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DIE  VERKI~IRZUNGSGESCHWINDIGKEIT UND 

D E R  N U T Z E F F E K T  D E R  ATP-SPALTUNG W ~ H R E N D  D E R  

KONTRAKTION DES FASERMODELLS* 

I. MITTEILUNG 

von 

G. U L B R E C H T  OND M. U LBRECH T 

Physiologisches Institut der Universitat Ti~bingen (Deutschland) 

Es ha t  sich gezeigt, dass Actomyosinsysteme erschlattt sind, wenn sie mit  Adenosintr iphosphat  
(ATP) verbunden sind, und dass sie sich kontrahieren, sobald sie das gebundene ATP spalten 1-5. 
Dies gilt in gleicher Weise fiir Aktomyosin aus Skelettmuskeln und aus glatten Muskeln 5. Also ist 
die Energie der ATP-Spal tung die Energiequelle der Kontrakt ionsphase des Arbeitszyklus. 

Infolgedessen fragen wir, wie gross der Nutzeffekt bei der Verwertung der ATP- 
Spaltungsenergie ist ? Wird dieser Nutzeffekt ausserdem bei verschiedenen Temperaturen 
gemessen, so gestattet seine Kenntnis die Entscheidung folgender Streitfrage: Die 
Leistung der Aktomyosinsysteme ist temperaturabh~ingig; denn diese Systeme ent- 
wickeln bei niedriger Temperatur weniger Spannung als bei h6herer Temperatur 1-12. 
Das gleiche gilt ffir die Verkfirzungsgeschwindigkeit. Die Temperaturabhlingigkeit der 
Spannung ist nun einerseits von SZENT GY/)RGYI und seinem ArbeitskreisT,% 11,13,14 als 
Ausdruck eines reversiblen thermodynamischen Gleichgewichts angesehen worden, 
w~ihrend andere Autoren 15, le diese Temperaturabh~ingigkeit als Ausdruck eines tempe- 
raturabh~ingigen station~iren Zustandes der ATP-Spaltung ansehen. Die mechanische 
Leistung bei tiefer Temperatur sei kleiner, weil die Spaltungsrate des ATP kleiner ist. 
Und ein Faktor dieser verkleinerten mechanischen Leistung w~ire die verkleinerte 
Spannung. Die zweite Vorstellung w~ire quantitativ bewiesen, wenn die mechanische 
Leistung mit fallender Temperatur in gleichem Masse abnimmt wie die Geschwindigkeit 
der ATP-Spaltung, d.h. wenn der Nutzeffekt der ATP-Spaltung temperaturunabh~ingig 
ist. 

II 

Die mechanische Leistung ergibt sich aus der Gr6sse der Spannung und der Geschwindigkeit 
der Verktirzung. Die richtige Messung beider GrOssen setzt voraus, dass die Pr~parate im ganzen 
Querschnit t  mit  ATP durchtrAnkt sind und ATP spalten. Denn ein ATP-freier Kern n immt  an der 
Spannung nicht tell und bremst  die Verkfirzung der aktiven Randschichten,  weil er s tarr  ist und 
bei der Verkiirzung gestaucht  werden muss.  

Die Verkiirzungsgeschwindigkeit hiingt v o n d e r  relativen Spannung ab. Die relative Spannung 
gibt die Spannung (P), unter  der die isotonische Verktirzung erfolgt, als Bruchteil  der maximalen  
isometrischen Spannung (Po), die unter  den gleichen Versuchsbedingungen erreicht werden kann.  

* Mit Unterstf i tzung des Unitar ian Service Committee und des Oberlaender Trust ,  Philadelphia. 
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W e n n  die isotonische S p a n n u n g  den W er t  der  m a x i m a l e n  S p a n n u n g  erreicht,  d .h .  wenn  P/Po = 
I wird, wird die isotonische Verk i i rzungsgeschwindigke i t  = o. 

Da  die m a x i m a l e  $ p a n n u n g  Po yon Ak t omyos i np r / i pa r a t  zu Ak tomyos inp r / i pa r a t  s c h w a n k t  - -  
je nach  dem Grad der D e n a t u r i e r u n g -  muss  Po fiir jede Messung  der i so tonischen Verkt i rzungs-  
geschwindigke i t  b e s t i m m t  werden.  Infolgedessen m u s s  das  Ak tomyos inp r / i pa r a t  so gewS~hlt werden,  
dass  es sich n ich t  durch  die E n t w i ck l ung  m a x i m a l e r  S p a n n u n g  selbst  zerreisst.  

