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E I N L E I T U N G *  

Es ist schon l~nger bekannt, dass die ATPase-Aktivit~t der verschiedenen Zustands- 
formen und Komplexe des L-Myosin als Aktivit~t von nur zwei ATPasen dargestellt 
werden kann 1. Die Gesetze der ATP-Spaltung durch das Aktomyosingel k6nnen als 
die Regeln gelten, die die ATP-Spaltung durch die Aktomyosin-ATPase beherrschen. 
Die Gesetze, die der ATP-Spaltung durch Aktomyosinsol, L-Myosinsol und L-Myosin- 
gel gemeinsam sind, berechtigen dazu, diese drei ATPase-Aktivit~ten unter dem 
gemeinsamen Begriff der L-Myosin-ATPase zusammenzufassen. Der Grund fiir dieses 
Verhalten liegt in der Tatsache, dass gel6stes Aktomyosin in ATP-Gegenwart voll- 
st/indig in freies L-Myosin einerseits und unwirksames Aktin andererseits dissoziiert. 
Umgekehrt ist das geschilderte fermentative Verhalten gleichzeitig ein Beweis fflr 
die Dissoziation des gel6sten Aktomyosin in Gegenwart von ATP. 

Bezieht man in die Betrachtung neben der ATP-Spaltung auch die Spaltung der 
anderen Nukleosidtriphosphate ein, so sieht es auf den ersten Blick so aus, als wenn 
man die fermentativen Leistungen der fragliehen Proteine ebenfalls und in analoger 
Weise als Leistungen einer Aktomyosin- und einer L-Myosin-NTPase zusammenfassen 
k6nnte. 

So spaltet das Aktomyosingel mit und ohne Erdalkaliionen als Aktivatoren ATP 
und CTP mit gr6sserer Rate als UTP, ITP und GTP 2. Dagegen setzten L-Myosingel, 
L-IVlyosinsol und Aktomyosinsol nach Zusatz von Ca-~- und Mg ++ die 6-OH-NTP 
schneller um als die 6-NH2-NTp3,4, ~. 

Bevorzugte Spaltung der 6-NH~-NTP w~re auf Basis dieser Befunde kennzeich- 
nend ffir die Aktomyosin-NTPase, bevorzugte Spaltung der 6-OH-NTP w~ire charak- 
teristisch fiir die L-Myosin-NTPase. Diese Unterscheidung st6sst aber auf Schwierig- 
keiten. I)enn der angegebene Unterschied zwischen dun beiden NTPasen findet sich 
nur in Gegenwart von Erdalkaliionen. Die Ergebnisse von BLUM s, und Gm..'VILLI.; 
VND REICH 5 lassen erkennen, dass ohne Erdalkaliionenzusatz die 6-NH2-NTP nicht 

" A b k t i r z u n g e n :  N T I '  ~ N u k l e o s i d t r i p h o s p h a t ;  6 - O H - N T P  ~ N u k l e o s i d t r i p h o s p h a t  m i t  e ine r  
O H - ( ; r u p p e  in 6 - S t e l l u n g ;  6 - N H i - N T P  = N u k l e o s i d t r i p h o s p h a t  m i t  e i n e r  N l I 2 - G r u p p e  in 6- 
S t e l l u n g ;  A T P  = A d e n o s i n t r i p h o s p h a t ;  C T P  ~ C y t i d i n t r i p h o s p h a t ;  U T P  -~: U r i d i n t r i p h o s p h a t ;  
I T P  = I n o s i n t r i p h o s p h a t ;  ( ; T P  ~ G u a n o s i n t r i p h o s p h a t :  E I ) T A  = . \ e t h v h ' n d i a m i n t e t r a e s s i g -  
s~iure, 
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nur vom AktomyosingeP, sondern auch vom Aktomyosinsol und den L-Myosin- 
pr/iparaten besser gespalten werden als die 6-OH-NTP. 

Werden Erdalkalireste, die in den Priiparaten auch dann vorhanden sind, wenn 
keine Erdalkaliionen zugesetzt werden, durch EDTA blockiert, so sollte man er- 
warten, dass die Spaltungsgeschwindigkeiten der 6-NH~-NTP noch weiter fiber die 
Spaltungsgeschwindigkeiten der 6-OH-NTP hinaus steigen. Diese Erwartung wird 
aber nur bei der Spaltung durch Aktomyosinsol und L-Myosinsol bestlitigt 4,5,6. 
Dagegen wird die Spaltung aller NTP durch L-Myosingel und Aktomyosingel von 
EDTA so stark gehemmt, dass deutliche Unterschiede zwischen den beiden NTP- 
gruppen nicht mehr festgesteUt werden k6nnen 6. 

Die hier zusammengestellten Angaben der Literatur sind nicht so zahlreich, dass 
sie nicht der Erg/inzung bediirften. Grundsiitzlich wichtig aber ist die Tatsache, dass 
eine weitgehend identische Art der NTPase-Aktivit/it von Aktomyosinsol und L- 
Myosinpr/iparationen ffir die Spaltung vieler NTP gar nicht zu erwarten ist. Denn 
ATP ist das einzige Nukleosidtriphosphat, das ohne Zusatz von Magnesium ein Akto- 
myosinsol vollst/indig dissoziiert, w/ihrend ITP und GTP unter diesen Umst/inden 
die Viskositiit eines Aktomyosinsol fiberhaupt nicht erniedrigen (Siehe Tab. I und 
Fig. I). Ein gleichartiges Verhalten der NTPase-Aktivit/iten von Aktomyosinsol und 
L-Myosinsol w~re eine reine Koinzidenz in all den F~llen, in denen durch die Art 
des NTP oder durch Gegenwart von EDTA eine Dissoziation des Aktomyosinsol gar 
nicht stattfindet. 

