bis zu Werten 
-~ 50 % zu verfolgen, ohne dass das Ende des Spannungsabfalls ann~hernd erreicht zu 
sein scheint. 
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Fig. 5. Stretch (2.2%) mit  nachfolgendem release, x. mit  ATP, 2. nach Auswaschen des ATP. Ordinate: 
Spannung in g/cm =. Abscisse : Zeit in Minuten. 

Die aussergewbhnlich geringe Ftihigkeit des ATP-freien Fasermodells zu elastischen Struktur- 
ver~nderungen fiihrt schliesslich auch noch dazu, dass dieses Modell nicht wieder zur Anfangs- 
spannung zurtickkehrt, sondern darunter bleibt, wenn auf den "stretch" ein gleich grosses "release" 
folgt - -  im Gegensatz zu dem Modell mit  ATP (vgl. Fig. 5). 

VII. 

Bei einem ruhenden schwach gespannten Muskel nimmt die Spannung mit stei- 
gender Temperatur eine Spur zu (vgl. dazu Kurve 5 der Fig. 6 nach JOSENHANSZ3). Wird 
der Muskel tetanisch so gereizt- durch passende Wahl der Frequenz je nach der 
Temperatur--, dass die Entwicklung des vollen Kontraktionszustandes mbglichst 
wenig yon Erschlaffungsvorg~ngen gestbrt wird, so nimmt die Spannung mit der 
Temperatur etwa 5 mal so stark zu (vgl. Kurve 4 der Fig. 6 naeh A. V. HILL12). 

Auch die SpaImung der unkontrahierten Modellfaser w~ichst ein wenig mit steigen- 
der Temperatur. Auch bei der Modellfaser nimmt die Temperaturabh~ingigkeit der 
Spannung in der isometrischen Kontraktion stark zu. Die Temperaturabh~ingigkeit 
wird umso gr6sser, je h0her die ATP-Konzentration ist, bis zur optimalen ATP-Konzen- 
trat ion- d.h. der Konzentration, bei der die gestreckte Faser bei ann~ihernd lo°C 
ihre maximale Spannung entwickelt. Bei diesem Optimum nimmt die Spannung mit 
der Temperatur sogar wesentlich st~irker zu als beim Muskel (vgl. Kurve i der Fig. 6). 

Lite~,atu,, S. 224. 
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Mit steigender Konzentration des zugesetzten ATPats /indert sich ausserdem die Form der 
Kurven: In niedrigen ATP-Konzentrationen ist Ahnlich wie beim Muskel die Spannungszunahme bei 
Temperaturen dicht fiber o ° C wesentlich steiler als bei h6heren Temperaturen (Kurve 2 der Fig. 6). 
Dies gilt nicht nut ffir die Mittelwertskurve, sondern fiir jede einzelne der 6 Fasern. Bei optimaler 
Konzentration dagegen ist der Spannungszuwachs im gesamten untersuchten Temperaturbereich 
yon o-20 ° C gleich (Kurve I, Fig. 6). 
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Fig. 6. Abh~ngigkeit der Spannung von der Temperatur. Ordinate: Spannung in % der Spannung 
bei zo ° C. Abscisse: Temperatur. Fasermodell: Kurve 1 Faser unter 3" lO-3 mol. ATP (Mittelwert 
aus 5 Kurven) Kurve 2 Faser unter 3-5 '  lO-4 mol. ATP (Mittelwert aus 6 Kurven), I~urve 3 Faser 
ohne ATP. Lebender Muskel (Frosch): Kurve 4: Tetanus (A. V. HILL), Kurve 5 ruhender Muskel 

(w. Joss~H^NS). 

VIII. 