Aus  allen diesen Grt inden wird als Pr i ipara t  ein sehr  dtinnes.  "vVasser-Glycerin-extrahiertes 
FaserprXpara t  au s  dem gelben Adductor yon Anodonta gew~hlt .  Die Spa l tungs ra t e  ffir A T P  ist  e twa  
5 ma l  kleiner als die Spa l tungs ra t e  des Ske le t tmuske l s :  das  bedeute t ,  die Grenzsch ich td icke  fiir das  
E indr ingen  des A T P  ist  en t sp r echend  ( l / 5 m a l )  gr6sser  ~. Es  k6nnen  leicht sehr  dt inne Fase rn  (25 # -  
5 ° / , )  pr~,pariert werden,  und  diese Fase rn  zerreissen auch  un t e r  m a x i m a l e r  S p a n n u n g  (bis zu 5 kg cm -2) 
nicht .  Ffir solche Pr~iparate betr~igt die op t imale  A T P - K o n z e n t r a t i o n  (FATPI) 3 '  IO-3 mS- Ffir diese 
[ATP] e r rechne t  sich nach  der  Formel  von  MEYERHOF UND SCHULZ 17 ein Grenzdu rchmesse r  von  
fiber 60/z bei o ° C u n d  yon  4 ° [t bei 20 ° C auf  Grund  der  ge fundenen  Spa l tungs ra t e  des ATP.  Die 
Versuche  zeigen, dass  auch  bei 20 ° C 5 ° tz dicke Fase rn  dieselbe Verk i i rzungsgeschwindigke i t  haben  
wie 3o ~ dicke Fasern ,  d .h . ,  dass  auch  5 ° / t  dicke Fase rn  offenbar  bei 2 o ° C  noch  vollst~tndig mi t  
A T P  d u r c h t r ~ n k t  werden.  Die wirkliche Grenzschich td icke  ist  also e twas  gr6sser  als die berechnete ,  
wahrscheinl ich ,  weil die Di f fus ionskons tan te  des A T P  in d e m  vielzelligen Faserpr i ipa ra t  des A n o d o n t a -  
Muskels  e twas  gr6sser  is t  als in der  e inhei t l ichen Fase r  des Ske le t tmuskels .  Zur  B e r e c h n u n g  aber  
wurde  die Di f fus ionskons tan te  in der  Ske le t tmuske l fase r  ve rwende t  is. 

Infolgedessen ist folgende Versuchsanordnung m6glich: 
I. In der Ausgangsl~inge des Versuchs wird isometrisch die Maximalspannung (PoA) 

gemessen. 
2. Diese Maximalspannung wird dureh ein elektromagnetisches Release von 3-5 % 

der Faserliinge verniehtet. Wenn die Spannung hiernach wieder bis zu dem Wert ge- 
stiegen ist, ftir den die isotonische Verkfirzungsgeschwindigkeit gemessen werden soll, 
wird 

3. die isotonische Verkfirzung e r l a u b t -  und zwar yon 97 %-9°% auf 75 %-7o%. 
Es wird dabei die Zeit registriert, die ffir je 25 o / ,  der Verktirzung ben6tigt wird (Fig. I ; 
zur Methodik siehe Anhang). Diese Zeit wird mit fortschreitender Verktirzung immer 
gr6sser, d.h. die Geschwindigkeit dl/dt wird kleiner (Fig. I). 

4. Bei der Endl~inge von 75-7o% wird noch einmal die maximale isometrische 
Spannung PoE gemessen. 

Die aus den Weg-Zeit-Kurven der Verktirzung sich ergebenden Werte ftir die Ver- 
ktirzungsgeschwindigkeiten werden dann reproduzierbar, wenn nicht nur die Spannung 
als relative Spannung, sondern auch die Verktirzungsstreeke als relative Verkiirzungs- 
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Fig. z. Die Verk i i rzungss t recke  als F unc t i on  der  Verkt i rzungszei t  bei o ° C. Z u s a m m e n s e t z u n g  des 
]3ades siehe exper imente l le r  Teil. 
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strecke gemessen wird. Es wird also nicht angegeben, um wieviel/~ sondern um wieviel 
Prozent ihrer Standardl~nge* sich die Faser in der Sekunde verkiirzt. 

Die Verktirzungsgeschwindigkeit der Faser nimmt mit fortschreitender Verkiirzung 
ab. Ihre relative Spannung nimmt aber zu, weil die isotonische Spannung gleich bleibt, 
w~hrend die maximal erreichbare Spannung Po mit zunehmender Verktirzung kleiner 
wird. Soll also fiir eine bestimmte bei der Verkflrzung durchlaufene L~nge des Pr~parates 
die Momentangeschwindigkeit mit der relativen Spannung verglichen werden, so muss 
auch ffir diese Zwischenlange die relative Spannung, oder mit anderen Worten Po, 
bekannt sein. Die Ermittlung der Zwischenwerte von Po erfolgt durch Interpolation 
zwischen dem Anfangswert (PoA) und dem Endwert (POE). Da das isometrische Maximum 
mit der Verkfirzung ann~hernd geradlinig absinkt, kann diese Interpolation sehr einfach 
graphisch vorgenommen werden. 