II 

DIE SPALTUNG DER NTP IN GEGENWART VON Mg++ 

Bei dieser Situation ist es zweckm~ssig, die Spaltung der verschiedenen NTP zun~ichst 
zu vergleichen unter Bedingungen, unter denen der kolloidale Zustand der Proteine ein- 
deutig ist. Das ist der Fall, wenn alle Priiparate mit I. IO -s M Mg ++ aktiviert sind. 
Denn das Mg++-aktivierte Aktomyosinsol wird dutch alle NTP vollst~ndig dissoziiert. 
Es wird zuniichst die Spaltung durch das Aktomyosingel in Mg++-Gegenwart (Io-SM) 2 
verglichen mit der Spaltung dutch L-Myosingel, L-Myosinsol und durch Aktomyosinsol. 

Es ergibt sich: 
I. Die Reihenfolge der Spaltungsgeschwindigkeiten der verschiedenen NTP durch 

L-Myosinpr~tparate und Aktomyosinsol ist identisch. 
2. Auch die Absolutbetr~ge der Spaltungsgeschwindigkeiten jedes einzelnen NTP 

sind etwa gleich ftir L-Myosinsol, L-Myosingel und Aktomyosinsol. 
Unter Mg++-Aktivierung zeigen also L-Myosinsol, L-Myosingel und Aktomyosinsol 

identische NTPase-AktivitAt, die demnach als L-Myosin-NTPase-Aktivit~t bezeichnet 
werden kann. 

3. Die Reihenfolge, in der die NTP dutch die L-Myosin-NTPase gespalten werden, 
ist eine genaue Umkehrung tier Reihenfolge, in der die NTP dutch die Aktomyosin- 
NTPase gespalten werden: 

ATP ~ CTP ~ UTP > ITP ~> GTP: Aktomyosin-NTPase 
( =  Aktomyosingel) 

GTP > ITP > UTP > CTP ~ ATP: L-Myosin-NTPase 
( =  L-Myosingel, L-Myosinsol, Aktomyosinsol) 

(Vergl. Fig. x und Fig. 2a, b,c). 
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Das gleichartige Verhalten der NTPase-Aktivititten von L-Myosingel einerseits und 
L-Myosinsol und Aktomyosinsol andererseits beruht darauf, dass die Mg-aktivierte 
L-Myosin-NTPase in ihrer Aktivitat wenig von der Ionenst~irke abh~ingt (Fig. 3). 

Den Ltbergang der Aktomyosin-ATPase in die L-Myosin-NTPase zwischen o.I 
und 0. 4 tz zeigt Fig. 4. Fig. 4 und der Vergleich der Fig. 2a, 2b und 2c zeigen ferner, 
dass die Absolutwerte der Spaltungsraten der L-Myosin-NTPase kleiner sind als die 
der Aktomyosin-NTPase. Dies gilt selbst ftir das GTP, das dutch die Aktomyosin- 
NTPase am schw/ichsten und durch die L-Myosin-NTPase am st~irksten unter allen 
NTP gespalten wird. 

z MoL P 

0.~ 

6TP(k.-.-,......,.~ . 
0.' ' T P ' ~  ~ - ~ - _ _ ~ _ ~  

o:, 0:2 ~3 o; ~5 0:6; 
Fig. 3. Einfluss der Ionenst/ irke auf (lie Spal tung 0.~ 
der NTP durch L-Myosin in Gegenwart  yon 5" zo-SM 
Mg ++. Ordinate:  Anfangsgeschwindigkeit  der Spal- 
tung  in/zMol P × m g  Eiweiss -1 × min -1. Abszisse: 

Ionenst~rke.  T = 2i ° C, pH = 7.0. 

0.f 
Fig. 4. Ubergang der Aktomyosin-NTPase  in die 
L-Myosin-NTPase bei Magnesiumaktivierung.  Ordi- 
nate :  Anfangsgeschwindigkeit der Spal tung in/JMol 
P × m g  Eiweiss -1 × rain -I. Abszisse: lonenstArke. 
Magnesiumkonzentra t ion:  Ffir jedes einzelne NTP 

optimal.  T = 21 ° C, pH = 7.0. 
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VERGLEICH DER NTP-SPALTUNG DURCH AKTOMYOSINGEL EINERSEITS UND GEREINIG- 

TEN L-MYOSINPR,X.PARATEN ANDERERSEITS NACH AKTIVIERUNG DURCH CALCIUM 

Bei der Ca++-aktivierten Spaltung haben wir mit L-Myosin-NTPase-Aktivit/it einer- 
seits und Aktomyosin-NTPase-Aktivit/it andererseits nut zu rechnen, wenn wir Akto- 
myosingel mit reinen L-Myosinpr/iparationen vergleichen (siehe II). Auch hier kehrt 
sich beim l~bergang vom Aktomyosingel zu den reinen L-Myosinpr~iparaten die 
Reihenfolge der Raten um, mit denen einerseits die 6-NHi-NTP und andererseits die 
6-OH-NTP gespalten werden. Innerhalb dieser Gruppen aber wird die Reihenfolge 
nicht einfach umgekehrt. 