Ein Vergleich des aktiven (unter ATP) und inaktiven (ohne ATP) Zustandes des 
Modells rnit dem aktiven und inaktiven Zustand des Muskels zeigt grosse zum Tell voll- 
kommene Ubereinstimmung zwischen beiden Systernen (vgl. Tab. II). Die Abweichungen 
sind gr6sstenteils so, dass der aktive wie der inaktive Zustand beim Modell extremer 
ist als beim Muskel: Die isometrische Maxirnalspannung fiillt mit zunehmender Ver- 
kfirzung beim aktiven Modell langsamer ab Ms beim aktiven Muskel. Eine entsprechende 
Spannung durch Dehnung der inaktiven Systeme ffillt mit der Verkiirzung beim Modell 
steiler ab als beim Muskel (Fig. 4). Der hohe thermische Spannungskoeffizient (fl)* des 
aktiven Zustandes ist beirn Modell h6her als beim Muskel, der niedrige /~-Wert des 
inaktiven Zustandes ist beim Modell noch niedriger als beirn lebenden Muskel (Tabelle II, 
Reihe 6). Die elastischen Nachwirkungen sind im inaktiven Zustand viel kleiner als irn 
aktiven Zustand. Sie sind aber beim inaktiven Modell noch wesentlich geringer als beim 
inaktiven Muskel (Fig. 4). 

Die ausserordentliche Rigidit~t des inaktiven ModeUs erkl~rt wahrscheinlich auch 
den einzigen qualitativen Unterschied zwischen Muskel und Modell: Den entgegen- 
gesetzten Erf01g bei pl6tzlicher Dehnung (vgl. Reihe 7 der Tabelle II). Er diirfte darauf 
beruhen, dass bei Dehnung die Spannung des inaktiven Moddls stiirker zunimmt als die 

A K  i 
* f l =  " - -  ( K =  Kraft, T =  Temp.) A~ K 

L i t e ra tur  S .  ~2 4.  
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TABELLE II 
ZUSAMMENFASSUNG 

Kontrahiert oder aktiv nicht Kontrahiert oder inaktiv 

Fasermodell Muskel Fasermodell Muskel 

~aximale Spannung 4 kg 2-1I kg o o 
/ 

Ylaximale Verkiirzung 80% 6o% ub o o 

~uick release SpannUng f~llt auf Null u. ent- Spannung f~illt wenig u. nur 
wickelt sich vollst~ndig neu geringe elastische Nachwirkung 

Dauer der recovery 60" O.X5 roll 

zwischen 0--5 ° C 0.08 0.027 I I  0.003 0.00518 

~,nstieg der Spannung 
auf Dehnung < inaktiv > inaktiv > inaktiv < inaktiv 

S p a n n u n g  des inak t iven  M u s k d s .  Er  scheint  n icht  darauf  zu beruhen,  dass die Span-  
nungszunahme  des ak t iven  Modells zu klein ist, sondern dass die Spannungszunahme  
des inak t iven  Modells zu gross ist - -  im Vergleich mit  dem lebenden Muskel. 

Es sieht also aus, Ms ffikrten an  sich gleichartige Vorg~inge beim ~ b e r g a n g  zwischen 
inak t ivem u n d  ak t ivem Zus t and  be im ModeU zu ext remeren E i n d p u n k t e n  als im Leben.  
Diese vermut l ich  gleichartigen Elementarvorg~nge  b rauchen  ausserdem im Modell mehr  
Zeit. (Vgl. Reihe 5 der Tabelle 2). Wird  indessen berficksichtigt,  dass der Z e i t b e d a r f -  
z.B. der Spannungsen twick lung  in  der "recovery"  - -  be im ModeUfaden aus gereinigtem 
Aktomyos in  noch 5 mal  gr6sser ist 8 als bei  der ext rahier ten  Psoasfaser, so scheint  es, 
als manifest iere sich fiberall der gleiche E lementa rvorgang  - -  nu r  in  Systemen,  die vom 
FadenmodeU fiber das Fasermodel l  zum Muskel immer  vol lkommener  werden, besonders 
ira Hinbl ick  auf die Geschwindigkeit  aUer Ver~tndemngen. 

D a n n  aber muss auch behn  lebenden Muskel A T P  der Betriebsstoff sein, der un -  
mi t t e lbar  die Kon t r ak t i on  verursacht .  