Die Verktirzungsgescbwindigkeit ergibt sich aus der unmittelbar registrierten Weg-Zeit-Kurve 
so, dass fiir jeden der aufeinanderfolgenden Verktirzungsschritte yon 25o/~ die durchschnittliche 
Geschwindigkeit berechnet wird. Diese durchschnittliche Geschwindigkeit wird dann als die Ge- 
schwindigkeit angesehen, die das PrAparat tats~Lchlich in der Mitre des betreffenden Verkiirzungs- 
schrittes hat: z.B. die mittlere Geschwindigkeit bei einer Verktirzung von 9I % auf 89 % der L~nge 
wird als die Geschwindigkeit angesehen, die das Pr~parat tatsAchlich bei der L~nge 9o% hat. Fiir 
die verwendeten Faserllingen bedeutet ein Verkiirzungsintervall von 25 ° # etwa 2- 4 % der Standard- 
l~Lnge. 
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Fig. 2. Isotonische Verkfirzungsgeschwin- 
digkeit (ioo zJL.Lo -1. sec -1) in Abh~ngig- 
keit yon der relativen Liinge (ioo L .Lo-1  ) 
bei o ° C. Sonst wie Fig. I. (~L = Ver- 
kiirzungsstrecke, Lo = Standardliinge, 
L = L~nge im gegebenen Augenblick des 

Versuchs.) 

Diese Momentangeschwindigkeiten werden aus den 
kurven der einzelnen Pr~iparate (Fig. 2) entnommen, 

Die so ermittelten Momentangeschwindig- 
keiten ftigen sich ffir das einzelne Pr~parat 
zu einer recht glatten Kurve der Geschwin- 
digkeit in Abh~ngigkeit von der relativen 
L~nge zusammen (Fig. 2). Die Geschwindig- 
keitskurven verschiedener Pr~parate sind ausser- 
d e m -  bei gleicher relativer Spannung ( P / P o )  

untereinander sehr ~hnlich. Infolgedessen kann 
die Abh~ngigkeit der Geschwindigkeit v o n d e r  
relativen Spannung durch Vergleich der Ge- 
schwindigkeiten m e h r e r e r  Pr~parate ermittelt 
werden, deren relative Spannung verschieden 
hoch gew~hlt wird. Dies ist wichtig, well jedes 
Pr~iparat nur zu einem einzigen einwandfreien 
Verktirzungsversuch brauchbar ist.Die Geschwin- 
digkeiten der verschieden gespannten Pr~parate 
sind aber nur dann vergleichbar (s.u.), wenn sie 
die gleiche relative L~nge besitzen. Wir nennen 
weiterhin solche vergleiehbaren Geschwindig- 
keiten, die Momentangeschwindigkeiten bei 
einer relativen L~nge von 95%, 9o%, 85% usw. 

gegl~tteten Geschwindigkeits- 

III 

Werden die Momentangeschwindigkeiten von Pr~paraten verschiedener relativer 
Spannung, aber gleicher relativer L~nge, als Funktion der relativen Spannung aufge- 

* Die Standardl~inge ist die Liinge des durch Narkose erschlafften Muskels in situ. 
Literatur S. z46. 
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tragen, so zeigt sich, dass die Geschwindigkeit mit zunehmender relativer Last ann/i- 
hernd exponentiell abf/~llt (Fig. 3a). Es zeigt sich welter, dass ceteris paribus die Mo- 
mentangeschwindigkeiten um so kleiner sind, je kleiner die relative L~tnge ist. Infolge- 
dessen erh/ilt man nicht eine, sondern eine Schar yon Exponentialkurven (Fig. 3a). Dass 
die Versuchspunkte den einzelnen Kurven verh~Itnism~tssig eng anliegen, obwohl jeder 
Versuchspunkt yon einem anderen Pr~iparat stammt, ist ein Beweis ftir die gute Repro- 
duzierbarkeit der angegebenen Geschwindigkeiten (Fig. 3b). 

Werden die Kurven der Fig. 3a halblogarithmisch tranformiert (Fig. 3b), so zeigt 
sich, dass die Geschwindigkeit mit der Belastung bis zu einer Spannung P/Po yon 
etwa 3o%-35 % recht genau der Exponentialfunktion 

l n v = - - k . P / P o  + B  oder v=B'e-kP/Po 

folgt. Wenn die relative Spannung gr6sser wird, /~,.,oo 
. . . .  17.0 

fallt in v starker ab. ~io ~ 
Mit Hilfe der logarithmischen Gleichung l-~d-',\ 

kann infolgedessen auch die Verkfirzungsge-1,o:,,\ 
schwin&gkelt" " bel' der Spannung P/Po = o extra- ~'\120_,- ~, ",\,\ 
poliert werden, die aus technischen Grtinden 1i0,' "\ 
experimentell nicht genau bestimmt werden 100~ ' , \ \  

m . . . .  ' ' " kann (vgl. ethodlscher Tefl). Sle betr/igt be1 ~c i'"',~ 
der L~inge yon 90% in der Sekunde etwa 18% ac ) ' , ~  

.. ' . . 7.C ' \ ' 
tier Standardlange bel elner Temperatur yon , ,  '~'x~ 

o~ ~ • ~ ',~ I 
2o°C und etwa 5% bei einer Temperatur yon s c~\ . ,),~' 
o°C (vergleiche Fig. 3a, 3b, 4), Werden die +c},~2. 'Q,,,~,. 