I. Sowohl die L-Myosin- als auch die Aktomyosin-NTPase spaltet irnmer ATP 
schneller als CTP. Dies gilt fiir alle Ca++-Konzentrationen zwischen lO -4 und io-ZM 
(Fig. I, 5a-c). Die Raten der Spaltung durch die L-Myosin NTPase sind ffir alle NTP 
gr6sser als die entsprechenden Raten der Spaltung dutch die Aktomyosin-NTPase, 
wenn die Ca++-Konzentration lO -2 M und die Ionenst~irke o.I/~ betr/igt. Wenn die 
Ca++-Konzentration klein und die Ionenst~rke gross ist, werden nur die 6-OH-NTP 
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du rch  die L-Myosin-Nl ' I>asc  (big. 5a umt 5 b) schnel ler  gespa l t cn  als durch  die 
Ak t tmayos in -NTPase  (Fig. 5c). 
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1;ig. 5. Abh~ingigkeit der NTl'ase-Aktivitat wm dcr Calciumkonzentration. Spaltt, ng durch das 
L-Myosingel 5 a, durch das L-Myosinsol 5 b, durch das Aktomyosingel 5 c und durch das Akto- 
myosinsol 5d. Ordinaten: Anfangsgeschwindigkcit der Spaltung in ttMol P < m g  Eiweiss - l  

~. rain 1. Abszissen: Calciumkonzentration. "I" ~ ~1 ~ (', pH - 7.o. 

2. Die  Re ihenfo lge  der  S p a l t u n g  der  drei  N T P  mi t  e incr  ( ) -OH-Gruppe  ist  g a n z  

ve r sch ieden ,  je  nach  der  Ionenst~irke,  die auf  die L - M y o s i n - N T P a s c  c inwirk t .  D c n n  

der  Einfluss  de r  I onens t~ rke  auf  die Ca++-ak t iv ie r t e  I . - M y o s i n - N T P a s e  ist ausser-  

o rden t l i ch  s ta rk .  Das  ist  e iner  der  f u n d a m e n t a l e n  U n t e r s c h i e d e  zwischen  der  C a ~ -  

und  der  Mg ~+-Akt iv ierung.  Fig.  6 zeigt  Fo lgendes :  
(a) Bei n iedr iger  Ionens tRrke  spa l t e t  die L - M y o s i n - N T P a s e  allc N T P  wesen t l i ch  

schneUer,  als cs die A k t o m y o s i n - N T P a s e  bei  de r  g le ichen  Ionenst~irke tu t .  
(b) Mit  w a c h s e n d e r  Ionenst~irke n i m m t  die S p a l t u n g  durch  die Ca++-ak t iv ie r t c  

L - M y o s i n - N T P a s e  zwischen  o . I  /~ und  o .6/~  stei l  u n d  g rad l in ig  ab  ffir U T P ,  A T P  
und  CTP,  ffir G T P  und  I T P  n i m m t  sic dagegen  zun~ichst zu und  erst  bei hohen  Ionen-  
st~irken wiedcr  ab.  

Die Reihenfolge der Spaltungsraten zwischen o.t /, und o.z 5/ ,  stimmt mit  den Ergebnisscn 
von GREVILLE CXD R,"mH s bei etwa der gleichen Ionenstg.rke tibercin. Auch die Reihenfolge der 
Spaltungsraten zwischen o. 4 und o.6/~ ist die gleiche, wie sie GREVlLLE OND RSlCH 5 bei etwa 
0.45 t~ und BLUM a ffir ITP, UTP und ATP bei o.6/~ gefunden haben.Von diesen iibereinstimmen- 
den Befunden weicht die von KI~'LLEV et al. 4 an L-Myosingel gefundene Reihenfolge ab. Sic finden 
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nAmlich, dass  Ca++-akt ivier tes  L-Myosingel  G T P  u n d  I T P  schneller  spa l te t  als UTP .  M6glicherweise  
erkl/ ir t  sich diese Di sk repanz  a u s  den  untersch ied l ichen  Spa l t ungsbed ingungen .  D e n n  KIELLEY 
et al. 4 h a b e n  die Spa l t ungs r a t en  bei 3 7 ° C  und  e iner  Ionens tArke  yon  k n a p p  o. i  p in G e g e n w a r t  
von  n u r  0.05 M KCI gemessen .  Unsere  S p a l t u n g s e x p e r i m e n t e  und  die yon  GREWLL~- UND REtCh 6 
aber  w u r d e n  bei 2I ° C bezw. 2 5 ° C  und  bei  Ionenst~trken zwischen o. i  u n d  o.15/z in Gegenwar t  
yon  0.08 bezw. o. i  M KC1 durchgef t ihr t .  W e n n  fiir alle N T P  in diesem IonenstArkebereich eine 
Ahnlich s t a rke  AbhAngigkei t  der  S pa l t ungs r a t en  yon der  K a l i u m i o n e n k o n z e n t r a t i o n  bes teht ,  wie 
sie MOMMAErtTS ~ fiir das  A T P  ge funden  hat ,  k 6 n n e n  die ger ingen Unte r sch iede  in der  KCI-Konzen-  
t ra t ion  der  Spa l tungsans i i t ze  sehr  wohl  grosse Versch iedenhe i ten  in der  Gr6sse der  Spa l t ungs r a t en  
zur  Folge haben .  