METHODIK 

x. PTtVparation und Ko~rolle d~r Einzsl/c~sr 
Der Psoas eines frisch get~teten Kaninchens wird bis zur ErschSpfung mit Hilfe eines Induk- 

toriums gereizt, um die Kontrakturen zu vermeiden, die sonst beim Einlegen in die Extraktions- 
fliissigkeit auftreten. Nach Abpr~parieren des oberfl~chlichen Bindegewebes werden Bfindel yon 
I-2 mm Dicke hergestellt, m6glichst ohne die Fasern zu zerren. Die Bfindel kommen ffir x2-24 h 
in das 5o-Ioo fache Volumen einer L6sung von 3O~/o Glycerin, o.oI tool Natriumphosphat (I:I), 
PH 7 .o yon o ° C. Weiterhin werden sie in einer 96~/oigen Glycerinl6sung, o.oi mol Natfiumphosphat 
(primer: sekund~r 1.5: i) PH ~ 7.I bei o°C aufbewahrt. Der Zeitraum, in dem noch beiriedigende 
Spannungen auftreten, variiert zwischen I-3 Wochen. 

Die Einzelfasern werden unter dem binokularen Mikroskop pr~rariert in einer L~sung yon 
5o~oigem Glycerin, o.oi tool Natriumphosphat (i:x), PH 7 .0 --friihestens nach I2 h Aufenthalt in 
96%igem Glycerin. Das Alter der Kaninchen soll zwischen 8 und i2 Monaten liegen. Wenn die 

Literatur S. 224. 
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Kaninchen zu jung sind, reissen die Fasern zu leichL, wenn sie zu alt sind, sind die Fasern zu dick. 
Die Fasern werden unter dem Polaxisationsmikroskop auf die Einheitlichkeit ihrer Doppelbrechung, 
d.h. auf die Intakthei t  ihrer Feinstruktur gepriift. Sie werden ebenfalls in der 96%igen Glycerin- 
16sung aufbewahrt.  

Fiir den Versuch wurde der Durchmesser der Faser mit  dem Okularmikrometer an mindestens 
Io verschiedenen Stellen der Faser gemessen. Zahlreiche Kontrollen zeigten, dass bei diesem Mess- 
verfahren der Mittelwert der gemessenen Breite mit dem Mittelwert der Abst~nde zwischen Ober- 
und Unterfl~che der Faser iibereinstimmt. 

2. L6sungen 
Das Bad im Versuch enth/~lt eine o,oi tool Natriumphosphatl6sung (I:I) ,  PH 6.9, die gleich- 

zeitig an MgC12 M.  IO -s ist. Dieser L6sung wird dann nach Bedarf Natrium-ATPat - -  in wech- 
selnder K o n z e n t r a t i o n -  in derselben Pufferl6sung g e l 6 s t -  hinzugefiigt. 

Das ATPat  s tammt yon Henning und Co., Hamburg, und yon Rohm & Haas, New York. 
FOr alle quanti tat iven Versuche wurde das Natrium-ATPat yon Rohm & Haas mit  einer garantierten 
Reinheit yon 99% verwandt. 

Der PH aUer L0sungen wurde mit der Glaselektrode kontrolliert. 

3. Die Messung yon Spannung und L~nge 
Geschieht mit  Hilfe eines Apparates, der im Pdnzip  eine Verkleinerung des Dynamo-Dilato- 

meters yon W6nLISCn 14 fiir mikroskopisehe Objekte darstellt  (Fig. 7) : 

i 

Torsb. ~-~ 

o ,o ',_,,/ N . ,  

...... ............ I111 ., 
I - = c = ,  [ ]  

Orol 

Fig. 7. Dynamo-Dilatometer fiir Einzelfasern von oben gesehen. Die Grundplatte (Grpl), die auf dem 
Mikroskoptisch aufgeschraubt ist, trRgt auf einem senkrechten Metallstab (I) die Halteplatte (HP), 
die mit  der Mikrometerschraube (Mz) an dem Metallstab (i) herauf und herunter geschraubt werdeu 
kann. An der Halteplatte ist das Torsionsband (To~'sb.) mit dem Spiegel (Sp) und der PrRparate- 
klemme (a) befestigt. Auf der Halteplatte (HP) ist mit  einer Mikrometerspindel (M~) verschieblich 
befesfigt eine Tr~gerplatte (2). Sie tr~gt die Blattfeder (B]), an der die Pr~parateklemme (b) sitzt. 
Sie tr~gt ferner - -  durch die Mikrometerspindel (Ms) verschieblich gemacht - -  den Elektromagneten 

(EM) und in starrer Verbindung den Gegenanschlag (GA). 