• . . . .  . \ ,  • \ < ,  

Kurven der Fig. 4 auf die relative Lange von 3z , , . , ~ ,  , :...~ 
. . . .  2C ~ ~ \  .2. " - . . ' ~ - .  100% extrapohert, so betragt &e Momentan- 1 . c ~ ~  

geschwindigkeit bei 20 ° C circa 22 % und bei 0 ° C a o ~  
etwa 7 /o der standardl/inge (ffir P/Po = o). 2 o c ~  

la.o Der Vergleichswert ffir den lebenden Skelett- 14.o 
f2.6 . b muskel des Frosches bei o°C betr~gt etwa ~o0 
~t0Z0 "" "... 

F i g .  3. M o m e n t a n e  V e r k t i r z u n g s g e s c h w i n d i g k e i t  (IOO. 6.G I w 

A L . L o  -1. sec  -1) in  A b h g n g i g k e i t  y o n  d e r  r e l a t i v e n  5.0 
S p a n n u n g  ( i o o . P . P o  -1) P = S p a n n u n g  w~Lhrend d e r  *.0 
V e r k f i r z u n g ,  P o  m a x i m a l e  i s o m e t r i s c h e  S p a n n u n g  I t i r  3.0 " 
die  b e t r e f f e n d e  r e l a t i v e  L ~ n g e .  F i g .  3 a :  K u r v e n g r u p p e  
i be i  2o  ° C, K u r v e n g r u p p e  2 be i  o ° C ZO 

Relative Liinge bei 
S y m b o l  2 + . 

o ° C 2 o  ° C t O  

08 
- - + - - + -  95 % 

90 % 90 % o.6 
85 % 85 % as 

. . . . . .  80% 80% o.4 
. . . . . . . . . .  75 % o.3 

02 
D i e  K u r v e n  g e b e n  d ie  M i t t e l w e r t e  d e r  V e r k i i r z u n g s g e -  
s c h w i n d i g k e i t e n .  F i g .  3 b :  D a s s e l b e  m i t  l o g a r i t h m i s c h e r  
O r d i n a t e  ff i r  d ie  r e l a t i v e  Li~nge 9 o % .  K u r v e  I u n d  
V e r s u c h s p u n k t e  f t i r  2o  ° C, K u r v e  2 u n d  V e r s u c h s k r e u z e  a l  oeo 

f t i r  o ° C. ~0 20 --3'0 gO 5o 60 70 80 
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Fig .  4. V e r k i i r z u n g s g e s c h w i n d i g k e i t  in A b -  
h ~ n g i g k e i t  y o n  de r  r e l a t i v e n  Li inge .  K u r v e  
i u n d  I a :  be i  20 ° C, K u r v e n  2 u n d  2a :  
be i  0 ° C, K u r v e n  I u n d  2: Ff i r  P / P o  = o. 

K u r v e n  i a  u n d  2a:  Ff i r  P / P o  ~ o.18. 
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2oo % seiner Standardl~nge 19. Die Verkfirzungs- 
geschwindigkeit des lebenden Froschmuskels 
bleibt ausserdem bis zur relativen LRnge von 
etwa 80 % konstant ~°, w~hrend die Verkflrzungs- 
geschwindigkeit des Anodonta-Modells mit 
abnehmender L~nge abf~llt. Das gleiche gilt 
auch fflr das Modell unter Spannung (Fig. 4)- 
Die Abnahme der Verkfirzungsgeschwindigkeit 
mit der Verkfirzung kann nicht auf eine Zu- 
nahme der relativen Spannung bezogen werden 
wie in den Versuchen von A. V. HILL am leben- 
den Muske121. Denn bei dem hier angewendeten 
Rechenverfahren bleibt P/Po tiber die ganze 
Verkfirzungsstrecke tats~chlich konstant (vgl. 
Abschnitt II). Die Verkfirzungsgeschwindig- 
keit h~ngt also nicht nur v o n d e r  relativen 
Last, sondern auch von der relativen L~nge 
ab. Dies mag beim lebenden Skelettmuskel des 
Frosches ~hnlich sein, wenn der Verkfirzungs- 
betrag gross wird. 

IV 

Aus der Verki~rzungsgeschwindigkeit und der Spannung ergibt sich die Leistung 
w~hrend der Kontraktion. Sie wird zun~chst berechnet, indem angenommen wird, dass 
die isometrischen Maxima der jeweiligen L~ngen (P0.95-P0.75) einheitlich IOOO g cm -2 
betragen. Ferner wird die Verkfirzungsgeschwindigkeit einheitlich in Prozenten einer 
Standardl~nge von i cm ausgedrtickt. Man erh~lt so die Leistung eines Wfirfels von 
I ml Volumen, ausgedrfickt in g cm sec -1. 