IV 

VERGLEICH DER Ca ++ UND DER Mg ++ AKTIVIERUNG DER N T P - s P A L T U N G  

Wird die Beeinflussung der Spaltungsraten der verschiedenen NTP dutch Mg++ 
einerseits und Ca ++ andererseits verglichen, so ergeben sich folgende genereilen 
Aussagen : 

Ca++-Ionen aktivieren die Spaltungsraten aller NTP sowohl dutch Aktomyosin- 
NTPase wie durch L-Myosin-NTPase. Die Verschiedenheit in der Reihenfolge der 
Spaltungsraten zwischen Aktomyosin-NTPase einerseits und L-Myosin-NTPase 
andererseits beruht also rile auf einer Hemmung. Diese Verschiedenheit beruht viel- 
mehr immer nur darauf, dass die Spaltung der verschiedenen NTP durch Aktomyosin- 
NTPase und L-Myosin-NTPase in verschiedenem Umfang durch Ca ++ beschleunigt 
wird. 

Durch Mg ++ werden im Aktomyosingel die Spaltungsraten aller NTP erh6ht. 
Diese Erh6hung ist fiir aUe NTP gr6sser als die Erh6hung der Spaltungsraten durch 
Ca ++, mit der aUeinigen Ausnahme der Spaltungsraten des ATP. 

Dagegen beschr~inkt sich die Mg++-Aktivierung der Spaltung durch L-Myosin- 
NTPase auf GTP und ITP und ist bei allen Ionenstiirken kleiner als die entsprechende 
Aktivierung der Spaltung dutch Aktomyosin-NTPase. Die Spaltung der beiden 
6-NH~-NTP und des UTP durch L-Myosin-NTPase wird dagegen unter allen Be- 
dingungen gehemmt. 

V 

DIE SPALTUNG DER NTP DURCH L-MYOSINPRAPARATE UND 

AKTOMYOSINGEL IN GEGENWART YON EDTA 

Aktomyosin- und L-Myosinpr/iparate ohne Zusatz enthalten gewisse Mengen an fest 
gebundenem Ca ++ und Mg ++ (vergl. HASSELBAC~a*). Der Einfluss dieser fest ge- 
bundenen Betr/ige an Ca ++ und Mg ++ auf die Spaltung kann in einem gewissen 
Umfang durch die Blockade der beiden Erdalkaliionen mit EDTA analysiert wer- 
d.en4, ~, 6, 9 . 

Das Experiment zeigt, dass unter EDTA die ATP-Spaltung durch L-Myosin- 
NTPase im kalium-haltigen Sol (0.6/z) auf die h6chste Spaltungsrate emporschnelit, 
die fiberhaupt beobachtet ist (Fig. i). Die Spaltung von CTP und UTP wird wesentlich 
schwgcher, aber immer noch stark aktiviert, wiihrend die ITP- und GTP-Spaltung 
gehemmt wird. Das Anwachsen der ATP, CTP und UTP-Spalttmg dutch Zugabe yon 
EDTA muss auf die Blockierung des Magnesiums bezogen werden und rlicht auf die 

L i t e r a t u r  S.  375 .  
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Fig. 6. Einfluss der Ionenst~.rke auf  die Calcium- 
aktivierte Spal tung des L-Myosin. Ordinate:  
Anfangsgeschwindigkeit  der Spal tung in pMol 
1 ~ × m g  Eiweiss -1 × rain -1. Abszisse: Ionen- 
stArke. Calciumkonzentrat ion = Io-2M, T = 

21 ° C, pH 7.o. 
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Fig. 7- Einttuss der IonenstArke auf die Calcium- 
aktivierte Spal tung des Aktomyosin.  Ordinate : 
Anfangsgeschwindigkeit  der Spal tung in /,Mol 
P × m g  Eiwei~s -x × m i n - k  Abszisse: Ionen- 
st~irke. Calciumkonzentrat ion -- io -~M, T = 

2I cC, pH = 7.o. 

Blockierung des Ca ++. Denn die Blockierung des Ca 4+, das die Spaltung nie hemmt 
und immer f6rdert, soUte die Spaltungsraten erniedrigen und nicht erh6hen. Es muss 
infolgedessen aus dem EDTA-Effekt geschlossen werden, dass das gebundene Mg "+ 
die Spaltung yon ATP, CTP und UTP stark hemmt, w~hrend das gebundene Ca ++ 
die Spaltung dieser NTP nur schwach f6rdert. Die Hemmung der ITP- und GTP- 
Spaltung durch EDTA kann dagegen sowohl auf die Blockade des Mg++ als auch 
des Ca ++ bezogen werden, da die Spaltung dieser beiden NTP dutch Ca ++ wie Mg +" 
gef6rdert wird. 