Das eine Ende der Faser (Fa) sitzt in einer Klemme, die durch ihre Befestigung an einem 
Torsionsband mit  Spiegelchen als Spannungshebel wirkt. Das andere Ende der Faser sitzt in einer 
starren Klemme, deren Abstand yon der ersten Klemme durch die Mikrometerspindel (Mi) variiert 
werden kann. Der staxren Klemme k6nnen rapide Bewegungen aufgezwungen werden, indem ein 
Elek~omagnet  die tragende Blattfeder (B]) pl6tzlich anzieht oder loalRsst, sodass sie an den Gegen- 
anschlag (G.4) zuriickschl~gt. Die Gr6sse dieser Bewegung kann variiert werden durch Verschiebung 
des ElektTomagneten mit  der Mikrometerspindel (M4) und durch Verstellen der Anschlagsschraube 
an Gegenanschlag. 

Die Pr~parateklemmen (a und b) fiihren senkrecht nach unten in ein Glassch~lchen fiir das Bad. 
Bei der ausserordentlichen Empfindlichkeit der Pr~parate gegen Metallspuren miissen die 

Backen der Klemmen aus Kunststoff hergestellt sein. Das Bad ist seitlich und yon unten yon einem 
Temperaturbad mit  Wasserdurchlauf ungeben. Die Temperatur wird durch kleine Thermometer im 
Bad und im Temperatursystem kontrolliert. 

Die Abstands~nderungen der beiden Pr~parateklemmen werden an einer Millimeterskala grob 
und an der Trommel der Mikrometerspindel (3//2) /ein abgelesen. Die Spannungs~nderungen werden 
als Ausschl~ge des Lichthebels auf einer Millimeterskala in 2.2o m Entfernung abgelesen (I mg 

3 ram) oder fotokymographisch registriert. 
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Die Anordnung is t  frei von thermischen Fehlern, aber n icht  streng isometrisch. Die kleinen 
L~ngen~tnderungen, die mi t  einer Spannungs~nderung zwangsl~ufig verbunden sind, wurden bei der 
Zuordnung yon der Spannung zur L~inge rechnerisch beriicksichtigt. 

Fiir  die Einzelfaser sind die Oberfliichenspannung des Bades und  Str6mungen im Bad bereits 
deutl iche mechanische Beanspruchungen. Infolgedessen wurden Anderungen- etwa der ATP-Konzen- 
t ra t ion  du tch  vorsichtiges Absaugen und Wiederauffiillen so bewerkstelligt, dass die Faser dauernd 
untergetaucht  blieb. 

H e r r n  P ro f .  H .  H .  W E B E R . b i n  i ch  zu  D a n k  v e r p f l i c h t e t  f i i r  d ie  A n r e g u n g  zu  d i e s e r  

A r b e i t  u n d  f i i r  h a u f i g e  B e r a t u n g .  D e m  U n i t a r i a n  Se rv i ce  C o m m i t t e e  u n d  d e m  O b e r -  

l a e n d e r  T r u s t ,  P h i l a d e l p h i a ,  h a b e  i ch  s e h r  f i i r  i h r e  g rossz i ig ige  U n t e r s t i i t z u n g  z u  d a n k e n .  

I c h  s c h u l d e  f e r u e r  D a n k  d e r  F i r m a  H e n n i n g  & Co., H a m b u r g ,  f i i r  A T P - G a b e n  u n d  

H e r r n  M e c h a n i k e r m e i s t e r  NAGEL, T t i b i n g e n ,  f i i r  s t e t e  H i l f s b e r e i t s c h a f t  b e i  d e r  K o n -  

s t r u k t i o n  u n d  Pf l ege  d e r  A p p a r a t u r e n .  

ZUSAMMENFASSUNG 

I. Wird  als Kontrakt ionsmodell  die mi t  3O~/o Glycerin extrahierte  Einzelfaser verwendet, so 
erh~tlt man hShere Maximalwerte der ATP-Spannung und  der Zerreissfestigkeit als beim extrahier ten 
Faserbiindel.  