Dann variiert die Leistung mit der Spannung so, dass die maximale Leistung er- 
reicht wird, wenn P/Po = o. 15-o.2 ist, d.h. in der hier gew~hlten Darstellung, wenn 
der W~rfel von I ml mit 15o-2oo g belastet wird. Dies gilt ffir jede relative L~nge 
zwischen 95 % und 75 % der Standardl~nge und ebenso ffir die Temperaturen 20 o C und 
o ° C. Die so berechneten maximalen Leistungen sind um so h6her, je gr6sser die Ver- 
kfirzungsgeschwindigkeiten sind. Sie sind infolgedessen bei einer relativen L~nge von 
95% etwa doppelt so hoch wie bei einer relativen L~nge von 80%. Sie sind ferner 
ceteris paribus bei 20 ° C etwa 3 mal so hoch wie bei o ° C (vergleiche die Kurvenschar 
in Fig. 5). Aus den so berechneten Leistungen ergeben sich die tats~chlichen Leistungen 
durch Multiplikation mit einem Faktor. Dieser ]st das Verh~ltnis der maximalen Span- 
nung, die unter den jeweiligen Versuchsbedingungen tats~chlich beobachtet wird zu 
der Spannung IOOO g cm -=, die der Darstellung zun~.chst willkt~rlich zu Grunde gelegt 
ist. Da die tats~chlich beobachtete maximale isometrische Spannung mit abnehmender 
L~nge und mit abnehmender Temperatur kleiner wird, sind die beobachteten Leistungs- 
maxima noch starker voneinander verschieden, als die Leistungsmaxima der Fig. 5. 
Infolgedessen ist das tats~chlich beobachtete Leistungsmaximum bei 2 o ° C - - g e n a u  
wie die A T P - S p a l t u n g s r a t e -  etwa 6-7 real so gross wie das Leistungsmaximum bei 
o ° C, falls die L~nge des Pr~parats die Standardl~nge ist. Ffir kleinere L~ngen wird der 
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Yemperaturkoeffizient der Leistung noch gr6sser als 2.6 (-- ~/7),  weil die Leistungs- 
maxima bei o ° C mit der Verkfirzung starker abfallen als bei 2o ° C. Die Spannung yon 
IOOO gcm -2 entspricht ungef~thr der isometrischen Maximalspannung bei o ° C (Tabelle I). 
Bei 2o ° C sind die Spannungen wesentlich gr6sser. Da die maximale isometrische Span- 
nung Po mit fortschreitender Denaturierung der Pr~tparate abnimmt, erscheint es 
wtinschenswert, die Pr~parate mit der h6chsten maximalen Spannung Po gesondert zu 
mitteln (vergleiche die S~ulen 4, 5, 8, 9 der Tab. I). Denn diese Pr~tparate (Io% der 
Gesamtversuchszahl) dfirRen die Spannung des undenaturierten Aktomyosins am besten 
repr~tsentieren. Die Einzelangaben finden sich in Tab. I. 
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Fig. 5. Mechanische  Le i s tung  als F u n k t i o n  der Be las tung .  K u r v e n g r u p p e  1 : fiir 2o ° C, K u r v e n g r u p p e  
2: fLir o ° C. Die r e l a t i ven  L~tngen f inden sich neben den einzelnen Kurven .  Die Le i s tung  bez ieh t  
sich auf  ein P r ~ p a r a t v o l u m e n  yon  x ml  und  auf  e i n e -  wi l lk i i r l ich  a n g e n o m m e n e -  Maximal -  

s p a n n u n g  (Po) yon iooo g /cm -~. 

T A B E L L E  I 

BEOBACHTI~TE MAXIMALSPANNUNGEN UND MULTIPLIKATIONSFAKTOREN 
FOR DIE LEISTUNGSKURVEN D. FIG. 5 

x 2 3 4 5 6 7 8 9 

o ° Celsius 2o ° Celsius 
Relcaive 

Durchschnitlswert der Durchschnitswert dev 
Faserlginge Duvchschnittswel, t aus besten 3 Vo'suche Durchschnittswert aus besten 4 Vecsuche 

L .  xoo 33 Vcs'suckcn (= xo% d. gesamtttahl) 45 Versucken (= z o %  d. GesamtzahI) 

L o 
g/cm z Faktor g/cm* Fak~or g/cms Faktor g/cm s Faktor 

lOO lOOO I.o 16oo 1.6 2300 2. 3 4000 4.0 
95 880 0.88 14oo 1. 4 218o 2,I8 3780 3.78 
90 760 0.76 122o 1.22 2040 2.04 3580 3.58 
85 66o 0.66 lO5 ° 1.o 5 I9OO 1.9 33oo 3.3 
8o 560 o.56 900 o.9 176o 1.76 3060 3.09 
75 480 0.48 76o 0 . 7 6  163o 1.63 2820 2.82 
7 ° 39o 0.39 63o 0.63 15oo 1.5 26oo 2.6 
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V 

Aus der mechanischen Leistung und der Energie der ATP-Spaltung ergibt sich der 
Nutzeffekt. Die Spaltungsenergie wird aus der Spaltungsrate und der W~irmet6nung 
der Spaltung berechnet. Als W~irmet6nung der Spaltung ist der Wert von 12ooo cal/Mol- 
Phosphat eingesetzt22, 2~, als Spaltungsrate bei 2o°C der Wert von o.i9.~o -6 Mol/ml 
des Pr~tparates, bei o ° C 0.028. lO -6 Mol/ml des Pr~tparates. 