Die Spaltung der NTP durch das Aktomyosingel ist in Gegenwart yon EDTA 
in allen FMlen gehemmt. Das ist verst~indlich, weil im Aktomyosingel die Spaltung 
aller NTP sowohl durch Ca ++ als auch dutch Mg++-Ionen aktiviert wird. Auch die 
NTP-Spaltung durch L-Myosingel verschwindet unter EDTA fast vollstiindig, und 
zwar fiir alle NTP gleichmiissig. Dass auch die ATP-Spaltung dutch das L-Myosingel 
unter EDTA fast vollst~indig verschwindet, ist merkwiirdig. Denn Mg ~ ~ hemmt die 
ATP-Spaltung durch die L-Myosin-NTPase auch bei der niedrigen Ionenst~irke eines 
L-Myosingels, w~ihrend die Spaltung der anderen NTP durch die L-Myosin-NTPase 
nur gehemmt wird, wenn die IonenstRrke h6her ist. Infolgedessen muss die EDTA- 
Hemmung der ATP-Spaltung aus der Blockierung des Calciums erklArt werden. Das 
w/irde heissen, dass bei sehr niedrigen Ionenstiirken die AktivitRt der L-Myosin- 
ATPase durch das gebundene Magnesium gehemmt wird. Denn in diesem Falle muss 
die Blockierung beider Erdalkaliionen zu Hemmung der ATP-Spaltung fiihren. Die 
gleichen Aktivierungs- und Hemmungseffekte, wie sie mit EDTA erzielt werden 
k6nnen, treten auch bei Zusatz von "Na-Hexametaphosphat" (I mg/mlp und einigcn 
anderen Enth~irtern e auk Es scheint also nicht notwendig zu sein, fiir die EDTA- 
Effekte eine spezifische Wirkung ausser der enth~irtenden anzunehmen. 

L i t e r a t u r  S .  3 7 5 .  
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VI 

DIE N T P A S E - A K T I V I T ' ~ , T  DES U N D I S S O Z I I E R T E N  A K T O M Y O S I N S O L  

In Abwesenheit von Magnesium dissoziiert das Aktomyosin unter UTP, ITP und 
GTP auch bei hohen Ionenst~rken nicht oder nur unwesentlich (Tabelle I). In Gegen- 
wart dieser drei NTP kann also das bisher noch nicht untersuchte Enzym "Akto- 
myosin-NTPase im Solzustand" beobachtet werden. Wir vergleichen zun~tchst die 
Spaltung dieser drei NTP durch Aktomyosinsol-NTPase und L-Myosin-NTPase. 

T A B E L L E  I 

VISKOSIT'.iTSERNIEDRIGUNG VON AKTOMYOSINSOL DURCH NUKLEOSIDTRIPHOSPHATE 

lonale Bedingungen 

Pro~nt~a3¢ Viskositatsec'niattigung 
zoo% = Viskositats~ialrigv.ng unter A TP + Mg++ 

ATP CTP UTP ITP GTP 

0 . 6 / t  + o .o*  M E D T A  9 o - I o o  - -  o o o 

0 . 6 / *  IOO 4 ° 23 I I 2. 5 
1 . 2 / z  xoo  72 41 34  22 
0 . 6 / t  + I o - S M  M g  ++ IOO I o o  IOO l o o  i o o  

T = 2,°C. NTP = l-lo-SM, pH = 7.0. 

Das Experiment zeigt (Fig. 5a, 5b und 5d), dass unter Ca++-Aktivierung ITP und 
GTP yon der undissoziierten Aktomyosinsol-NTPase bei allen Ionensfiirken nur etwa 
halb so schnell gespalten werden wie durch die L-Myosin-NTPase. Die Abh~ingigkeit 
der Spaltung dieser beiden NTP yon der Ionenstarke ist flit das Aktomyosinsol und 
das L-Myosinsol ungef~ihr gleich. Ausgesprochene Optima befinden sich im Bereich 
der Ionenst~irke o. 4 bis o.6/z. Kleinere Unterschiede in der Lage und Form der Optima 
gehen aus Fig. 7 hervor. 

UTP wird yon der undissoziierten Aktomyosin-NTPase zwischen 0.3 und 0.6 tz 
ebenfalls schlechter gespalten als durch L-Myosinsol. Dagegen ist bei h6heren Ionen- 
st~trken die Spaltung durch L-Myosinsol und Aktomyosinsol gleich. Dies mag zum 
Tell damit zusammenh~ingen, dass bei diesen h6heren Ionenst~irken das UTP doch 
eine zunehmende Dissoziation bewirkt. Obwohl der Unterschied in der Spaltungs- 
gr6sse des UTP durch Aktomyosinsol und L-Myosinsol quantitativ kleiner ist als der 
Unterschied der GTP- und ITP-Spaltung, ist das Verhalten dieser beiden NTPasen 
gegeniiber UTP nicht weniger verschieden als gegeniiber ITP und GTP. Denn die 
Spaltung des UTP durch die beiden Ca++-aktivierten NTPasen h~ngt in ganz ver- 
schiedener Weise yon der Ionenst~irke ab. W~ihrend die UTP-Spaltung durch die 
L-Myosin-NTPase (Fig. 6) mit zunehmender Ionenstarke linear abf~illt, steigt die 
Spaltung durch die Aktomyosinsol-NTPase mit der Ionenst~irke bis 0. 5 t~ steil an und 
fiillt erst bei h6heren Ionenst~irken wieder ab (Fig. 7). 

Wenn kein Calcium zugesetzt i_st, werden bei einer Ionenst~irke yon 0.6 tz UTP, 
ITP und GTP ebenfalls yon Aktomyosinsol-NTPase schw~cher als yon der L-Myosin- 
sol-NTPase gespalten. Auch in EDTA-Gegenwart werden diese drei NTP durch die 
Aktomyosinsol-NTPase langsamer gespalten als durch die L-Myosinsol NTPase. 