2. Solche Fasern entwickeln eine Spannung yon etwa 4 kg/cm~ in B~dern yon einer Ionenst~irke 
yon o.o87/~, PH 6.9, 5" IO-S mol ATP bei 20 ° C. Dies gilt  fiir ihre Gleichgewichtsl~tnge ( ~  o.8 der 
Ruhel~tnge in situ). Beim ~rberschreiten dieser Spannung zerreisst sich die Faser selbst. Die Spannung 
f~llt mi t  steigender Verkiirzung ann~thernd geradlinig und wird Null  bei i5-2o~/o der Anfangsl~tnge. 

Ohne ATP f~llt die durch Dehnung erzeugte Spannung mit  der Verkiirzung viel steiler ab. 
3. Das "quick-release-recovery" Ph~tnomen des te tanischen Muskels t r i t t  am Modell unter  ATP 

in der gleichen, vielleicht sogar noch etwas st~irkeren Auspr~tgung auf. Es fehlt  vSllig beim ATP- 
ireien Modell. 

4. Die minimale  Temperaturabhangigkei t  der Spannung des ATP-freien Modells wachst be- 
t racht l ich w~thrend der ATP-Kontrakt ion.  Das gleiche gilt  bei der Kontrakt ion des ruhenden Muskels. 

SUMMARY 

i. When  a single muscle fibre extracted wi th  3O~/o glycerol is used as a model of contract ion 
instead of a fibre bundle  higher max imum values of tension and resistance to tearing are obtained. 

2. Such fibres develop a tension of about  4 kg/cms in solutions of ionic-strength of o.o87/u, 
PH 6.9, 5" Io-S tool ATP a t  20 ° C. This  applies to  thei r  equi l ibr ium length (o.8 of the rest  length  
in situ). If th is  tension is exceeded the  fibre breaks. Wi th  increasing shortening the  tension drop 
approximately  linearly, becoming zero a t  I5-2O~/o of the  original length. 

Wi thou t  ATP the  tension produced by  stretching drops much more steeply wi th  shortening. 
3. If  ATP is applied the  model shows the "quick-release-recovery"-phenomenon of the te tanic  

muscle in  the  same, or perhaps even stronger manner.  The model wi thout  ATP does not  show the 
phenomenon a t  all. 

4 .  The minimal  dependance on temperature  of the  tension of the  model wi thout  ATP increases 
considerably during ATP-contraction.  The same occurs when the  muscle a t  rest  contracts.  

RI~SUMI~ 

I. Quand on emploie comme module de contract ion une fibre isol~e extrai te  avec de la glycerine 
de 3o~/o, on obt ient  des valeurs maximales de la tension ATP et  de la r6sistance contre la rupture 
plus 61ev6es que celles obtenues en employant  des fibres fascicul6es extraites. 

2. De telles fibres d6veloppent une tension d't~ peu pros 4 kg/cms duns des bains d 'une force 
ionique de 0.087/~, PH 6.9, 5" IO-8 tool ATP, ~t 20 ° C. Cela s 'applique ~ la longueur d'6quilibre ( ~ o . 8  
de la longueur au repos "in situ"). En d6passant cette tension, la fibre se d6chire d'elle-m~me. La 
tension baisse d 'une mani~re ~ peu pros rectiligne quand le raccourcissement augmente,  6 tant  nulle 
quand la fibre a z5-2o~/o de la longueur initiale. 

Sans ATP la  tension produite par  di la ta t ion baisse plus abrup tement  avec le raccourcissement. 
3. Le ph6nom~ne "quick-release-recovery" du muscle t6tanique se produi t  sur le module soumis 
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k I'ATP, de la m~me mani~re prononc6e ou peut-~tre m~me d'une mani~re encore plus forte. I1 fair 
compl&ement d6faut quand le mod&le est d6pourvu d'ATP. 

4. Le minimum de d~pendance de la temp6rature de la tension, quand le module est d6pourvu 
d'ATP, accrott consid6rablement durant la contraction par I'ATP. II en est de m6me pour la con- 
traction du muscle au repos. 
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