Die Spaltungsraten sind bestimmt an Suspensionen yon Modellfasern. Die gefun- 
denen Werte geben den richtigen Nutzeffekt nur dann, wenn die Spaltungsrate durch 
den Verkfirzungsvorgang selbst nicht erh6ht wird. Dass sie doch erh6ht wird, scheint 
m6glich, weil die Energieproduktion des lebenden tetanisierten Muskels unter den Be- 
dingungen maximaler Arbeit 4-5 mal gr6sser ist als im isometrischen Tetanus21,24,~a,26, 27. 
Es ist aber nicht so sehr wahrscheinlich, weil das Modell ohne MARSH-BENDALI~-Faktor 
im allgemeinen die F~higkeit verloren hat, seine ATP-Spaltungsrate zu regulieren 2s. 
Sollte die Annahme fiber die Konstanz der Spaltungsrate aber unzutreffend sein, dann 
w~iren die Werte f fir den Nutzeffekt (s.u.) zu hoch. 

Fig. 6 zeigt, dass der Nutzeffekt bei o ° C und bei 20 ° C ffir die Standardl~tnge gleich 
ist. Er  liegt zwischen 60% und 7 o%, wenn die mechanische Leistung der besten Ver- 
suchsgruppen zu Grunde gelegt wird und ist gr6sser als 4 ° %, wenn fiber alle fiberhaupt 
ausgeffihrten Versuche gemittelt wird. Mit der Yerkfirzung nimmt der Nutzeffekt stark 
ab. So betr~igt er bei 2o ° C zwischen 75% und 80% der Standardl~inge nur noch < ~ des 
Standardwertes (Fig. 6). Bei o°C ist dieser Abfall noch steiler: Hier ist der Nuteffekt 
schon bei 9 0 % der Standardl~tnge nur noch halb so hoch wie bei der Standardl~inge selbst. 

Der Abfall des Nutzeffektes mit steigender Verkfirzung beruht darauf, dass mit ab- 
nehmender relativer L~inge sowohl die maximale isometrische Spannung als auch die 
Verkfirzungsgeschwindigkeit abnehmen. Dass dieser Abfall bei o°C steiler ist als bei 
2o ° C, hat seine Ursache darin, dass bei tiefer Temperatur auch die maximale Verkfirzung 
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F i g .  6. M a x i m a l e r  N u t z e f f e k t  i n  P r o c e n t e n  in  A b -  
h~ tng igke i t  y o n  d e r  r e l a t i v e n  LAnge .  K u r v e n  i u n d  
I a :  be i  2o ° C, K u r v e n  2 u n d  2 a :  be i  o ° C. D i e  m a x i -  
m a l e n  S p a n n u n g e n  f i i r  K u r v e  I s i n d  a u s  SAule 8, 
f t i r  K u r v e  2 a u s  Si~ule 4, f t i r  K u r v e  I a  a u s  SXule 6 
u n d  K u r v e  2a a u s  S~tule 2 d e r  T a b .  I e n t n o m m e n .  

des Modells kleiner wird. Infolgedessen 
bedeutet bei o°C schon eine kleine 
Verkfirzung einen relativ grossen Anteil 
der Gesamtverkfirzung und ffihrt zu 
entsprechend betr~tchtlicher Abnahme 
der Maximalspannung P o u n d  der Ver- 
kiirzungsgeschwindigkeit. 

Der maximale Nutzeffekt bei Stan- 
dardl~inge ist h6her als der maximale 
Nutzeffekt der anaeroben Phase des 
lebenden Froschmuskels 21. Dass der 
maximale Nutzeffekt des isolierten 
Kontraktionszyklus h6her ist als der 
Nutzeffekt der ganzen anaeroben Phase, 
ist zu fordern. Denn die mechanische 
Arbeit wird nur w~thrend der Kontrak- 
tionsphase geleistet. Wiihrend der anae- 
roben Restitutionsprozesse aber dfirften 

noch weitere Wiirmeverluste auftreten. Ein Beweis dafiir ist die anaerobe Erholungs- 
w~irme, durch die der Nutzeffekt der Kontraktionsphase verkleinert wird. 

Literatur S. z46. 
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Doch k6nnte der ungew6hnlich hohe Nutzeffekt unter Umst~nden auch auf der 
Art der Berechnung (s.o.) beruhen oder darauf, dass auch der lebende Adductor-Muskel 
yon Anodonta einen h6heren Nutzeffekt haben k6nnte als der lebende Skelettmuskel 
des Frosches. 

Die Tatsache, dass der Nutzeffekt des Modells bei Standardl~nge temperatur- 
unabh~tngig ist, obwohl Spannung und Verktirzungsgeschwindigkeit bei o o C betr/ichtlich 
kleiner sind als bei 20 ° C, macht es /~usserst wahrscheinlich, dass die temperaturab- 
h/ingigen Verschiedenheiten der Kontraktion ausschliesslich auf der temperaturab- 
h/ingigen Verschiedenheit der ATP-Spaltung beruhen. 