Ffir die Spaltung yon UTP, ITP und GTP ist also die Aktomyosinsol-NTPase 
ein weniger aktives Enzym als die L-Myosin-NTPase. Ffir die Spaltung yon UTP, 
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[ T P  u n d  G T P  wird  A k t i n  zum I n h i b i t o r  der  l . - M y o s i n - N T P a s c ,  w e n n  t i le  Erda lka l i -  

ionen  d u r c h  B lock ie rung  ausgeschal t ( , t  s ind.  Wie  (ler Vergle ich  yon l:ig. 5a mid  

Fig.  5c zeigt ,  ist auch  t)ei n i ed r igen  [onenst~t rken A k t i n  ein I n h i b i t o r  (lcr C a + , - a k t i  - 

v i c r t cn  I . - M y o s i n - N T P a s e .  I)ies s t e h t  in sch ro f fem ( i e g e n s a t z  zu (h'r f i i rdern( lcn 

W i r k u n g  des  A k t i n  auf  die N T P - S p a l t u n g  bet n i ed r igen  Ionenst~i rken in ( ; e g e n w a r t  

yon  M a g n e s i u m .  I )enn u n t e r  .Magnesium s p a l t e t  das  A k t o m y o s i n g e l  alle N'I 'P schne l le r  

als das  I . -Myos in .  Mit A T P  ist (tas A k t o m y o s i n s o l  u n t e r  al len B e d i n g u n g e n  vollst~indig 

u n d  mi t  C T P  rech t  w e i t g e h e n d  d issozi ie r t .  I ) ahe r  f inden  wit ,  dass  A T P  und  C'I 'P in 

Ans~ttz(,n o h n e  E r d a l k a l i z u s a t z  und  in Ca ~+-halt igen A n s a t z e n  d u t c h  A k t o m y o s i n s o l  

u n d  l . -Mvos inso l  gleich schnel l  g e s p a l t e n  werden .  

l)ieses einfache Bild wird kompliziert durch die Befunde in t'~DTA-Gegenwart. [u EI)'I'A- 
Gegenwart wird ngmlich ATP durch Aktomyosinsol zwar sehr stark gespalten, aber viel schwttcher 
als ctureh l.-.Mvosinsol 6,~,9. l)er Gedanke liegt nahe, dass Aktomvosinsol in EDTA-Gegenwart 
sogar unter AT'P nicht mehr vollstgndig dissoziiert ist. Unvollst~.nd'ige oder fehlende l)issoziation 
unter EI)TA oder Hexametaphosphat ist in einer friiheren Arbeit aueh behauptet worden. Diese 
Behauptung hat sich als nut begrenzt richtig erwiesen. In Gegenwart yon Enthgrtern l~.sst sich 
weitgelvende I)issoziation des Aktomyosinsol erzwingen, wenn die ATP-Konzentration hoch genug 
gewithlt wird (1o-331). Aber selbst tinter solchen hohen ATP-Konzentrationen ist die ATP- 
Spaltung durch Aktomyosinsol in E1)TA-Gegenwart kleiner als durch L-Mvosinsol. 

TECHNISCItI-R TI-II. 

L-Myosin und Aktomyosin wurden nach PORTZEHL, SCHRAMM UNI) \VEBER 10 hergestellt. 
1 fie Nukleosidtriphosphate waren Prg.parate der Firmen Sigma Chemical Company, St. Louis 

(USA), und Pabst, Milwaukee, \Visconsin (USA). Alle Nukleosidtriphosphate wurden papier- 
ctlromatographisch geprfift. 

Das Volumen der Spaltungsans~ttze betrug zwischen z und lO ml. Die Eiweisskonzentration 
in den AnsXtzen betrug o.ou his o.o3°~,. Die Spaltung der Nukleosidtriphosphate durch die 
Proteingele erfolgte bet einer lonensttkrke wm o.I bis o. t2 fl, die Spaltung durch die Proteinsole 
bet einer lonenst~trke yon o.t) t t. Die Ionenst~trke wurde mit KCI eingestellt. Die Spaltungsanslettze 
wurden mit Histidin o.ox M, pH 7.o gepufiert. \Venn etwa to bis 2o°,o des gesamten Nukleosid- 
triphosphat im Ansatz gespalten waren, wurde die Spaltung mit 5 0biger "Frichloressigsiiure unter- 
brochen. Phosphat wurde nach I{OCKSTEIN UND -VtERRON tl bestimmt. 

l)ie Viskosit~.t der Aktomyosinsole wurde mit einem Ubbelohde-Viskosimeter gemessen. Die 
prozentuale Viskositiitserniedrigung wurde aus den relativen ViskositS.ten vor und nach Zugabe 
ties Nukleosidtriphosphat und aus der relativen Viskosit~it des v611ig dissoziierten Aktomyosinsol 
errechnet. 

(log qm. .  -log qm~)' xoo 
prozentuale Viskosit~itserniedrigung = 1~ qretu- t - log qr~l v 

relume: relative Viskosit~it des undissoziierten Aktomyosinsol 
rely: relative Viskosit~.t des vollst~indig dissoziierten Aktomvosinsol 
relx: relative Viskosit~.tdes Aktomyosinsol in Gegenwart des zu untersuehenden Nukleosid- 

triphosphat. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Es wird die Abhltngigkeit der NTPase-Aktivit~it des Aktomyosin und des I.-Myosin von 
den ionalen Bedingungen systematisch untersucht. 