EXPERIMENTELLER TEIL 

Die Hers t e l lung  der PrApara te  sowie die Messung  des Que r schn i t t e s  u n d  der  S p a n n u n g s e n t  
wick lung  ist  berei ts  f r~her  beschr ieben 5. 

Fiir  die Messung  der Verk i i rzungsgeschwindigke i t  ist  der  friiher beschr iebene  S p a n n u n g s m e s s e r  6 
in folgender Weise  modifiziert :  

Die in Fig. 7 der  z i t ier ten Arbe i t  e ingezeichnete  Mikrometer -Spinde l  M 2 ist  so mi t  e lek t r i schen 
K o n t a k t e n  versehen,  dass  bei der  D r e h u n g  tier Spindel  e lektr ische Signale au f  e inem R u s s - K y m o -  
g raph ion  aufgeze ichne t  werden  - -  und  zwar  i m m e r  dann ,  w e n n  durch  die D r e h u n g  der  Spindel  sich 
das  Pr i ipara te  u m  25o /~ verkt i rz t  ha t .  Gleichzeit ige Reg i s t r i e rung  yon  Z e i t m a r k e n  (o.2 Sekunden)  
au f  demse lben  K y m o g r a p h i o n  g e s t a t t e t  die B e s t i m m u n g  der Zeit, die ftir die Verk t i rzung  u m  je 25o # 
ben6 t ig t  ist. Die elektr ische "Release-Einrichtung" (1.c. Fig. 7) EM g e s t a t t e t  a u s s e r d e m  ein anfAng 
liches Release ohne D r e h u n g  der  Spindel.  

Die Iso tonie  w~hrend  der Geschwind igke i t smessung  wird d a d u r c h  gewahr t ,  dass  der  Exper i -  
m e n t a t o r  die Verk i i rzungssp inde l  gerade so schnell  dreht ,  dass  die abgelesene S p a n n u n g  w~,hrend 
der  Verkt i rzung k o n s t a n t  bleibt.  Info lgedessen k a n n  die Verk t i rzungsgeschwindigke i t  s p a n n u n g s  
freier P r~para te  n ich t  gemessen  werden.  E s  ist  r ech t  genau  m6glich,  die S p a n n u n g  k o n s t a n t  zu ha l ten ,  
well die Verk t i rzungsgeschwindigke i t  des Anodonta -Pr~ ,pa ra tes  se lbs t  bei 20 ° C n ich t  sehr  gross  ist.  
Die Gesamt l~nge  der  Fase r  wird b e s t i m m t ,  i n d e m  mi t  Hilfe der  Spindel  a m  Schluss  des Ve r suchs  
der  G e g e n a r m  an  den  i somet r i schen  Hebe l  volls t i indig h e r a n g e s c h r a u b t  wird. Die Zahl  der  25 ° / z -  
Schri t te ,  die hierbei  ma rk i e r t  werden,  wird gezShlt .  

Es  wird i m m e r  dieselbe Ver suchs l6sung  b e n u t z t :  A T P :  3 '  1o-3 m;  Cys te in :  I .~O -2 m;  K C h  
2 - 3 '  lO -2 m;  MgC12: 8. io -4 m ;  P h o s p h a t p u f f e r  (I : i) : i .  io  -2 m;  Ionens t~ rke :  o .o7-o.o8;  p H :  6.8-7.o.  

Z U S A M M E N F A S S U N G  

I. Die Verk t i rzungsgeschwindigke i t  des Fase rmode l l s  aus  d e m  gelben A d d u c t o r  yon  A n o d o n t a  
wird bei gleicher B e l a s t u n g  u m s o  kleiner, je m e h r  sich das  P r~pa ra t  verki i rzt .  Bei 2o 0 C und  S t a n d a r d -  
lSnge be t r~g t  die Verk i i rzungsgeschwindigke i t  e twa  22 % der  S t anda rd l~nge  pro Sekunde ,  bei o ° C 
betr~igt sie 7 %/Sek.  Geschwind igke i t en  ftir andere  Verk t i r zungsgrade  u n d  B e l a s t u n g e n  s ind  in den  
Fig. 3-5 gegeben.  

2. Die L e i s t u n g  h a t  bei o ° C wie bei 2o ° C und  bei Verk t i r zungsgraden  zwischen 95 % u n d  75 % 
der  S tandard l~nge  ihr  M a x i m u m  bei der  re la t iven  B e l a s t u n g  P/Po = o.18. 

3. Das  M a x i m u m  der  L e i s t u n g  f/Jr Pr i ipara te  yon  Standardl i inge  ist  bei 2o ° C e twa  7 real so 
gross wie bei o ° C. Das  gleiche VerhMtnis  gilt  fiir die R a t e  der  A T P - S p a l t u n g  d u t c h  das  Pr i tpara t .  
Der  Tempera tu rkoef f i z ien t  der m e c h a n i s e h e n  L e i s t u n g  sche in t  d e m n a c h  d u t c h  den T e m p e r a t u r -  
koeffizienten der Spa l tungsgeschwind igke i t  b e s t i m m t  zu sein. 