2. Fiir die NTPase-Aktivit~it des Calcium-aktivierten L-Myosin gilt: 
(a) l)urch Calciumionen wird die Spaltung der 6-OH-NTP durch L-Myosingel und L-Myosinsol 
sehr viel starker aktiviert als die Spaltung der 6-NH~-NTP. 
(b) Die Reihenfolge, in der die 6-OH-NTP mit zunehmender Rate gespalten werden, hAngt sehr 
stark yon der Ionenstiirke ab. 
(c) Die Reihenfolge, in der die 6-NH2-NTP gespalten werden, ist unabhlingig yon der Ionenstiirke. 
ATP wird immer schneller gespalten als CTP. 
(d) Alle NTP werden durch das l.-Myosingel schneller gespalten als durch alas l.-Myosinsol. 

l . i leratur  S. 375. 
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3. Fiir die NTPase-Aktivit~t des L-Myosin in Gegenwart yon Magnesiumionen gilt: 
(a) In Magnesiumgegenwart sind die Raten der Spaltung durch das L-Myosin klein ( <  o.i/JMol 
P x nag Ew -1 × rain-l). 
(b) Magnesiumionen aktivieren die Spaltung yon GTP und ITP durch Gel und Sol. Die Spaltung 
yon UTP und CTP durch das Gel wird nut unwesentlich beeinflusst. Die Spaltung der beiden 
NTP durch das Sol wird durch Magnesium gehemmt. Die Spaltung des ATP wird durch Magnesium- 
ionen immer gehemmt. 
(c) Durch L-Myosingel und L-Myosinsol werden die NTP in der Reihenfolge 

GTP > ITP ~> UTP > CTP :> ATP 

mit abnehmender Rate gespalten. 
(d) Die Reihenfolge der Spaltungsraten der NTP ist vonder  IonenstArke unabh~ingig. Mit steigen- 
der IonenstArke werden die Raten nur wenig kleiner. 

4. Ohne Erdalkalizusatz und in Anwesenheit yon Enthikrtern spaltet L-Myosinsol die 6-NH 2- 
NTP schneller als die 6-OH-NTP. 
(a) Ohne Erdalkalizusatz sind die Raten aller NTP klein. 
(b) Zusatz yon EnthArtern aktiviert die ATP- und CTP-Spaltung sehr stark und die UTP-Spaltung 
wenig. Die Spaltung von ITP und GTP wird gehemmt. 

5. Die NTPase-Aktivit~t des Aktomyosingel ist grunds~tzlich verschieden v o n d e r  des 
Aktomyosinsol und der L-Myosinpriiparate. 

6. Das Gel spaltet ohne Erdalkalizusatz sowie in Magnesium- und Calcium-Gegenwart die 
NTP in der Reihenfolge ATP ~ CTP > UTP ~> ITP > GTP mit abnchmender Rate. Die Spaltung 
aller NTP mit Ausnahme des ATP wird durch lo -a 31 Mg ~- stRrker aktiviert als durch IO -3 M 
Calcium. EDTA hemmt die Spaltung aller NTP durch das Aktomyosingel. 

7. Beim Ansticg der Ionenst~irke von o.I auf o. 4/~ wandelt sich die NTPase-Aktivit~t des 
Aktomyosingel in die NTPase-Aktivitiit des Aktomyosinsol urn. 

8. Ist die IonenstArke o. 4/,. so dissoziieren in Magnesiumgegenwart alle NTP das Aktomvosin. 
Das abdissoziierte L-Myosin besitzt die gleiche NTPase-AktivitAt wie das L-Myosinsol. 

9- Ohne Magnesiumzusatz wird das Aktomyosinsol nur durch ATP vollstAndig dissoziiert. 
CTP bewirkt eine stArkere partielle Dissoziation als UTP. ITP und GTP sind unwirksam. 

io. Ohne Erdalkalizusatz und in Calciumgegenwart sind deshalb die ATPase- und CTPase- 
Aktivitiiten des Aktomyosin- und des L-Myosinsol einander gleich und die UTPase-Aktivit~it der 
beiden Proteine sehr ~hnlich. 

I I. Ohne Erdalkalizusatz werden ITP, GTP und UTP durch das undissoziierte Aktomyosinsol 
mit iihnlich kleinen Raten gespalten wie durch das L-Myosinsol. 

I2. In Calciumgegenwart wird GTP durch die Aktomyosinsol-NTPase schneller gespalten als 
ITP, w~ihrend yon der L-Myosin-NTPase ITP mit gr6sserer Rate als GTP umgesetzt wird. 

I3. Alle NTP werden durch das Aktomyosinsol langsamer gespalten als durch das L-Myosinsol. 
14. Auch in Gegenwart yon EDTA dissoziiert ATP das Aktomyosinsol vollstitndig. UTP, ITP 

und GTP bewirken im EDTA-haltigen Aktomyosinsol keine Dissoziation. 
I5. Die EDTA-Aktivierung der ATP-Spaltung durch das Aktomyosinsol ist kleiner als durch 

L-Myosinsol. Durch EDTA wird die UTP, ITP und GTP-Spaltung durch undissoziiertes Akto- 
myosinsol gehemmt. 

SUMMARY 

~. The dependence of nucleosidetriphosphatase(NTPase) activity of actomyosin and L- 
myosin on the ionic conditions has been investigated. 

2. The following holds with regard to the NTPase activity of calcium-activated L-myosin: 
(a) Ca ions activate much more strongly the splitting of 6-OH-NTP by L-myosin gel and L-myosin 
sol than the splitting of 6-NHz-NTP. 
(b) The order in which the 6-OH-NTP is split at an increasing speed is very markedly dependent 
on the ionic strength. 
(c) The order in which the 6-NH2-NTP is split is independent of the ionic strength. ATP is always 
split more rapidly than CTP. 
(d) All the NTPs are split more rapidly by L-myosin gel than by L-myosin sol. 

3- The following holds with regard to NTPase activity of L-myosin in the presence of mag- 
nesium ions : 
(a) In the presence of Mg ~* the rates of splitting by L-myosin are low (<C o.x /*mole P x mg 
protein -t  × min-1). 
(b) Mg ions activate the splitting of guanosine triphosphate (GTP) and inosine triphosphate (ITP) 
by gel and sol. The splitting of uridine triphosphate (UTP) and cytidine triphosphate (CTP) by 
the gel is only insignificantly altered. The splitting of both NTPs by the sol is inhibited by mag- 
nesium. The splitting of adenosine triphosphate (ATP) is always inhibited by Mg ions. 
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(c) The ratv at  which l .-mvt,sin gel and  l : m v o s i n  sol spl i t  NTI '  decreases in the order :  

( ;TI '  "> ITI '  ;:> I " l ' l '  > ( 'T t '  ' "  :VI'P 

(d) The order  of the rate  of sp l i t t i ng  of NTP is i ndependen t  c~f the ionic s t reng th .  \Vith increasing 
ionic s t r eng th  the  ra tes  decrease only s l ight ly .  

4. In the absence  of a lka l ine  ear th  and  in the presence of che l a t i ng  agen t s  l . -mvosin s,~l 
spl i t s  6 -NII2-NTP more rap id ly  than  6 -OH-NTI '  
(a) W i t h o u t  add i t ion  of a lka l ine  ear th  the rates  for all NTPs are lmv. 
(b) Addi t ion  of c h e l a t i n g  agen ts  a c t i va t e s  the  sp l i t t ing  of ATP and (71"1' very s t rongly  and the 
sp l i t t ing  of UTP only s l ight ly .  The sp l i t t i ng  of I T P  and GTP  is inhibi ted.  

5- The  NTPase  a c t i v i t y  of ac to lnvos in  gel is f u n d a m e n t a l l y  different from t h a t  of ac to inyos in  
sol and l . -mvosin  prepara t ions .  

0. Both in the absence c~f a lka l ine  ear th  and  in the presence ot Mg and  Ca, the gel spl i t s  NTP 
a t  a decreas ing rate  m the order .VI'P ~> ( 'T I '  ~ U'I'P 2> ITP  > (; ' l ' t ' .  Sp l i t t ing  of all  the NTPs, 
wi th  the excep t ion  of .VI'P, is more s t rong ly  a c t i v a t e d  by t o S 3 1  Mg" ~ t h a n  l>y xo O.ll C a ' ' .  
E I )TA inhib i t s  the sp l i t t ing  of all NTP by ac tomvos in  gel. 

7- When  the  ionic s t r eng th  increases from o.l to o. 4 /~ the  NTl ' a se  a c t i v i t y  of a c tomvos in  
gel becomes conver ted  to the  NTPase  a c t i v i t y  of ac tomvos in  sol. 

8. At an ionic s t reng th  of 0. 4 /~, in the presence of Mg" ", all the  NTI ' s  d issocia te  ac to lnvosin .  
The dissocia ted  L-tort)s in has  the sante NTPase  a c t i v i t y  as the l . -myosin  sol. 

9. When  no Mg ++ in added  the ac tomyos in  sol is d issocia ted  comple te ly  only by ATP. CTP 
causes  a s t ronger  pa r t i a l  d issocia t ion than  I lTP.  l ' l ' l '  and  C-TP are inel tect ive.  

1o. In the  absence of a lka l ine  ear th  and in the presence of ('a, the  ,.\TPase and CT Pase ac t iv i t i e s  
of a c tomyos in  and 1.-myosin sol are therefore  equal  and the UTPase  a c t i v i t y  of both  prote ins  
is very similar .  

t , .  XVhen no a lka l ine  ear th  in added  ITP, ( ;TP  and I ' T P  are spl i t  by the undissocia ted  acto-  
myos in  sol and the l . -myosin  sol a t  a s imi la r  h)w rate. 

x2. In the presence of ( ' a '  ", (;'1"1 ~ is spl i t  more rap id ly  than  ITI '  by ac tomyos in  sol-NTPase,  
while l ' l 'P  is spl i t  more rap id ly  than  ( ;T I '  by I . -nlvosin-NTPase.  

t 3. All NTPs  are spl i t  more s lowly bv ac tomvomn sol t han  by l . -myosin  sol. 
14. In the presence of E l )T : \  also, :k,'l'p d issocia tes  ac to lnvos in  complete ly .  UTP, I T P  and 

( ; T P  do not bring abou t  d i s s . c i a t i on  in F. l ) ' l 'A-containing ae tomvos in  sol. 
[5- The l , : l )TA-act iva t ion  of tho .Vl 'P-spl i t t ing by ac tomyos in  sol in less than  t h a t  by L-myos in  

sol. U'I'I'-, ITP- and ( ;T t ' - sp l i t t i ng  by mldissocia ted ac tomyos in  sol is inh ib i ted  by EI)TA.  
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