4. Der  m a x i m a l e  Nutzef fek t  der P r~pa ra t e  yon  Standardl~tnge is t  von  tier T e m p e r a t u r  u n -  
abh~ngig .  Wi rd  a n g e n o m m e n ,  dass  die Spa l tungs ra t e  w/~hrend des  Verk t i r zungsvorganges  se lbs t  
ebenso gross  is t  wie die b i sher  allein im Z u s t a n d  m a x i m a l e r  Verk t i rzung  gemessene  Spa l tungs ra t e ,  
gel ten folgende Wer t e :  Der  Nutzef fek t  betr / igt  60 % - 7  ° % ftir die bes ten  Pr/i.parate. I m  D u r c h s c h n i t t  
aller Versuche  betr / igt  er n u r  4 ° %, weil die m a x i m a l e  S p a n n u n g  du rch  D e n a t u r i e r u n g  der  Pr / ipara te  
s t a rk  abs inkt .  Infolgedessen dtirfte der  h6here  W e r t  den  Verh/ i l tn issen im lebenden  Muskel  eher  
en t sprechen .  

S U M M A R Y  

I. The  ra te  of sho r t en ing  of a fibre mode l  of yellow a d d u c t o r  musc le  of A n o d o n t a  becomes  
- - a t  equal  l o a d - - p r o p o r t i o n a l l y  smal ler  as the  fibre shor tens .  A t  2 o ° C  and  a t  s t a n d a r d  leng th ,  
the  ra te  of sho r t en ing  is a b o u t  22 % of the  s t a n d a r d  l eng th  per  second,  a t  o ° C, 7% per  sec. The  
va lues  of t he  ra te  t h a t  cor respond to the  o ther  degrees of sho r t en ing  and  to o ther  loads are g iven  
in Figs.  3-5.  
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2. At o ° C as well as at 200 C and wi th  degrees of shortening between 95 and 7 5 % of the s tandard 
length, the power  a t ta ins  its m a x i m u m  value when the relative load P/Po = o.18. 

3. For  the prepara t ions  of s tandard  length the m a x i m u m  power  at  20 ° C, is 7 t imes greater  
than  at  o ° C. The same ratio exists for the rate  of spli t t ing of ATP in the preparat ion.  I t  seems 
then tha t  the t empera ture  coefficient of the mechanical  power  is determined by  the t empera ture  
coefficient of the rate of split t ing of ATP. 

4. The maximal  efficiency of the fibres of s tandard  length is independent  of temperature .  I t  
has been assumed tha t  the rate  of split t ing is the same both  while the shortening is in progress and 
at  the state of maximal  shortening, where it has alone been measured hitherto.  Then the effiency 
is 6o-  7o % for the best  preparat ions;  however only 4 ° % as mean value of all experiments,  because 
the maximal  tension falls rapidly owing to the denatura t ion  of the preparat ions.  Hence the h igher  
value might  more accurately correspond to the conditions existing in the living muscle. 

RP-SUM~L 

i. La vitesse de raccourcissement d ' un  mod~le de fibre du muscle adducteur  jaune d 'Anodon ta  
devient  - -  A charge ~gale - -  d ' a u t a n t  plus peti te que la pr6parat ion est plus raccourcie. A 2o ° C et 

la longueur s tandard,  la vitesse de raccourcissement  est d ' envi ron  22 % de la longueur s tandard  
par  seconde, ~ o ° C, 7 % par  seconde. Les valeurs de la vitesse qui correspondent  ~ d 'au t res  degr~s 
de raccourcissement  et A d 'au t res  charges se t rouven t  dans les Figs. 3-5. 

2. A o ° C  aussi bien qu 'k  2 o ° C  et ~ des degr6s de raccourcissement compris entre 95 et 75 % 
de la longueur s tandard,  la puissance a t te in t  sa valeur max ima  pour  une charge relative P/Po = o. 18. 

3- Pour  des pr6parat ions  de longueur s tandard  la puissance m a x i m u m  est, A 20 ° C, 7 lois plus 
grande qu '~ o ° C. Le mSme rappor t  existe pour  la vitesse de d6gradation d 'ATP par  la pr6parat ion.  
I1 semble donc que le coefficient de temp6ra ture  de la puissance m6canique suit d6termin6 par  le 
coefficient de tenlp6rature  de la vitesse de d~gradation d 'ATP. 

4- Le rendement  6nerg6tique m a x i m u m  des pr6parat ions de longueur s tandard  est ind6pendant  
de la temp6rature .  Si l 'on admet  que la vitesse de scission de I 'ATP pendan t  le processus mSme de 
raccourcissement  est ainsi grande que la vitesse de scission A l '6tat  de raccourcissement  max imum,  
seule mesur6e jusqu '~  maintenant ,  on obtient  les valeurs suivantes:  le rendement  6nerg6tique est 
de 60-7o % pour  les meilleures p r@ara t ions ;  pour  la moyenne de toutes  les exp6riences il n 'es t  que 
de 4 ° %, car la tension m a x i m u m  diminue for tement  par  suite de la d6naturat ion des pr6parations.  
En consequence la valeur  la plus 61ev6e doit mieux correspondre aux condit ions qui existent  dans 
le muscle vivant .  
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